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T emos o prazer de apresentar a 10 a edięao da obra 
Biologia de Campbell Ao longo dos ultimos 25 anos, 
Biologia de Campbell tem sido o principal livro-texto em 
ciencias biológicas. Esta obra foi traduzida para muitas lin- 
guas e forneceu a milhóes de estudantes uma base solida 
sobre a biologia em nivel de graduaęao. 

Este sucesso corrobora nao só a visao original de Neil 
Campbell, mas tambem a dedicaęao de milhares de reviso- 
res que, junto com os organizadores, ilustradores e colabo- 
radores, deram forma e inspiraęao a esta obra. 

Embora a 10 a edięao represente um marco, a ciencia 
e a pedagogia nao sao estaticas. A medida que evoluem, o 
Biologia de Campbell as acompanha. 

Nossos objetivos para esta edięao incluem: 

• ajudar os alunos a fazer conexóes yisualmente nos 
diversos tópicos da biologia 

• oferecer aos alunos uma base forte para o pensamen- 
to cientifico e o raciocinio quantitativo 
• inspirar os alunos com o entusiasmo e a relevancia da 
biologia moderna, particularmente no dominio da ge- 

nómica 

Nosso ponto de partida, como sempre, e o comprome- 
timento em elaborar textos e imagens precisas e atuais, que 
reflitam a nossa paixao por lecionar e aprender biologia. 


Novidades da 10~ Edięao 

Aqui voce encontrara uma visao geral das novidades que 
desenvolvemos para a 10 a edięao; conyidamos voce a explo- 
rar, nas paginas seguintes, mais informaęóes e exemplos. 

• Figuras “Faęa Conexoes” unem o conteudo de di- 
ferentes capitulos em figuras, permitindo uma com- 


preensao mais global dos temas. Estas figuras ajudam 
os alunos a reforęar as conexóes de conceitos funda- 
mentais da biologia e a superar a tendencia de com- 
partimentalizar a informaęao. 

• Exercicios de Habilidades Cientificas em cada capi- 
tulo usam dados reais para ajudar os alunos a aprender 
e praticar a interpretaęao de dados, graficos, projetos 
de experimentos e desafios matematicos. 

• Questóes “Interprete os Dados” ao longo do texto 
envolvem os alunos na pesquisa cientifica. Estas ques- 
tóes solicitam a interpretaęao de dados apresentados 
em graficos, figuras ou tabelas. 

• O impacto da genómica na biologia e explorado na 10 a 
edięao com exemplos que revelam como a nossa habi- 
lidade em sequenciar DNA e proteinas rapidamente 
esta transformando todas as areas da biologia, desde 
biologia molecular e celular ate filogenetica, fisiologia 
e ecologia. O Capitulo 5 fornece um ponto de partida 
para essa caracteristica em um novo Conceito-chave, 
“A genómica e a proteómica transformaram a pesquisa 
biológica e suas aplicaęóes”. Exemplos ilustrativos es- 
tao distribuidos nos capitulos posteriores. 

• Questóes “Sintetize seu Conhecimento” ao finał 
de cada capitulo solicitam aos alunos que resumam 
o materiał estudado no capitulo e demonstrem sua 
compreensao geral. Uma fotografia impactante sus- 
cita uma pergunta instigante que ajuda aos alunos a 
ver como o materiał aprendido no capitulo os conecta 
com seu mundo e fornece compreensao e percepęao 
sobre os fenómenos naturais. 

• Como todas as novas edięóes do Campbell esta 10 a 
edięao tambem incorpora novos conteudos e melho- 
rias na organizaęao. Estes estao resumidos nas pagi¬ 
nas seguintes. 
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Nossas marcas registradas 

Professores de biologia geral se deparam com um desa- 
fio assustador: aj udar os alunos a adąuirir uma estrutura 
conceitual para organizar uma ąuantidade de informa- 
ęóes cada vez maior. As marcas registradas do Biologia de 
Campbell oferecem esta estrutura e promovem uma com- 
preensao profunda da biologia e do processo da ciencia. 

Para ajudar os alunos a distinguir os tópicos princi- 
pais, cada capitulo e organizado com uma estrutura de tres 
a seis Conceitos-Chave escolhidos cuidadosamente. O 
texto, as ąuestóes de Revisao do Conceito e o Resumo dos 
Conceitos-Chave reforęam esses fatos essenciais e ideias 
principais. 

Biologia de Campbell tambem ajuda os alunos a or¬ 
ganizar e dar sentido ao que aprenderam, por meio da 
enfatizaęao da evoluęao e seus temas unificadores que 
permeiam a biologia. Esses temas sao introduzidos no Ca¬ 
pitulo 1 e estao integrados ao longo do livro. Cada capitulo 
inclui no minimo uma seęao sobre Eyoluęao que enfatiza 
aos aspectos evolutivos do assunto do capitulo. Alem dis- 
so, cada capitulo termina com uma questao Conexao Evo- 
lutiva e uma questao Escreva sobre um Tema. 

Como o texto e as ilustraęóes sao igualmente impor- 
tantes para aprender biologia, a integraęao do texto com 
as figuras tern sido uma marca registrada deste livro desde 
a l a edięao. Alem das novas ilustraęóes do Faęa Conexóes, 
nossas populares figuras Explorando abordam tópicos se- 
lecionados e resumem esta abordagem: cada item e uma 
unidade de aprendizagem com conteudo central que une 
ilustraęóes e texto. Outro exemplo sao as descrięóes em 
letras azuis para guiar os alunos pelas figuras complexas, 
como faria um instrutor. O organizador visual destaca as 
principais partes de uma figura, ajudando os alunos a ob- 
servar rapidamente as categorias-chave. As figuras de Re¬ 
sumo revisam yisualmente as informaęóes do capitulo. 

Para incentivar a leitura ativa do texto, Biologia de 
Campbell inclui diversas oportunidades para que os alunos 
parem e pensem sobre o que estao lendo, muitas vezes com 


a ajuda de lapis e papel para fazer um esquema, desenhar 
uma figura ou um grafico. As questóes de aprendizagem 
ativa incluem as questóes Faęa Conexóes, E se...?, Legen- 
das das Figuras, Desenhe e as novas questóes Sintetize seu 
Conhecimento e Interprete os Dados. 

Por firn, Biologia de Campbell sempre apresenta a 
pesąuisa cientifica, componente essencial de qualquer 
disciplina de biologia. Nas histórias complementares de 
descobertas cientificas ao longo do texto, nas entrevistas 
no inicio das Unidades e em nossas figuras Pesquisa apro- 
fundamos a habilidade dos alunos em compreender “como 
sabemos o que sabemos”. As questóes Pesquisa Cientifica 
oferecem aos alunos oportunidades de praticar o pensa- 
mento cientifico, junto com os novos Exercicios de Habili- 
dades Cientificas e questóes Interprete os Dados. 


Nossa parceria com professores e alunos 

Um valor central que embasa nosso trabalho e a crenęa 
na importancia da relaęao com professores e alunos. Uma 
maneira importante de servir aos professores e alunos e 
fornecer um texto que ensine bem biologia. Em nosso es- 
foręo continuo em melhorar o livro, obtivemos um bene- 
ficio enorme a partir do retorno de professores e alunos, 
nao apenas por meio de revisóes formais de centenas de 
cientistas, mas tambem por e-mail e outros canais infor- 
mais de comunicaęao. 

O yerdadeiro teste de qualquer livro-texto e o quao 
bem ele auxilia professores a ensinar e alunos a aprender. 
Comentarios tanto de alunos quanto de professores sao 
bem-vindos. 

Jane B. Reece 

Lisa A. Urry (Capitulo 1 e Unidades 1-3) 
Michael L. Cain (Unidades 4 e 5) 
Peter V Minorsky (Unidade 6) 
StevenA. Wasserman (Unidade 7) 
Robert B. Jackson (Unidade 8) 




Novo Nesta Edięao { 


E sta seęao destaca o que e novo nesta edięao e as al- 
teraęóes na organizaęao de Biologia de Campbell , 
10 a edięao. 


capituioi Evoluęao, osTemas da Biologia e 
Pesguisa Cientifica 


Para ajudar os alunos a enfocar as grandes ideias da biolo¬ 
gia, agora enfatizamos cinco temas: Organizaęao, Informa- 
ęao, Energia e Materia, Interaęóes e o tema central da Evo- 
luęao. Uma nova figura para expressao genica (Figura 1.8) 
eąuipa alunos, desde o inicio, com uma compreensao de 
como as seąuencias genicas determinam as caracteristicas 
de um organismo. O Conceito 1.3 foi reformulado para re- 
fletir com maior exatidao o processo cientifico, incluindo 
uma nova figura sobre a complexidade do processo cienti¬ 
fico (Figura 1.23). Um novo estudo de caso (Figuras 1.24 e 
1.25) analisa a pesąuisa sobre a evoluęao da coloraęao da 
pelagem de camundongos. 



A Qirimica da vida 


Novas imagens de abertura do capftulo e 
histórias introdutórias engajam os alunos 
no estudo deste conteudo fundamental. O 
Capitulo 2 inclui uma nova seęao de Evoluęao sobre dataęao 
radiometrica. Adicionamos uma nova seęao nos Conceitos- 
-Chave do Capitulo 5, “A genómica e a proteómica transfor- 
maram a pesąuisa biológica e suas aplicaęóes” (Conceito 5.6) 
e uma nova figura Faęa Conexóes, “Contribuięóes da Genó¬ 
mica e Proteómica para a Biologia” (Figura 5.26). 





A Celula 


Nosso principal objetivo nesta unidade foi 
tornar o conteudo mais acessivel aos alu¬ 
nos. Melhoramos a abordagem do citoes- 
ąueleto no Capitulo 6 e os aspectos históricos do modelo 
de membranas no Capitulo 7. Revisamos a figura do resu- 
mo da fotossintese (Figura 10.22) para incorporar o con- 
texto panoramico da fotossintese. A nova figura Faęa Co- 
nexóes (Figura 10.23) integra as atividades celulares 
abordadas nos Capitulos 5 a 10 no contexto de uma unica 
celula yegetal. O Conceito 12.3 foi melhorado com uma 
nova figura (Figura 12.17) que aborda o ponto de verifica- 
ęao M, assim como o ponto de yerificaęao G r 



Genetica 


Nos Capitulos 13 a 17, foram feitas alte- 
raęóes com o objetivo de ajudar os alunos 
a fazer conexóes entre os conceitos mais 
abstratos da genetica e suas bases moleculares. Por exem- 



plo, o Capitulo 13 inclui uma nova figura (Figura 13.9) 
mostrando detalhes do Crossing over durante a prófase. 
A Figura 14.4, mostrando alelos nos cromossomos, foi 
aperfeięoada para mostar as seąuencias de DNA de am- 
bos os alelos, junto com suas conseąuencias bioąuimicas e 
fenotipicas. Uma nova figura sobre doenęa falciforme co- 
necta esses niveis (Figura 14.17). O materiał do Capitulo 17 
sobre a transcrięao e a traduęao em bacterias foi unificado 
com a abordagem sobre os polirribossomos. 

Os Capitulos 18 a 21 tiveram muitas atualizaęóes, com 
alteraęóes dirigidas por novas descobertas com base no se- 
ąuenciamento de alto desempenho. O Capitulo 18 inclui 
uma nova figura (Figura 18.15) sobre o papel do siRNA no 
remodelamento da cromatina. Uma nova figura Faęa Cone- 
xóes (Figura 18.27) detalha ąuatro subtipos de cancer de 
mama que recentemente foram propostos, com base na ex- 
pressao genica em celulas tumorais. No Capitulo 20, tecnicas 
menos utilizadas foram excluidas e o capitulo foi reorganiza- 
do para enfatizar o importante papel do seąuenciamento. 
Uma nova figura (Figura 20.4) ilustra o seąuenciamento de 
nova geraęao. O Capitulo 21 foi atualizado para refletir no- 
vas pesąuisas, incluindo o projeto ENCODE, o Atlas de Ge- 
noma do Cancer e as seąuencias genómicas do gorila e do 
bonobo. Uma nova figura (Figura 21.15) compara as estrutu- 
ras 3-D da lisozima e da a-lactalbumina e suas seąuencias de 
aminoacidos, fornecendo suporte para a origem evolutiva 
comum dessas proteinas. 

1 51 Mecanismos da 
H Evoluęao 

Um dos objetivos desta revisao foi desta- 
car as conexóes entre conceitos evolutivos 
fundamentais. Por exemplo, novas mate- 
rias conectam as ideias de Darwin com o que aprendemos 
das arvores filogeneticas, e uma nova figura (Figura 25.13) 
e texto ilustram como os efeitos combinados da espe- 
ciaęao e extinęao determinam o numero de especies em 
diferentes grupos de organismos. A unidade tambem 
se caracteriza por novos assuntos sobre a variabilidade 
nucleotidica em um locus genico, incluindo uma nova fi¬ 
gura (Figura 23.4) que mostra a variabilidade ao nivel do 
DNA. Outras alteraęóes melhoram a estrutura da unidade. 
Por exemplo, o Capitulo 25 inclui novo texto sobre como 
o aumento de eucariotos grandes no periodo ediacariano 
representou uma transięao monumental na historia da 
vida - o firn de um mundo apenas microbiano. Atualiza¬ 
ęóes incluem discussóes revisadas dos eventos e casos que 
suportam a explosao cambriana e a extinęao da massa per- 
miana, assim como novas figuras que oferecem evidencias 
fósseis de eventos evolutivos-chave, como a formaęao de 
simbioses entre plantas e fungos (Figura 25.12). Uma nova 
figura Faęa Conexóes (Figura 23.17) explora o alelo da ce¬ 
lula falciforme e seu impacto desde os niveis moleculares 
e celulares ate organismos e a explicaęao evolutiva para a 
distribuięao global do alelo na populaęao humana. 

















X 


NOVO NESTA EDięAO 




A Historia Evolutiva da 
Diversidade Biológica 

Continuando com nossos objetivos da 10 a 
edięao, aumentamos a abordagem sobre 
genómica e sobre como este e outros estu- 
dos moleculares informam nossos conheci- 
mentos sobre filogenia. Exemplos incluem 
uma nova figura Pesąuisa (Figura 34.49) sobre o genoma Ne- 
anderthal e a representaęao de novas eyidencias de que as 
interaęóes mutualisticas entre plantas e fungos sao antigas. 
Alem disso, muitas filogenias foram revisadas para refletir 
dados genómicos e miRNA recentes. A unidade tambem 
contem novos materiais sobre o pensamento filogenetico, 
como a nova figura (Figura 26.11) que distingue entre taxa 
parafiletica e polifiletica. Continuamos a enfatizar os eventos 
evolutivos que fundamentam a diversidade da vida na Terra. 
Por exemplo, uma nova seęao no Capitulo 32 discute a ori- 
gem da multicelularidade nos animais ancestrais. Uma nova 
figura Faęa Conexóes (Figura 33.9) explora as diversas solu- 
ęóes estruturais para maximizar a area de superficie que 
evoluiu nos diferentes reinos. 




Forma e Funęao 
das Plantas 

No desenvolvimento da 10 a edięao, conti¬ 
nuamos a fornecer aos alunos uma com- 
preensao basica sobre a anatomia e a fun¬ 
ęao das plantas, enquanto destacamos areas dinamicas da 
pesquisa em plantas e as varias conexóes importantes en¬ 
tre plantas e outros organismos. Para enfatizar a relevancia 
da biologia de plantas para a sociedade, existe agora uma 
abordagem expandida sobre a biotecnologia yegetal e o de- 
senvolvimento de biocombustiveis no Capitulo 38. Outras 
atualizaęóes incluem uma cobertura expandida dos com- 
ponentes bacterianos da rizosfera (Figura 37.9), sintomas 
de deficiencia minerał em plantas (Tabela 37.1), tendencias 
evolutivas na morfologia floral (Capitulo 38) e comunica- 
ęao quimica entre as plantas (Capitulo 39). A discussao das 
defesas das plantas contra patógenos e herbivoros tern sido 
bastante revisada e agora inclui uma figura Faęa Conexóes, 
que estuda como as plantas detem os herbivoros em varios 
niveis de organizaęao biológica, yariando do nivel molecu- 
lar ao nivel de comunidade (Figura 39.27). 


D Forma e Funęao 
dos Animais 

Na revisao desta unidade, nos esforęamos 
para aumentar a apreciaęao, pelos alunos, 
dos conceitos centrais e ideias aplicadas 
em diversos organismos e sistemas yariados de órgaos. Por 
exemplo, uma nova figura Faęa Conexóes (Figura 40.22) 
destaca os desafios comuns da fisiologia animal e yegetal e 
apresenta tanto as soluęóes compartilhadas quanto as di- 
yergentes para esses desafios; esta figura fornece um resu- 
mo util da fisiologia yegetal e uma introduęao para a fisiolo¬ 



gia animal. Para ajudar os alunos a reconhecer os conceitos 
centrais da homeostase, as figuras foram revisadas em seis 
capitulos para fornecer uma organizaęao consistente que 
facilita a interpretaęao de vias hormonais individuais, assim 
como a comparaęao das vias nos organismos. A homeosta¬ 
se e a regulaęao endócrina sao destacadas por novas foto- 
grafias de abertura de capitulo e histórias sobre as formigas 
do deserto (Capitulo 40) e sobre o dimorfismo sexual (Capi¬ 
tulo 45), uma apresentaęao revisada da yariaęao das respos- 
tas de celulas-alvo aos hormónios (Figura 45.8), alem de 
uma nova figura integrando ilustraęao e texto sobre glandu- 
las endócrinas e hormónios humanos (Figura 45.9). Muitas 
figuras foram reformuladas para enfatizar informaęóes- 
-chave, incluindo novas figuras que introduzem as classes 
de nutrientes essenciais (Figura 41.2) e estudam as pressóes 
parciais do oxigenio e do dióxido de carbono no sistema cir- 
culatório (Figura 42.29). Uma nova figura Faęa Conexóes 
(Figura 44.17) demonstra a importancia dos gradientes de 
concentraęao em animais e outros organismos. Ao longo da 
unidade, novas imagens e conteudos modernos sobre tópi- 
cos atuais e interessantes - como o microbioma do estóma- 
go humano (Figura 41.18) e a identificaęao do conjunto 
completo de receptores do paladar em humanos (Capitu¬ 
lo 50) - ajudarao a engajar os alunos e encoraja-los a fazer 
conexóes alem do texto. 




Ecologia 


Para a 10 a edięao, a unidade de Ecolo¬ 
gia envolve os alunos com novas ideias e 
exemplos. O Capitulo 52 destaca a des- 
coberta das menores especies de yertebrados do mundo. 
O capitulo tambem estuda o cactus saguaro em uma nova 
discussao de como os fatores abióticos e bióticos limitam 
a distribuięao das especies. Uma enfase maior e dada a 
importancia das perturbaęóes, como os efeitos do fura- 
cao Katrina na mortalidade das florestas. O Capitulo 53 
caracteriza a tartaruga-cabeęuda na abertura do capitulo, 
no Conceito 53.1 (reproduęao) e no Conceito 53.4 (traęos 
de evoluęao e historia da vida). O capitulo tambem inclui 
uma nova abordagem molecular: como os ecologistas usam 
a impressao digital de DNA para estimar o numero de tar- 
tarugas-cabeęudas reprodutoras e como um unico gene 
influencia a dispersao na borboleta monarca. No Capitulo 
54, um texto e uma figura novos (Figura 54.6) estudam o 
polvo mimetista, uma especie recem-descoberta que ilus- 
tra como os predadores utilizam o mimetismo. Uma nova 
figura Faęa Conexóes (Figura 55.13) enfatiza processos de 
populaęao, comunidade e ecossistemas na tundra artica. O 
Capitulo 55 traz tambem uma nova historia de abertura na 
transformaęao do habitat na tundra. O Capitulo 56 desta¬ 
ca os campos emergentes da ecologia urbana e da biologia 
da conseryaęao, incluindo os desafios tecnicos e eticos da 
ressurreięao de especies extintas. Tambem estuda a ameaęa 
dos produtos farmaceuticos no ambiente. O livro termina 
com uma nota de esperanęa, inspirando os alunos a usarem 
o conhecimento biológico para ajudar a solucionar proble- 
mas e melhorar a vida na Terra. 










Comece por uma Visao Geral 



CONCEITOS-CH AVE 

Cada capitulo esta organizado em 3 a 6 Conceitos-Chave 
que apresentam a visao geral e fornecem um contexto para 
dar suporte aos detalhes. 



A hora da janta chegou para a lontra marinha da Figura 41.1 (e para o ca- 
ranguejo, embora em um sentido bem diferente). Os musculos e outros 
órgaos do caranguejo serao mastigados em pedaęos, decompostos por acidos e 
enzimas no sistema digestório da lontra e, por firn, absorvidos como peąuenas 
moleculas pelo corpo do predador. Esse processo e o que chamamos de nutri- 
ęao animal: o alimento sendo ingerido, decomposto e absorvido. 

Embora uma refeięao com peixes, caranguejos, ourięos-do-mar e abalo- 
nes seja a especialidade da lontra marinha, todos os animais comem outros 
animais - mortos ou vivos, em pedaęos ou inteiros. Diferentes das plantas, os 
animais precisam consumir alimento para obter energia e moleculas organi- 
cas, utilizadas para formar novas moleculas, celulas e tecidos. Apesar dessa 
necessidade compartilhada, os animais tern dietas diversas. Os herbivoros, 
como bovinos, lesmas marinhas e lagartas, ingerem principalmente plantas 
ou algas. Os carnivoros, como lontras marinhas, falcóes e aranhas, comem 
sobretudo outros animais. Ratos e outros onivoros (do latim, omni, tudo) 
na verdade nao comem de tudo, mas habitualmente consomem animais e 
tambem plantas ou algas. Os humanos sao onivoros tipicos, assim como as 
baratas e os corvos. 

Os termos herbworo, carnworo e omvoro representam os tipos de alimento 
que um animal habitualmente come. Lembre-se, no entanto, de que a maioria 
dos animais se alimenta de maneira oportunista, comendo itens alimentares 
fora da sua dieta-padrao, quando os alimentos habituais estao indisponiveis. 
Por exemplo, os veados sao herbivoros, mas, alem de se alimentarem de grami- 
neas e outras plantas, ocasionalmente comem insetos, vermes e ovos de aves. 


◄ Cada capitulo inicia com uma fotografia 
visualmente dinamica, acompanhada por 
uma pergunta intrigante que corwida os 
alunos para a leitura. 


A A lista dos Conceitos-Chave 
introduz as principais ideias 
abordadas no capitulo. 


Questoes Faęa Conexóes ► 

permitem que os alunos 
relacionem o conteudo do 
capitulo aos demais materiais 
apresentados. 

Questoes E se...? instigam ► 

os alunos a aplicar o que 
aprenderam. 


Depois de ler a seęao de Conceitos-Chave, 
os alunos podem verificar sua compreensao 
usando as questóes Revisao do Conceito. 


REVISAO DO CONCEITO 41.1 

1. Todos os 20 aminoacidos sao necessarios para sintetizar pro- 
tefnas animais. Por que todos eles nao sao essenciais as die¬ 
tas dos animais? 

2 Considerando o papel das enzimas nas 

reaęóes metabólicas (ver Conceito 8.4), explique por que as 
vitaminas sao necessarias em quantidades muito pequenas 
na dieta. 

3. l*l . II Se um animal de zoológicoconsumindo alimento su- 
ficiente mostrar sinais de subnutrięao, como um pesquisador 
pode determinar qual nutriente esta faltando na sua dieta? 


◄ Questóes ao longo do capitulo 
encorajam alunos a ler 
ativamente o texto. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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COMECE POR UMA VISAO GERAL 


O Resumo dos Conceitos-Chave remete os alunos 
aos principais pontos do capitulo. 


41 


Revisao do capitulo 


▼ As questoes Teste seu Conhecimento no finał de cada 
capitulo estao organizadas em tres niveis com base na 
taxonomia de Bloom: 



CONCEITO 41.1 

A dieta de um animal deve suprir energia quimica, 
moleculas organicas e nutrientes essenciais 
(p. 893-897) 

- nutrientes que devem ser fornecidos sob forma pre-sintetizada. 
Os elementos essenciais abrangem certos aminoacidos e acidos gra- 
xos que os animais nao conseguem sintetizar; yitaminas, que sao 

inadequada de nutrientes essenciais e urna defiriencia em fontes 
de energia quimica. Os estudos de doenęas em nivel populacional 
auxiliam os pesquisadores a determinar as necessidades alimenta- 

Q Como um cofator enzimatico, necessario a um processo vital para 
todos os animais, pode ser um nutriente essencial (vitamina) para apenas 
alguns? 


conce.to 41 .2 

Os estagios principais do processamento de alimentos 
sao a ingestao, a digestao, a absorcao e a eliminaęao 
(p. 897-900) 



Muitos animais sao comedores de pedaęos grandes ( bulkfeeders) 
do alimento. Outras estrategias abrangem a alimentaęao por filtra- 
gem, a alimentaęao de substrato e a alimentaęao liquida (sugaęao). 

fusionaram com lisossomos. Na digestao extracelular, que e adota- 
da pela maioria dos animais, a hidrólise enzimatica ocorre fora das 
celulas, na cavidade gastrovascular ou no canal alimentar. 

Q Proponha urna dieta artificial que eliminasse a necessidade de urna 
das tres primeiras etapas do processamento de alimentos. 


C0NCE.T0 41.3 

Órgaos especializados para estagios sequenciais 
do processamento de alimentos formam o sistema 
digestório dos mamiferos (p. 900-906) 


ZlA 
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Nivel 1: Conhecimento/Compreensao 
Nivel 2: Aplicaęao/Analise 
Nivel 3: Sintese/Avaliaęao 


□ Que caracteristica i 
priado para a absoręao 

CONCEITO 41 .4 


As adaptaęóes ev 
vertebrados se cc 

• Os sistemas digestć 


lose. Em geral, os hi 
res mais longos do j 



conce I to41.5 

Circuitos de retro 
reserva de energi 




do glicogenfo. % 
Os yertebrados arn 
figado e em celulas 
Essas reservas de € 


Yarios hormónios,: 




NlVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 



b. intestino grosso - produęao de bile 

c. intestino delgado - absoręao de nutrientes 

d. pancreas - produęao de enzima 

a. Digestao mecanica 

b. Produęao de HC1 

c. Absoręao de nutrientes 

d. Secreęao de enzimas 

N(VEL 2: APLICAęAO/ANALISE 


5. Após a remoęao cirurgica da yesicula biliar infectada, urna pes- 



d. gordura 


b. Glicogenio dos musculos e do figado 

c. Gordura no figado 

d. Gordura no tecido adiposo 

N(VEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

depois que o alimento parcialmente digerido sai do estómago. 
Empregue os seguintes termos: secreęao de bicarbonato, circu- 


de flores, mas usam parte da energia obtida do nectar quando 
forrageiam insetos e aranhas. Explique por que esse forrageio e 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



a NOVO 


Questoes 


Sintetize seu 
Conhecimento 
estimulam os alunos 
a aplicarem seu 
entendimento sobre o 
conteudo do capitulo 
para explicar uma 
fotografia intrigante. 


A Figuras Resumo recapitulam 
as informaęóes-chave de maneira 
visual. As questóes Resumo dos 
Conceitos-Chave verificam a 
compreensao dos alunos sobre a 
ideia-chave de cada conceito. 


A Para reforęar os temas, cada capitulo termina com 
uma questao Conexao Evolutiva e uma questao 
Escreva sobre um Tema. 


TEMAS IMPORTANTES 


Para auxiliar alunos a dar enfoque 
nas grandes ideias da biologia, cinco 
temas sao introduzidos no Capitulo 1 
e permeados ao longo do texto: 


• Evoluęao 

• Organizaęao 

• Informaęao 

• Energia e Materia 

• Interaęóes 

As origens evolutivas de mitocóndrias e 
doroplastos 

As mitocóndrias e os doroplastos apresen- 
tam semelhanęas com bacterias que levam a teoria endos- 
simbionte, ilustrada na Figura 6 . 16 . Essa teoria estabele- 


Cada capitulo tern uma seęao 
que relaciona explicitamente 
o conteudo do capitulo com a 
Evoluęao, o tema fundamental 
da biologia. 


Reticulo 





















Explore o Impacto da Genómica 


NOVO! 


Ao longo da 10 a edięao, novos exemplos 
mostram aos alunos como a nossa habilidade em 
sequenciar DNA e protemas de modo rapido e 
económico esta transformando cada area da biologia, 
desde a biologia celular ate fisiologia e ecologia. 


Contribuiędes da genómica 
proteómica para a biologia 


O sequenciamento de 
nucleotideos e a analise 
de grandes conjuntos 
de genes e protemas 
podem ser realizados 
rapidamente e a baixo 
custo devido aos avan- 
ęos nas tecnologias de 
processamento de dados. 
Juntas, a genómica e 
proteómica aumentaram 
nosso conhecimento sobre 
biologia em diversas areas. 


O principal objetivo da biologia evolutiva e 
compreender as relaęóes entre as especies, vivas ( 
extintas. Por exemplo, a comparaęao de seąuen- 
cias de genomas permitiu a identificaęao do 
hipopótamo como o mamifero terrestre mais 
próximo do ancestral comum com as baleias. 



Novas tecnicas de seąuen- 
ciamento de DNA permiti- 

peąuenas ąuantidades de 

DNA encontradas em 

tecidos pre-históricos de 

nossos parentes ja 

extintos, os neandertais 1 

(.Homo neanderthalensiś). ,9 

O seąuenciamento do 

genoma neandertal nos \ 

forneceu informaęóes sobre JP 

sua aparencia fisica e a sua .X {SM 

relaęao com o homem moderno. 

Ver Figura 34.49. 


Ciencias medicas 

A identificaęao das bases geneticas para as doenęas humanas, como o cancer, 
auxilia os pesąuisadores a concentrarem seus esforęos no desenvolvimento de 
futuros tratamentos. Atualmente, o seąuenciamento de conjuntos de genes 

expressos no tumor de _ 

um paciente permite 
urna abordagem mais 
personalizada para o 
tratamento do cancer, 
chamado de “medicina 
personalizada”. Ver 
Figuras 12.20 e 18.27. 




4^1 


Hipopótamo 




Esta nova figura Faęa Conexóes 
no Capitulo 5 mostra alguns 
exemplos de como a genómica 
e a proteómica tern ajudado 
a resolver diversas questóes 
biológicas. Estes exemplos 
sao explorados com maior 
profundidade no texto. 


h 


K1 Biologia da conservaęao 

As ferramentas de genetica molecu- 
amica tern sido mais 
as na ecologia para 
icar especies de animais e 
as abatidos de forma ilegal. 

DNA do genoma de presas 
de elefantes obtidas 
ilegalmente foram 
i utilizadas para 
I identificar o local 
onde a operaęao de 
trafico estava ocorren- 
_ do. Ver Figura 56.9. 


Interaęao de especies 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Analisando dados de sequencias polipeptidicas 


JB. ► l\ 


Macacos rhesus e gibóes sao mais próximos evolutiva- 
mente entre si do que aos seres humanos? DNA e sequencias 
polipeptidicas de especies mais próximas evolutivamente sao mais simi- 
lares entre si do que com especies de relaęao evolutiva mais distante. 
Neste exercicio, voce ira trabalhar com dados da sequencia de aminoa- 
cidos da cadeia polipeptidica p da hemoglobina, frequentemente cha- 
mada globina p. Voce ira interpretar os dados para inferir de o macaco 
rhesus ou o gibao e mais próximo evolutivamente dos seres humanos. 

Como estes experimentos sao realizados Pesquisadores 
podem isolar polipeptideos de interesse de um organismo e, entao, 
determinar a sequencia de aminoacidos. Com mais frequencia, o 
DNA do gene de interesse e sequenciado, e a sequencia de aminoa¬ 
cidos e deduzida a partir da sequencia de DNA do gene. 

Dados do experimento Na tabela abaixo, as letras correspon- 
dem aos 146 aminoacidos da globina p para seres humanos, rhesus, 
e gibóes. Como a sequencia completa nao cabe em urna só linha, as 
sequencias estao divididas em segmentos. As sequencias das tres es¬ 
pecies distintas estao alinhadas, de modo que podem ser facilmente 
comparadas. Por exemplo, voce pode observar que, para as tres 
especies, o primeiro aminoacido e urna V (valina), e o 146° aminoa- 
cido e urna H (histidina). 




Interprete os dados 

1. Observe as sequencias do macaco e do gibao, letra a letra, cir- 
culando aminoacidos diferentes do aminoacido presente na se- 
quencia humana. (a) Quantos aminoacidos sao diferentes entre 
as sequencias do macaco e humana? (b) E entre a sequencia 
do gibao e humana? 

2. Para cada especie nao humana, qual a porcentagem de ami¬ 
noacidos identicos aos aminoacidos da sequencia humana da 
globina p? 

3. Com base apenas nesses dados, crie urna hipótese sobre qual 
das duas especies e evolutivamente mais próxima dos seres 
humanos. Explique. 

4. Que outras evidencias podem corroborar a sua hipótese? 

Fonte de dados Sequencia humana: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/ 
protein/AAA21113.1; macaco rhesus: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pro- 
tein/122634;; gibao: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/122616 


Exerdcios de Habilidades ► 

Cientificas selecionados envolvem 
o trabalho com sequencias de 
DNA ou protemas. 


Especie 


Alinhamento da seguencia de aminoacidos da globina p 


Ser humano 

1 

VHLTPEEKSA 

VTALWGKVNV 

DEVGGEALGR 

LLVVYPWTQR 

FFESFGDLST 

Macaco 

1 

VHLTPEEKNA 

VTTLWGKVNV 

DEVGGEALGR 

LLLVYPWTQR 

FFESFGDLSS 

Gibao 

1 

VHLTPEEKSA 

VTALWGKVNV 

DEVGGEALGR 

LLVVYPWTQR 

FFESFGDLST 

Ser humano 

51 

PDAVMGNPKV 

KAHGKKVLGA 

FSDGLAHLDN 

LKGTFATLSE 

LHCDKLHVD P 

Macaco 

51 

PDAVMGNPKV 

KAHGKKVLGA 

FSDGLNHLDN 

LKGTFAQLSE 

LHCDKLHVDP 

Gibao 

51 

PDAVMGNPKV 

KAHGKKVLGA 

FSDGLAHLDN 

LKGTFAQLSE 

LHCDKLHVDP 

Ser humano 

101 

ENFRLLGNVL 

VCVLAHHFGK 

EFTPPVQAAY 

QKVVAGVANA 

LAHKYH 

Macaco 

101 

ENFKLLGNVL 

VCVLAHHFGK 

EFTPQVQAAY 

QKVVAGVANA 

LAHKYH 

Gibao 

101 

ENFRLLGNVL 

VCVLAHHFGK 

EFTPQVQAAY 

QKVVAGVANA 

LAHKYH 













Faęa Conexóes Visualmente 


NOVO! 


As figuras Faęa Conexóes unem o conteudo 
de diferentes capftulos, permitindo uma compreensao 
mais global dos temas. 


Figuras Faęa 
Conexóes incluem: 


Figura 5.26 Contribuięóes da 
genómica e da proteómica 
para a biologia, p. 88 

Figura 10.23 O funcionamento 
da celula, mostrada a direita 
e nas p. 206-207 

Figura 18.27 Genómica, 
sinalizaęao celular e cancer, 
p. 387 

Figura 23.17 O alelo da celula 
falciforme, pp. 496-497 

Figura 33.9 Maximizando a 
area de superficie, p. 689 

Figura 39.27 Nh/eis de defesas 
vegetais contra herbivoros, 
pp.862-863 

Figura 40.22 Desafios e 
soluęóes de vida em plantas 
e animais, pp. 888-889 

Figura 44.17 Movimento e 
gradientes de ions, p. 987 

Figura 55.13 O funcionamento 
do ecossistema, pp. 1242-1243 



Esta figura ilustra o funcionamento geral de uma 
celula vegetal, integrando as atividades celulares 
que foram aprendidas nos Capftulos 5-10. 


Fluxo de informaęao genetica na celula: 
DNA -► RNA -► Proteina (Capftulos 5-7) 


▼ Figura 10.23 


O funcionamento da celula 


© No nucleo, o DNA serve como molde para a sintese 
do RNAm, o qual se desloca para o citoplasma. 

Ver Figuras 5.23 e 6.9. 

© O RNAm se liga a um ribossomo, o qual permanece 
livre no citoplasma ou ligado ao RE. As proteinas 
sao sintetizadas. Ver Figuras 5.23 e 6.10. 

© As proteinas e membranas produzidas pelo RE 
rugoso fluem em vesiculas para o aparelho de Golgi, 
onde sao processadas. Ver Figuras 6.15 e 7.9. 

© Vesicula de transporte, carregando proteinas, 
desprendendo-se do aparelho de Golgi. 

Ver Figura 6.15. 

© Algumas vesiculas se fusionam com a membrana 
plasmatica, liberando proteinas por exocitose. 

Ver Figura 7.9. 

© As proteinas, sintetizadas por ribossomos livres, 
permanecem na celula e realizam atividades 
especificas; como exemplo as enzimas que 
catalisam reaęóes de respiraęao celular e da 
fotossintese. VerFiguras 9.7, 9.9 e 10.19. 
















Transformaęóes energeticas na celula: 
fotossmtese e respiraęao celular 
(Capitulos 8-10) 


^ Nos cloroplastos, o processo da fotossmtese utiliza a energia 
da luz para converter o CO 2 e a H 2 0 em moleculas organicas, 
liberando 0 2 como subproduto. Ver Figura 10.22. 

Q Na mitocóndria, moleculas organicas sao decompostas pela 
respiraęao celular, capturando a energia em moleculas de ATP, 
as ąuais fornecem a energia para o trabalho celular, como a 
sintese de proteinas e o transporte ativo. O C0 2 e a H 2 0 sao 
subprodutos. YerFiguras 8.9 - 8.11, e 9.16. 


Movimento atraves das 
membranas celulares 
(Capitulo 7) 


Q A agua se difunde para dentro e para fora da 
celula, diretamente atraves da membrana 
plasmatica. Esta difusao e facilitada pelas 
aąuaporinas. Ver Figura 7.1. 

0 Por meio do transporte passivo, o CO 2 , utilizado 
na fotossmtese, se difunde para o interior da 
celula, e o 0 2 , subproduto da fotossmtese, se 
difunde para fora da celula. Ambos os solutos se 
movem conforme seus gradientes de 
concentraęao. Ver Figur as 7.10 e 10.22. 

0 No transporte ativo, a energia (geralmente 
fornecida pelo ATP) e utilizada para o 
transporte de um soluto contra o seu 
gradiente de concentraęao. Ver Figura 7.16. 

A exocitose (apresentada na etapa 5) e a 
endocitose movimentam grandes ąuantidades 
de materiais para fora e para dentro da celula. 
YerFiguras 7.9 e 7.19. 


◄ Questoes Faęa Conexóes 
solicitam aos alunos que 
relacionem o conteudo do 
capitulo com o materiał 
apresentado anteriormente. 
Cada capitulo tem no 
minimo tres questoes Faęa 
Conexóes. 









Pratique Habilidades Cientificas 


NOVO! 


_ Exerdcios de Habilidades Cientificas em 

cada capitulo utilizam dados reais para desenvolver 
capacidades necessarias na biologia, incluindo 
interpretaęao de dados, desenho de graficos, 
projeto de experimentos e exercicios matematicos. 


▼ Fotografias fornecem 
interesse visual e 
contextualizam o 
assunto. 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretaęao de um grafico de dispersao com uma linha de regressao 


Cada Exercicio de Habilidades ► 
Cientificas baseia-se em um 
experimento relacionado ao 
conteudo do capitulo. 

A maioria dos Exercicios de ► 

Habilidades Cientificas utiliza 
dados a partir de pesquisas 
publicadas. 

Questóes elaboradas por ► 

dificuldade direcionam os 
alunos a novos desafios e 
fornecem oportunidades 
para o pensamento critico em 
mveis cada vez mais elevados. 


Como a concentraęao do fon carbonato na agua do 
mar afeta a velocidade de calcificaęao de um recife de 
coral? Cientistas predizem que a acidificaęao oceanica devido aos 
altos nfveis de C0 2 atmosferico reduzira a concentraęao de fons 
carbonato dissolvidos que os corais vivos utilizam para construir as 
estruturas de carbonato de calcio dos recifes. Neste exercfcio, voce 
analisara dados de um experimento controlado que estudou o efeito 
da concentraęao do fon carbonato [(C0 3 2- )] na deposięao do carbo¬ 
nato de calcio, processo chamado calcificaęao. 

Como o experimento foi realizado 0 aquario Biosphere-2 no 
Arizona contem um grandę sistema de recifes de corais que se com- 
porta como um recife natural. Por alguns anos, um grupo de pesqui- 
sadores mediu a velocidade de calcificaęao pelos organismos do recife 
e estudou como a velocidade de calcificaęao se alterou com quantida- 
des diferentes de fons carbonato dissolvidos na agua do mar. 

Dados do experimento Os pontos em preto representando os 
dados formam um grafico de dispersao. A linha vermelha, conhecida 
como linha de regressao linear, e a melhor reta obtida para estes 
pontos. 

Interprete os dados 

1. Quando os dados de um experimento sao apresentados na for¬ 
ma de um grafico, a primeira etapa da analise e determinar o 
que cada eixo representa. (a) Em palavras, explique o que esta 
sendo mostrado no eixo x. Esteja certo de incluir as unidades. 

(b) O que esta sendo mostrado no eixo y (incluir unidades)? 

(c) Qual e a variavel independente - a variavel que foi mani¬ 
pulacja pelo pesquisador? (d) Qual e a variavel dependente - 
a variavel que respondeu ao tratamento ou dependeu deste - 
que foi medida pelo pesquisador? (Ver mais informaęóes sobre 
graficos na Revisao de Habilidades Cientificas no Apendice F). 

2. Com base nos dados mostrados no grafico, descreva a relaęao 
entre a concentraęao do fon carbonato e a velocidade de calci¬ 
ficaęao. 

3. (a) Se a concentraęao dos fons carbonato na agua do mar e de 
270 p,mol/kg, qual e a velocidade aproximada de calcificaęao. 
Aproximadamente guantos dias levariam para que 1 m 2 de 
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[C0 3 2 ! ((jimol/kg de agua do mar) 


recife acumulasse 30 mmol de carbonato de calcio (CaC0 3 )? 

(b) Se a concentraęao de fons carbonato da agua do mar e de 
250 jjumol/kg, qual e a velocidade aproximada de calcificaęao? 

E quantos dias seriam necessarios para que 1 m 2 de recife acu¬ 
mulasse 30 mmol de carbonato de calcio? (c) Se a concentraęao 
dos fons carbonato diminuir, como a velocidade de calcificaęao se 
altera e como isso afeta o tempo que leva para o coral crescer? 

4. (a) Em relaęao as equaęóes na Figura 3.11, determine qual eta¬ 
pa do processo e medida neste experimento? (b) Os resultados 
deste experimento sao consistentes com a hipótese de que 
[C0 2 ] aumentado no ar atmosferico diminuira o crescimento 
dos recifes de coral? Justifique. 

Dados de C. Langdon et al., Effect of calcium carbonate saturation 
State on the calcification ratę of na experimental coral reef, Global 
Biogeochemical Cydes 14:639-654 (2000). 


▲ Cada Exerdcio de Habilidades Cientificas 
cita a pesguisa publicada. 


Todos os capitulos apresentam Exercicios de Habilidades Cientificas 


1. Interpretando um par de graficos de barra, p. 22 

2. Calibrando uma curva de decaimento do isótopo 
radioativo padrao e interpretando dados, p. 33 

3. Interpretaęao de um grafico de dispersao com uma 
linha de regressao, p. 54 

4. Trabalhando com mol e proporęao molar, p. 58 

5. Analisando dados de sequencias polipeptidicas, p. 89 

6 . Uso de uma barra de escala para calcular o volume e a 
area da superficie de uma celula, p. 99 

7. Interpretaęao de um grafico com duas series de dados, 
p. 134 

8 . Fazendo um grafico e calculando a inclinaęao, p. 155 

9. Fazendo um grafico de barras e avaliando uma 
hipótese, p. 177 

10. Produzindo graficos com linhas de regressao, p. 203 


11. Utilizando experimentos para testar um modelo, p. 226 

12. Interpretando histogramas, p. 248 

13. Desenhando grafico de linhas e convertendo unidades, 

p. 262 

14. Fazendo um histograma e analisando o padrao de 
distribuięao, p. 281 

15. Usando o teste do qhi-quadrado (* 2 ), p. 302 

16. Trabalhando com dados em tabelas, p. 316 

17. Interpretando logotipos de sequencias, p. 349 

18. Analisando experimentos de deleęao no DNA, p. 370 

19. Analise da arvore filogenetica com base na sequencia 
para entender a evoluęao viral, p. 404 

20. Analisando dados de expressao genica quantitativa e 
espacial, p. 420 











21. Compreendendo a tabela de identidade de sequencias 
de aminoacidos, p. 452 

22. Fazendo e testando predięóes, p. 477 

23. Utilizaęao da equaęao de Hardy-Weinberg para 
interpretar os dados e fazer predięóes, p. 487 

24. Identificaęao de variaveis dependentes 
e independentes, desenho de grafico 

de pontos e interpretaęao de dados, p. 507 

25. Estimando dados quantitativos a partir de um grafico e 
formulando hipóteses, p. 532 

26. Usando dados de sequencia de protemas para testar 
uma hipótese evolutiva, p. 564 

27. Produzindo um grafico de barras e interpretando 
dados, p. 584 

28. Interpretando comparaęóes de sequencias geneticas, 
p. 589 

29. Construindo graficos de barra e interpretando os 
dados, p. 623 

30. Usando logaritmos naturais para interpretar dados, 
p. 633 

31. Interpretando dados genómicos e formando hipóteses, 
p. 651 

32. Calculando e interpretando coeficientes de correlaęao, 
p. 672 

33. Compreendendo o delineamento experimental e 
interpretando dados, p. 694 

34. Determinando a equaęao de uma regressao linear, 
p. 745 

35. Uso de graficos de barras 
para interpretar dados, p. 756 

36. Calculando e interpretando coeficientes de 
temperatura, p. 784 

37. Fazendo observaęóes, p. 806 


38. Usando correlaęóes positivas e negativas para 
interpretar os dados, p. 828 

39. Interpretando resultados experimentais de um grafico 
de barras, p. 858 

40. Interpretando graficos de pizza, p. 886 

41. Interpretando dados de experimentos com mutantes 
geneticos, p. 912 

42. Elaborando e interpretando histogramas, p. 932 

43. Comparando duas variaveis sobre um eixo x comum, 
p. 967 

44. Descrevendo e interpretando dados quantitativos, 
p. 975 

45. Projetando um experimento controlado, p. 1008 

46. Fazendo inferencias e delineando um experimento, 
p. 1025 

47. Interpretando uma mudanęa na inclinaęao, p. 1043 

48. Interpretando os valores dos dados expressos na 
anotaęao cientifica, p. 1076 

49. Planejando um experimento com mutantes geneticos, 
p. 1089 

50. Interpretando um grafico em escala logarftmica, p. 1130 

51. Testando a hipótese com um modelo quantitativo, 
p. 1144 

52. Montando um grafico de barras e um grafico de linhas 
para interpretar dados, p. 1181 

53. Aplicando a equaęao logistica ao modelo de 
crescimento populacional, p. 1194 

54. Elaboraęao de um grafico de barras e um grafico de 
dispersao, p. 1211 

55. Interpretaęao de dados quantitativos em uma tabela, 
p. 1240 

56. Representando graficamente dados ciclicos, p. 1273 


Interprete os Dados 


Biologia de Campbell, 10 a edięao, oferece recursos 
para os alunos irem alem da memorizaęao e 
pensarem como cientistas. 
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▲ Figura 56.25 Ampliaęao biológica de PCB em uma teia 
alimentar dos Grandes Lagos, (ppm = partes por milhao) 


INTERPRETE OS DADOS 


Se um eperlano tlpico pesa 225 g, 
qual e a massa total de PCB em um eperlano nos Grandes Lagos? Se 
uma truta pesa em media 4.500 g, qual e a massa total de PCB em 
uma truta nos Grandes Lagos? Suponha que uma truta de uma fon- 
te nao poluida seja introduzida nos Grandes Lagos e o eperlano seja 
a unica fonte de PCB na dieta da truta. A nova truta teria o mesmo 
nivel de PCB da truta existente depois de comer quantos esperlanos? 
(Suponha que a truta retenha i 00% dos PCB que consome.) 


◄ Questóes Interprete os Dados ao 

longo do texto solicitam aos alunos a analise 
de graficos, figuras ou tabelas. 






Figuras em Destague 



Faęa Conexoes 

5.26 Contribuięóes da genómica e da proteómica para 
a biologia 88 

10.23 O funcionamento da celula 206 

18.27 Genómica, sinalizaęao celular e cancer 387 

23.17 O alelo da celula falciforme 496 

33.9 Maximizando a area de superffcie 689 

39.27 Niveis de defesas vegetais contra herbfvoros 862 

40.22 Desafios e soluęóes de vida em plantas e 

animais 888 

44.17 Movimento e gradientes de fons 987 

55.13 O funcionamento do ecossistema 1242 


Explorando 

1.3 Niveis de organizaęao biológica 2 

5.18 Os nh/eis da estrutura das protefnas 80 

6.3 A Microscopia 95 

6.8 Celulas eucarióticas 100 

6.30 Junęóes celulares nos tecidos animais 120 

7.19 A endocitose nas celulas animais 138 

11.8 Os receptores de membrana 215 

12.7 A divisao mitótica de urna celula animal 236 

13.8 A divisao meiótica de urna celula animal 258 

16.22 O empacotamento da cromatina em urn 

cromossomo eucariótico 328 

24.3 As barreiras reprodutivas 502 

25.7 A origem dos manmferos 525 

27.16 Os principais grupos selecionados de Bacteria 578 

28.2 A diversidade protista 590 

29.3 Caracterfsticas derivadas de plantas terrestres 614 

29.7 A diversidade das briófitas 620 

29.13 A diversidade das plantas vasculares sem 
sementes 626 

30.7 A diversidade das gimnospermas 636 

30.17 A diversidade das angiospermas 644 

31.10 A diversidade fungica 655 

33.3 A diversidade de invertebrados 681 
33.41 A diversidade de insetos 706 
34.40 A diversidade dos manmferos 738 

35.10 Exemplos de celulas vegetais diferenciadas 758 

37.14 As extraordinarias adaptaęóes nutricionais nos 
vegetais 812 

38.3 As tendencias na evoluęao das flores 817 

38.5 A polinizaęao das flores 820 

38.12 A dispersao de frutos e sementes 826 

40.5 Estrutura e funęao nos tecidos animais 871 

41.6 Quatro mecanismos principais de alimentaęao de 
animais 898 

44.12 O sistema excretor dos manmferos 980 

46.11 A gametogenese humana 1022 

49.11 A organizaęao do cerebro humano 1086 

50.10 A estrutura da orelha humana 1107 

50.17 A estrutura do olho humano 1112 

50.30 A regulaęao da contraęao do musculo 
esqueletico 1123 

52.2 O escopo da pesquisa ecológica 1159 

52.3 Os padróes climaticos globais 1160 

52.11 Biomas terrestres 1167 


52.14 Biomas aquaticos 1173 

53.18 Mecanismos de regulaęao dependente da 
densidade 1198 

55.14 Os ciclos da agua e de nutrientes 1244 

55.19 A ecologia da restauraęao no mundo inteiro 1250 


Pesquisa 

1.25 A camuflagem afeta as taxas de predaęao em duas 
populaęóes de camundongos? 20 

4.2 Moleculas organicas podem ser formadas 
sob condięóes que supostamente simulam as 
condięóes iniciais da Terra? 57 

5.22 O que a estrutura tridimensional da enzima 
RNA-polimerase II nos diz sobre a sua funęao? 84 

7.4 As protefnas da membrana se movem? 126 

10.10 Quais os comprimentos de onda da luz sao mais 
eficazes na promoęao da fotossfntese? 192 

12.9 Em que extremidade os microtubulos do 

cinetocoro encurtam durante a anafase? 239 

12.14 Os sinais moleculares no citoplasma regulam o 
ciclo celular? 243 

14.3 Quando se permite que plantas de ervilhas F-, 
hfbridas autopolinizem, qual caracterfstica aparece 
na geraęao F 2 ? 269 

14.8 Os alelos para urn caractere sao segregados 
para os gametas de forma dependente ou 
independente dos alelos para urn caractere 
diferente? 274 

15.4 Em urn cruzamento entre urna mosca-das-frutas 
femea do tipo selvagem e urn mutante macho 
de olhos brancos, que cor de olhos tera a 
descendencia F., e F 2 ? 295 

15.9 Como a ligaęao entre dois genes afeta a heranęa 
dos caracteres? 299 

16.2 Urna caracterfstica genetica pode ser transferida 
entre diferentes cepas de bacterias? 313 

16.4 O materiał genetico do fago T2 e proteina ou 
DNA? 314 

16.11 A replicaęao do DNA segue o modelo 
conservativo, semiconservativo ou dispersivo? 320 

17.2 Genes individuais especificam as enzimas que 
atuam em rotas bioqufmicas? 335 

18.22 Bicoid poderia ser urn morfógeno que determina a 
extremidade anterior da mosca-das-frutas? 382 

19.2 O que causa a doenęa do mosaico do tabaco? 393 

20.16 O nucleo de urna celula animal diferenciada 
pode direcionar o desenvolvimento de urn 
organismo? 423 

20.21 Urna celula humana totalmente diferenciada 

pode ser "desprogramada" para se tornar urna 
celula-tronco? 427 

21.18 Qual a funęao de urn gene ( FOXP2 ) de rapida 
evoluęao na linhagem humana? 456 

22.13 A alteraęao da fonte de alimento pode resultar na 
evoluęao por seleęao natural? 471 

23.16 As femeas selecionam machos com base em 
caracterfsticas indicativas de "genes bons"? 494 

24.7 A divergencia de populaęóes alopatricas pode 
levar ao isolamento reprodutivo? 506 






XX FIGURAS EM DESTAQUE 

24.11 A seleęao sexual em ciclideos resulta em 
isolamento reprodutivo? 509 

24.18 Como a hibridaęao levou a especiaęao dos 
girassóis? 5/5 

25.26 O que causa a perda de espinhos nos peixes 
esgana-gata que vivem em lagos? 540 

26.6 Qual e a identidade das especies do alimento 
sendo vendido como carne de baleia? 551 

27.10 Os procariotos podem evoluir rapidamente em 
resposta a alteraęao ambiental? 572 

28.24 Qual e a raiz da arvore eucariótica? 605 

29.8 As briófitas podem reduzir a taxa com que 
nutrientes essenciais sao perdidos dos solos? 621 

31.20 Endófitos fungicos beneficiam urna 
planta lenhosa? 661 

33.29 O piano corporal dos artrópodes resultou de novos 
genes Hox7 700 

34.49 Ocorreu fluxo genico entre neandertais e 
seres humanos? 747 

36.17 A seiva do floema contem mais aęucar perto das 
fontes ou perto dos drenos? 795 

37.9 Quao variaveis sao as composięóes de 
comunidades bacterianas dentro e fora das 
raizes? 807 

39.5 Qual parte de urn coleóptilo de granmnea 
tern sensibilidade a luz e como o sinal e 
transmitido? 841 

39.6 O que causa o movimento polar da auxina do 
apice para a base da parte aerea? 842 

39.16 Como a ordem da iluminaęao vermelha e 
vermelho-distante afeta a germinaęao da 
semente? 851 

40.16 Como urna pfton-birmanesa gera calor enquanto 
esta incubando os ovos? 882 

40.21 O que acontece com o relógio circadiano durante 
a hibernaęao? 887 

41.4 A dieta pode influenciar na frequencia de defeitos 
congenitos? 896 

42.25 O que causa a sindrome de aflięao 
respiratória? 938 

43.5 Urn unico peptideo antimicrobiano consegue 
proteger a mosca-das-frutas contra infecęao? 949 

44.20 Mutaęóes na aquaporina podem causar 
diabetes? 989 

46.8 Por que existe urn vies na utilizaęao dos 

espermatozoides quando a femea da mosca-das- 
frutas acasala duas vezes? 1018 

47.4 A distribuięao de Ca 2+ no ovo esta 

correlacionada com a formaęao do envelope de 
fertilizaęao? 1040 

47.23 Como a distribuięao do crescente cinza afeta o 
potencial desenvolvimento das duas primeiras 
celulas-filhas? 1055 

47.24 O labio dorsal do blastóporo e capaz de induzir 
as celulas em outra parte do embriao de anfibio a 
mudarem seu destino celular? 1056 


47.26 Que papel a zona de atividade polarizadora 
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Evoluęao, os Temas da Biologia 
e a Pesquisa Cientifica 


CONCEITOS-CHAVE 

0 estudo da vida revela te- 


mas comuns 

1.2 

0 tema central: A evoluęao 
e responsavel pela unifor- 
midade e diversidade da 
vida 

1.3 

Ao estudar a natureza, os 
cientistas fazem observa- 
ęóes, form u lam e testam 
hipóteses 

1.4 

A ciencia faz uso de uma 
abordagem cooperativa e 
de diversos pontos de vista 



\ 



▲ Figura 1.1 De que forma o dente-de-leao esta adap- 
tado ao seu ambiente? 


Pesquisando sobre a vida 

O s dentes-de-leao apresentados na Figura 1.1 dispersam suas sementes 
ao vento. Uma semente e constitufda de um embriao envolto por um es- 
toąue de nutrientes e uma capa de proteęao. As sementes do dente-de-leao, 
apresentadas no painel inferior esąuerdo, sao lanęadas ao vento a partir de 
estruturas semelhantes a um paraąuedas que sao geradas a partir de partes 
modificadas da flor. Uma vez expostas ao vento, essas sementes sao carregadas 
para novas localidades onde as condięóes possam favorecer seu brotamento e 
crescimento. O dente-de-leao e uma planta com alta capacidade adaptativa, 
encontrada em diversas regióes temperadas do planeta. 

As adaptaęóes de um organismo para o seu ambiente, como o “paraąue¬ 
das” da semente do dente-de-leao, sao resultantes de um processo evolutivo. 
A evoluęao e o processo de alteraęao que tern transformado a vida na Terra 
desde os seus primórdios ate a diversidade de organismos existentes na atuali- 
dade. A evoluęao e o tema central deste livro, pois constitui o principio organi- 
zacional fundamental da biologia. 

Ainda que biólogos tenham um amplo conhecimento sobre a vida na Ter¬ 
ra, ainda restam muitos misterios. Por exemplo, que processos levaram a ori- 
gem do florescimento nas plantas da foto acima? Formular perguntas a respeito 
dos organismos que vivem no planeta e buscar respostas a partir de pesąuisas 
cientificas sao as atividades centrais da biologia, o estudo cientifico da vida. 
As perguntas dos biólogos podem ser ambiciosas. Eles podem indagar como 
uma unica e peąuena celula se torna arvore ou cao, como funciona a mente hu- 
mana ou como as diferentes formas de vida em uma floresta interagem. Talvez 
muitas perguntas interessantes lhe venham a mente quando voce esta fora de 
casa, cercado pela natureza. Quando isso acontece, voce ja esta raciocinando 




BIOLOGIA DE CAMPBELL 1 





▼ Ordem. Esta foto em detalhe de um 
girassol ilustra a estrutura altamente 
ordenada que caracteriza a vida. 


▲ Adaptaęao evolutiva. A aparencia 
deste cavalo-marinho pigmeu camufla o 
animal no seu ambiente. Essa adaptaęao 
foi desenvolvida ao longo de muitas 
geraęóes pelo sucesso reprodutivo dos 
individuos com caracteristicas herdaveis 
mais adeguadas a seus ambientes. 


A Regulaęao. A regulaęao do fluxo 
sanguineo nos vasos sanguineos da 
orelha desta lebre ajuda a manter a 
temperatura corporal constante ao 
ajustar a troca de calor com o ar 
circundante. 


A Processamento de 
energia. Esta borboleta 
obtem energia na forma 
de nectar das flores. 

A borboleta utiliza a energia 
quimica estocada na sua 
comida para executar voos 
e outras atividades. 


A Figura 1.2 Algumas 
propriedades da vida. 


A Crescimento e desenvolvimento. 

A informaęao herdada carregada 
por genes controla o padrao do 
crescimento e do desenvolvimento 
de organismos como a germinaęao 
deste carvalho. 


ambiente. Esta 
venus-papa-moscas 
fechou-se rapida- 
mente em resposta 
ao estimulo ambien- 
tal de urna libelula 


que pousou em sua 
armadilha aberta. 


como biólogo. Acima de tudo, a biologia e uma busca, uma 
continua pesąuisa sobre a natureza da vida. 

No nivel mais fundamental, podemos indagar: o que 
e vida? Ate mesmo uma crianęa sabe que caes e plantas 
sao seres vivos, enquanto pedras e carros, nao. Entretanto, 
o fenómeno que chamamos de vida desafia uma definięao 
simples e breve. Reconhecemos a vida em funęao do que 
seres vivos fazem. A Figura 1.2 realęa algumas das pro¬ 
priedades e processos que associamos a vida. 

Ainda que limitada a poucas imagens, a Figura 1.2 nos 
informa que o mundo dos seres vivos e incriyelmente va- 


riado. Como os biólogos encontram sentido nessa diver- 
sidade e complexidade? Este capitulo de abertura criara 
uma base para abordar essa questao. A primeira parte do 
capitulo fornecera um panorama da “paisagem” biológica, 
organizada a partir de temas unificadores. Em seguida, 
apresentaremos o tema central da biologia, a evoluęao, 
que e responsavel pela uniformidade e diversidade da vida. 
A partir disso, abordaremos a pesquisa cientifica - como 
cientistas questionam e tentam responder questóes sobre o 
mundo natural. Por firn, abordaremos a cultura da ciencia 
e seus efeitos na sociedade. 
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CONCEITO I . 1 


O estudo da vida revela temas comuns 

A biologia e um tema de enorme alcance. Novas e em- 
polgantes descobertas biológicas sao realizadas diaria- 
mente. Como voce faria para organizar de forma aces- 
sivel toda a informaęao que encontrasse ao estudar um 
amplo espectro de tópicos incluidos na biologia? Vai 
ajudar se nos concentrarmos em poucas e importantes 
ideias. Aqui vamos listar cinco temas unificadores - 


formas de pensar sobre a vida que continuarao sendo 
yerdadeiras decadas adiante. Esses temas unificadores 
sao descritos em maior detalhe nas paginas a seguir. Es- 
peramos que eles sejam pontos de referenda ao longo 
do texto: 

• Organizaęao 

• Informaęao 

• Energia e Materia 

• Interaęóes 

• Eyoluęao 


▼ Figura 1.3 

niveis de organizaęao biológica 



◄ 1 A Biosfera 


Mesmo do espaęo sideral, comeęamos a observar sinais de vida - no mosaico verde das flo- 
restas, por exemplo. Tambem podemos observar a escala de toda a biosfera, que consiste em 
toda a vida na Terra e em todos os lugares onde existe vida: a maior parte das regióes conti- 
nentais, oceanos, atmosfera ate urna altitude de varios quilómetros, e ate mesmo sedimentos 
muito abaixo do fundo do oceano. 


◄ 2 Ecossistemas 


Nossa primeira mudanęa de escala nos leva a urna floresta es- 
tadunidense com muitas arvores deciduas (arvores que trocam 
suas folhas a cada ano). Urna floresta decidua e um exemplo de 
ecossistema, assim como pradarias, desertos e recifes de coral. 
Um ecossistema consiste em todos os seres vivos de urna area 
em particular, assim como todos os componentes abstratos do 
ambiente com os quais a vida interage, como solo, agua, gases 
atmosfericos e luz. 


► 3 Comunidades 


Urna populaęao consiste em todos os indmduos 
de urna especie vivendo dentro dos limites de urna 
area especificada. Por exemplo, nossa floresta in- 
clui urna populaęao de platanos e urna populaęao 
de veados-de-cauda-branca. Urna comunidade e, 
portanto, o conjunto de populaęóes que habitam 
urna area particular. 


▲ 5 Organismos 

Seres vivos individuais sao 
chamados organismos. Cada 
urna das arvores desta espe¬ 
cie de płatano e outras plan- 
tas na floresta e um organis- 
mo, assim como cada animal 
da floresta, como veado, ra e 
inseto. O solo e abundante 
em microrganismos como 
bacterias. 


O espectro de organismos que habitam um 
ecossistema particular e denominado de 
comunidade biológica. A comunidade em 
nosso ecossistema de floresta inclui muitos 
tipos de arvores e outras plantas, diversos 
animais, cogumelos e outros fungos, e um 
numero imenso de diferentes microrga¬ 
nismos, que sao formas de vida pequenas 
demais para serem observadas sem o uso de microscópio, 
como bacterias. Cada urna destas formas de vida e deno- 
minada especie. 


^ 4 Populaęóes 
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Tema: Novas propriedades emergem em cada nń/el 
da hierarquia biológica 

Na Figura 1.3, apresentamos uma am- 
pliaęao de uma imagem de satelitę para observarmos em de- 
talhe a vida em uma floresta decidua em Ontario, Canada. 
Essa jornada mostra os diferentes mveis de organizaęao 
definidos por biólogos: o estudo da vida se estende desde 
uma escala global da totalidade dos seres vivos no planeta 
ate uma escala microscópica de celulas e moleculas. Os nu- 
meros na figura servem para guia-lo pela hierarąuia da or¬ 
ganizaęao biológica. 


A ampliaęao a uma resoluęao cada vez mais alta ilus- 
tra uma abordagem denominada reducionismo , que reduz 
sistemas complexos a componentes mais simples e mais 
acessiveis ao estudo. O reducionismo e uma estrategia 
poderosa na biologia. Por exemplo, ao estudar a estrutu- 
ra molecular do DNA que havia sido extraido de celulas, 
James Watson e Francis Crick deduziram a base quimica 
da heranęa biológica. Entretanto, apesar de ter impulsio- 
nado muitas das principais descobertas, o reducionismo 
fornece uma visao incompleta da vida na Terra, como dis- 
cutiremos a seguir. 




T 6 Órgaos e sistemas de órgaos 


◄ 7 Tecidos 


Para observar os tecidos de 
uma folha e necessario o uso 
de um microscópio. Cada teci- 
do e constituido por um grupo 
de celulas que juntas desem- 
penham uma funęao especiali- 
zada. A folha aqui apresentada 
foi cortada transversalmente. 
O tecido em forma de favo de 
mel no interior da folha (poręao 
esquerda da foto) e o principal 
local onde ocorre a fotossintese, 
processo que converte a energia 
luminosa em energia qmmica 
do aęucar. Aqui estamos vi- 
sualizando uma folha fatiada a 
partir de uma perspectiva que 
tambem nos permite ver o te¬ 
cido semelhante a um quebra- 
-cabeęa chamado epiderme, 
a “pele” na superficie da folha 
(parte direita da foto). Os poroś 
da epiderme permitem a entra- 
da de dióxido de carbono, um 
materiał fresco para a produęao 
de aęucar. 


A celula e a unidade fundamental de estrutura e 
funęao da vida. Alguns organismos sao unice- 
lulares, enquanto outros sao multicelulares. Em 
organismos unicelulares, uma unica celula de- 
sempenha todas as funęóes da vida, enquanto um 
organismo multicelular tern uma diyisao de traba- 
lho entre celulas especializadas. Aqui, podemos 
yisualizar em maior detalhe celulas em um tecido 
de folha. Uma celula tern o diametro aproximado 
de 40 micrómetros (pm), de forma que seriam ne- 
cessarias aproximadamente 500 delas para cobrir o 
diametro de uma peąuena moeda. Ainda que essas 
celulas sejam extremamente pequenas, pode-se 
perceber que cada uma contem numerosas estru- 
turas verdes denominadas cloroplastos, que sao 
responsaveis pela fotossintese. 


A hierarquia estrutural da vida continua a se desdobrar ao 
passo em que exploramos a arquitetura dos organismos mais 
complexos. Uma folha de płatano e um exemplo de um ór- 
gao, uma parte corporal que desempenha uma funęao par- 
ticular no corpo. Caules e raizes sao os outros órgaos vitais 
das plantas. Os órgaos de animais e plan- 
tas complexos sao organiza- 
dos em sistemas de órgaos 
onde cada grupo de órgaos 
coopera em uma funęao espe- 
cifica. Órgaos sao constituidos 
de dois ou mais tecidos. 


10 Moleculas 


Nossa ultima mudanęa de escala nos leva ao clo- 
roplasto para uma yisualizaęao da vida ao nivel 
molecular. Uma molecula e uma estrutura qui- 
mica que consiste em duas ou mais pequenas 
unidades denominadas atomos, que estao 
representados por bolas neste grafico com- 
putadorizado de uma molecula de clorofila. 

A clorofila e a molecula de pigmento que tor- 
na uma folha de płatano verde, e absorye a luz 
solar durante os primeiros passos da fotos- 
sintese. Dentro de cada cloroplasto, milhóes 
de moleculas de clorofila estao organizadas 
no aparato que converte a energia luminosa na 
energia quimica dos alimentos. 


Molecula 
de clorofila 


9 Organelas 


Cloroplasto 


Cloroplastos sao exemplos de organe¬ 
las, um dos varios componentes fun- 
cionais que compóem as celulas. Esta 
imagem obtida a partir de um poderoso 
microscópio possibilita uma excelente fo- 
calizaęao de um unico cloroplasto. 


50 (jliti 


Celula ^ Q 


▲ 8 Celulas 
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Propriedades emergentes 

Vamos reexaminar a Figura 1.3, mas desta vez comeęando 
do mvel molecular e entao retrocedendo o zoom. Essa abor- 
dagem nos permite observar a emergencia, em cada nivel, 
de novas propriedades ausentes no nivel anterior. Essas pro¬ 
priedades emergentes se devem ao arranjo e as interaęóes 
dos componentes ao incremento em complexidade. Por 
exemplo, apesar de o processo da fotossintese ocorrer em 
um cloroplasto, o mesmo processo nao ocorrera em um tubo 
de ensaio contendo urna soluęao com clorofila e outras mo- 
leculas de cloroplasto. O processo coordenado de fotossin- 
tese reąuer urna organizaęao especifica dessas moleculas no 
cloroplasto. Componentes isolados de sistemas funcionais 
utilizados como objetos de estudo em urna abordagem redu- 
cionista da biologia carecem de diversas propriedades signi- 
ficantes que emergem em niveis superiores da organizaęao. 

Propriedades emergentes nao sao exclusivas a vida. 
Urna caixa contendo partes de urna bicicleta nao ira lhe 
transportar a lugar algum, mas se forem organizadas em 
certa configuraęao, voce pode pedalar ao destino que dese- 
jar. Entretanto, comparados com esses exemplos abstratos, 
os sistemas biológicos sao consideravelmente mais com- 
plexos, o que torna o estudo de propriedades emergentes 
da vida especialmente desafiador. 

No intuito de explorar mais a fundo as propriedades 
emergentes, hoje os biólogos complementam o reducionis- 
mo com a biologia de sistemas, que constitui a exploraęao 
de um sistema biológico a partir da analise das interaęóes 
entre seus componentes. Nesse contexto, urna unica celula 
de folha pode ser considerada um sistema, assim como um 
sapo, urna colónia de formigas ou um ecossistema no deser- 
to. A partir do exame e modelagem da dinamica comporta- 
mental de urna rede integrada de componentes, a biologia de 
sistemas nos permite apresentar novos tipos de perguntas. 
Por exemplo, podemos questionar como um medicamento 
que reduz a pressao sanguinea afeta o funcionamento de di- 
versos órgaos no corpo humano. Em urna escala maior, como 
um acrescimo gradual do dióxido de carbono na atmosfera 
altera ecossistemas e toda a biosfera? A biologia de sistemas 
pode ser utilizada para estudar a vida em todos os niveis. 

Estrutura e funęao 

Em cada nivel da hierarquia biológica encontraremos urna 
correlaęao entre estrutura e funęao. Considere a folha 
anresentada na Figura 1.3: o seu formato fino e achatado 
maximiza a captura de luz so- 
lar pelos cloroplastos. A analise 
de urna estrutura biológica nos 
fornece evidencias sobre o que 
ela faz e como ela funciona. Por 
outro lado, conhecer a funęao 
de urna coisa nos permite urna 
melhor compreensao sobre sua 
estrutura e sua organizaęao. 
Muitos exemplos do reino ani- 
mal tern urna correlaęao entre 
estrutura e funęao. Por exemplo, 
a anatomia de um beija-flor pos- 





sibilita que suas asas girem na altura dos ombros, de forma 
que aves dessa especie tern a habilidade de voar para tras 
ou pairar no ar. Ao pairarem no ar, essas aves podem es- 
tender seus longos e esguios bicos para dentro das flores e 
se alimentar do nectar. A elegante combinaęao de forma e 
funęao nas estruturas da vida e explicada pela seleęao na- 
tural, que exploraremos brevemente. 

A celula: As unidades basicas estruturais e 
funcionais de um organismo 

Na hierarquia estrutural da vida, a celula constitui a me- 
nor unidade de organizaęao que pode desempenhar todas 
as atividades necessarias para a vida. Na verdade, todas as 
aęóes dos organismos baseiam-se no funcionamento das 
celulas. Por exemplo, o movimento dos seus olhos ao ler 
esta frase resulta das atividades de celulas musculares e 
nervosas. Ate mesmo um processo de ocorrencia em es¬ 
cala global, como a reciclagem de atomos de carbono, e 
produto de funęóes celulares, incluindo a atividade fotos- 
sintetica de cloroplastos nas celulas de folhas. 

Todas as celulas compartilham certas caracteristicas. 
Por exemplo, cada celula e envolta por urna membrana que 
reguła a passagem de materiais entre a celula e seu ambien- 
te circundante. Porem, reconhecemos dois principais tipos 
celulares: procarióticos e eucarióticos. As celulas de dois 
grupos de microorganismos unicelulares - bacterias e ar- 
queobacterias - sao procarióticas. Todas as outras formas 
de vida, incluindo plantas e animais, sao compostas de ce¬ 
lulas eucarióticas. 

A celula eucariótica contem organelas envoltas por 
membrana (Figura 1.4). Algumas organelas, como o nu- 
cleo contendo o DNA, sao encontradas nas celulas de to¬ 
dos os eucariotos; outras organelas sao exclusivas de tipos 
celulares particulares. Por exemplo, o cloroplasto apresen- 


Celula procariótica 



Organelas 
envoltas por membrana 


DNA 

(sem nucleo) 


Nucleo 
(envolto por 
membrana) 


I-1 

1 |xm 


Celula eucariótica 


Membrana 

Citoplasma 


DNA 

(dentro do nucleo) 

Membran 


▲ Figura 1.4 Comparando celulas eucarióticas e procarióti¬ 
cas em tamanho e complexidade. 
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tado na Figura 1.3 e uma organela encontrada unicamente 
em celulas eucarióticas que desempenham o processo de 
fotossintese. Uma celula procariótica, por sua vez, carece 
de um nucleo ou outras organelas envoltas por membra¬ 
na. Outra diferenęa baseia-se no fato de que celulas proca- 
rióticas sao geralmente menores que celulas eucarióticas, 
como apresentado na Figura 1.4. 

Tema: os processos da vida envolvem a expressao e 
a transmissao de informaęao genetica 

UUi.WMM Dentro das celulas, as estruturas denomi- 
nadas cromossomos contem materiał genetico na forma de 
DNA (acido desoxirribonucleico). Em celulas que estao 
se preparando para divisao, e possivel yisualizar cromosso¬ 
mos visiveis utilizando um corante que, quando ligado ao 
DNA, apresenta coloraęao azul (Figura 1.5). 

DNA, o materiał genetico 

Cada vez que uma celula se divide, o DNA e primeiramen- 
te replicado, ou copiado, e cada uma das duas celulas-filhas 
herda um conjunto completo de cromossomos identicos 
ao originalmente presente na celula-mae. Cada cromos- 
somo contem uma longa molecula de DNA com centenas 
ou milhares de genes, cada um representando um setor 
do DNA do cromossomo. Os genes sao a unidade de he- 
ranęa transferida dos pais para os filhos. Eles codificam 
a informaęao necessaria para formar todas as moleculas 
sintetizadas dentro de uma celula e, assim, estabelecem a 
identidade e funęao celular. Cada um de nós se originou 
a partir de uma unica celula portando DNA herdado dos 
nossos pais. A replicaęao desse DNA durante cada rodada 
da divisao celular transmitiu cópias do DNA ate o que, por 
firn, se tornou os trilhóes de celulas que compóem o nos- 
so corpo. Juntamente com o crescimento e divisao celular, 
a informaęao genetica codificada pelo DNA direcionou o 
nosso desenvolvimento (Figura 1.6). 

A estrutura molecular do DNA esta relacionada a sua 
habilidade em armazenar informaęao. Uma molecula de 
DNA e constituida por duas longas cadeias, denominadas 
fitas, dispostas em uma dupla-helice. Cada cadeia e for- 



▲ Figura 1.5 Uma celula pulmonar de uma salamandra se 
divide em duas celulas menores que crescerao e se dividirao 
novamente. 


Nucleos contendo o DNA 



Prole com caracteristicas 
herdadas dos pais 


A Figura 1.6 O DNA herdado dirige o desenvolvimento de 
um organismo. 


mada por quatro tipos de componentes quimicos denomi- 
nados nucleotideos, abreviados A, T, C e G (Figura 1.7). 
A forma com que o DNA codifica a informaęao e analoga a 
forma como nós organizamos as letras do alfabeto em pa¬ 



ta) DNA de dupla-helice. Este 
modelo mostra os atomos em 
um segmento de DNA. 
Composto de duas longas 
cadeias (fitas) de polimeros 
denominados nucleotideos, 
uma molecula de DNA toma a 
forma tridimensional de uma 
dupla-helice. 


(b) DNA de fita simples. Estas formas 
geometricas e letras sao simbolos 
simplificados para os nucleotideos 
em uma pequena secęao de uma 
fita de uma molecula de DNA. 

A informaęao genetica e codificada 
em sequencias especificas dos 
quatro tipos de nucleotideos. Seus 
nomes sao abreviados A, T, C e G. 


A Figura 1.7 DNA: O materiał genetico. 
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lavras e frases com sentidos especificos. A palavra rato , por 
exemplo, evoca um roedor; entretanto, palavras com as 
mesmas letras, mas combinadas de forma diferente, como 
ator e rota , remetem a coisas completamente distintas. Po- 
demos considerar que os nucleotideos sao um alfabeto de 
ąuatro letras. Seąuencias especificas desses ąuatro nucleo¬ 
tideos codificam a informaęao presente nos genes. 

Genes podem fornecer um diagrama para a produęao 
de proteinas, que tern um papel fundamental na constru- 
ęao e na manutenęao da celula e desempenho de suas fun- 
ęóes. Por exemplo, um dado gene bacteriano pode codifi- 
car urna proteina em particular (urna enzima) necessaria 
para quebrar certa molecula de aęucar, enquanto um gene 
humano pode estar relacionado a urna proteina diferente 
(um anticorpo) que auxilia no combate a urna infecęao. 

Os genes controlam indiretamente a produęao de pro- 
teinas ao fazerem uso de urna molecula relacionada deno- 
minada RNA como um intermediario (Figura 1.8). A se- 
quencia de nucleotideos ao longo de um gene e transcrita 
em RNA, que e entao traduzida em urna serie de unidades 
proteicas sequenciais denominadas aminoacidos. Esses 
dois estagios resultam em urna proteina especifica com 
formato e funęao singulares. O processo completo a partir 
do qual a informaęao de um gene dirige a fabricaęao de um 
produto celular denomina-se expressao genica. 

Ao traduzir genes em proteinas, todas as formas de 
vida empregam essencialmente o mesmo código geneti- 
co: urna sequencia particular de nucleotideos especifica o 
mesmo produto em qualquer organismo. Distinęóes entre 
organismos refletem diferenęas entre suas sequencias nu- 
cleotidicas, mas nao entre seus códigos geneticos. Ao com- 
pararmos sequencias entre diversas especies quanto a um 
gene que codifica urna proteina em particular pode prover 
informaęóes importantes tanto sobre a proteina quanto 
sobre a relaęao das especies entre si, como voce vera em 
seguida. 

Alem de moleculas de RNA (denominadas RNAm) 
que sao traduzidas em proteinas, alguns RNA dentro da ce¬ 
lula desempenham outras funęóes importantes. Por exem- 
plo, sabe-se ha decadas que alguns tipos de RNA sao na 
yerdade componentes da maquinaria celular que produz 
proteinas. Recentemente, cientistas descobriram classes 
completamente novas de RNA que desempenham outras 
funęóes na celula, como a regulaęao do funcionamento de 
genes que codificam proteinas. Todos esses RNA sao es- 
pecificados por genes, e a produęao desses RNA tambem 
e chamada de expressao genica. Ao carregar as instruęóes 
para a produęao de proteinas e RNA, replicando a cada di- 
visao celular, o DNA garante urna heranęa precisa da infor¬ 
maęao genetica de geraęao para geraęao. 

Genómica: analise em ampla escala de 
sequencias de DNA 

A “biblioteca” completa de instruęóes geneticas herdadas 
por um organismo constitui o seu genoma. Urna tipica 
celula humana tern dois conjuntos similares de cromosso- 
mos, e cada conjunto tern aproximadamente 3 bilhóes de 
pares de nucleotideos de DNA. Se utilizassemos a abrevia- 


tura de letra unica para nucleotideos de apenas um desses 
conjuntos para escrevermos as letras no tamanho das que 
voce esta lendo neste momento, o texto genetico preen- 
cheria aproximadamente 700 livros-texto de biologia. 



(b) Como as celulas da lente fazem proteinas do cristalino? 

Gene do cristalino 

O gene do 
cristalino e 
uma secęao de 
DNA em um 
cromossomo. 



DNA 

(parte do gene 
do cristalino) 


J 

j 

TRANSCRięAO 

1 



RNAm 


TRADlięAO 


ł 


Cadeia de 
aminoacidos 


i— 

Ao utilizar a informaęao na sequencia de 
nucleotideos do DNA, a celula produz 
(transcreve) uma molecula especifica de RNA 
denominada RNAm. 

MiiBBBiiHBHl 


A celula traduz a informaęao na sequencia de 
RNAm para produzir uma proteina, uma serie 
de aminoacidos ligados. 




DOBRAMENTO PROTEICO 


Proteina 



Proteina do cristalino 


A cadeia de aminoaci¬ 
dos se dobra em um 
formato especffico de 
uma proteina do 
cristalino. Proteinas do 
cristalino podem entao 
se compactar e focar a 
luz, permitindo a visao 
do olho. 


▲ Figura 1.8 Expressao genica: A transferencia de informa¬ 
ęao de um gene resulta em uma proteina funcional. 
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Desde os anos 90, pesąuisadores tem necessitado de 
cada vez menos tempo para determinar a seąuencia de um 
genoma, dada a revoluęao tecnológica neste campo. A se¬ 
ąuencia nucleotidica completa do genoma humano e agora 
conhecida, assim como a seąuencia genómica de muitos 
outros organismos, incluindo a de outros animais e de di- 
versas plantas, fungos, bacterias e arąueobacterias. No am- 
bito de gerar sentido a imensidao de dados resultantes de 
projetos de seąuenciamento genómico e do crescente cata- 
logo de funęóes genicas conhecidas, cientistas estao apli- 
cando urna abordagem de biologia de sistemas em niveis 
celular e molecular. Em vez de investigar um gene de cada 
vez, os pesąuisadores estudam um conjunto inteiro de ge- 
nes (ou outro DNA) em urna ou mais especies - urna abor¬ 
dagem denominada genómica. Da mesma forma, o termo 
proteómica se refere ao estudo de conjuntos de proteinas 
e suas propriedades. (O conjunto completo de proteinas 
expressas por urna determinada celula ou grupo de celulas 
e denominado proteoma.) 

Tres importantes desenvolvimentos cientificos tem 
possibilitado as abordagens genómica e proteómica. 
Urna e a tecnologia “de alto rendimento”, ferramenta ca- 
paz de analisar diversas amostras biológicas de forma 
muito rapida. O segundo principal desenvolvimento e a 
bioinformatica, o uso de ferramentas computacionais 
para armazenar, organizar e analisar o grandę volume de 
dados resultante dos metodos de alto rendimento. O ter- 
ceiro desenvolvimento e a formaęao de times de pesąuisa 
interdisciplinares - grupos de especialistas diversifica- 
dos, que podem incluir cientistas computacionais, ma- 
tematicos, engenheiros, ąuimicos, fisicos e, obviamente, 
biólogos de diversos campos. Os pesąuisadores nessas 
eąuipes esperam aprender como as atividades de todas 
as proteinas e todos os RNA nao traduzidos codificados 
pelo DNA sao coordenadas na celula e nos organismos 
como um todo. 


Tema: a vida requer a transferencia e transformaęao 
de energia e materia 

HB Urna caracteristica fundamental 
dos seres vivos e o seu uso de energia para desempenhar as 
atividades da vida. Movimento, crescimento, reproduęao e 
as diversas atividades celulares representam tarefas, e essas 
reąuerem energia. A entrada de energia, principalmente 
solar, e a conversao dessa energia de urna forma para outra, 
sao o que tornam a vida possivel. As folhas de urna planta 
absorvem luz solar, e as moleculas dentro das folhas con- 
vertem a energia da luz solar em energia ąuimica de ali- 
mentos, como aęucares, produzidos durante a fotossintese. 
A energia ąuimica presente nas moleculas de alimento e 
entao passada adiante por plantas e outros organismos fo- 
tossintetizantes (produtores) a consumidores. Consumi- 
dores (p. ex., animais) sao organismos que se alimentam 
de produtores e outros consumidores. 

Quando um organismo faz uso de energia ąuimica 
para desempenhar suas funęóes, como a contraęao mus- 
cular ou a divisao celular, um pouco dessa energia e perdi- 
da na forma de calor para o ambiente circundante. Dessa 
forma, considera-se que a energia atravessa um ecossis- 
tema a partir de um fluxo unidirecional e continuo, ge- 
ralmente entrando na forma de luz e saindo na forma de 
calor. Ja compostos ąuimicos sao reciclados dentro de um 
ecossistema (Figura 1.9). Compostos ąuimicos absorvi- 
dos por plantas a partir do ar ou solo podem ser incorpo- 
rados ao corpo da planta e entao passados para um animal 
que se alimente dela. Por firn, esses compostos ąuimicos 
retornarao ao ambiente a partir da aęao de decomposito- 
res, como bacterias e fungos, que fragmentam produtos 
de descarte, folhas mortas e corpos de organismos mor- 
tos. Esses compostos ąuimicos se tornam entao disponi- 
veis para serem novamente absorvidos pelas plantas, as¬ 
sim completando o ciclo. 


FLUXO DE ENERGIA 


Energia 
luminosa 
provinda 
do sol 


As plantas 
absorvem 
compostos 
qufmicos do 
solo e do ar. 



l& tN' Q U| M/C4 


Energia 
quimica em 
alimentos 


Compostos 

guimicos 


Os compostos 
qufmicos nas 
plantas sao 
passados aos 
organismos que 
se alimentam 
delas. 


Calor 

perdido pelo 
ecossistema 


Decompositores 
como fungos e 
bacterias 
degradam restos 
de folhas e 
organismos 
mortos, 
retornando os 
compostos 
quimicos para 
o solo. 


◄ Figura 1.9 O fluxo de ener¬ 
gia e a ciclagem ąuimica. Existe 
um fluxo de energia de direęao 
unica em um ecossistema. Duran¬ 
te a fotossintese, as plantas con- 
vertem a energia luminosa solar 
em energia qufmica (estocada em 
moleculas de alimento, como aęu¬ 
cares), que e utilizada pelas plantas 
e outros organismos para realizar 
suas funęóes e, por firn, e elimi- 
nada do ecossistema na forma de 
calor. Ja os compostos quimicos 
reciclam-se entre os organismos e 
o ambiente fisico. 
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Tema: de ecossistemas a moleculas, as interaęóes 
sao fundamentais nos sistemas biológicos 

mmsm Em qualquer mvel da hierarquia biológica, 
interaęóes entre componentes do sistema asseguram uma 
integraęao regular entre todas as partes, de forma a funcio- 
narem como um sistema unico. A mesma analogia e valida 
para componentes de um ecossistema e as moleculas de 
uma celula; discutiremos esses dois exemplos. 

Ecossistemas: a interaęao de um organismo com 
outros organismos e o ambiente circundante 

Em mvel de ecossistema, cada organismo interage com 
outros organismos. Por exemplo, uma arvore de acacia in¬ 
terage com micro-organismos do solo associados as suas 
raizes, insetos que nela vivem e animais que comem suas 
folhas e frutos (Figura 1.10). Em alguns casos, interaęóes 
entre organismos sao mutuamente beneficas. Exemplo 
disso e a associaęao entre uma tartaruga marinha e os 
chamados “peixes limpadores” que nadam ao seu redor. 
Esses peixes se alimentam de parasitos que acabariam 
prejudicando a tartaruga e, em troca, ganham alimento 
e proteęao contra predadores. Algumas vezes, uma espe- 
cie e beneficiada enquanto a outra e prejudicada, como 
quando um leao mata e se alimenta de uma zebra. Ja em 
outros casos, ambas as especies sao prejudicadas - por 
exemplo, quando duas plantas competem por um recurso 
escasso em um mesmo solo. Interaęóes entre organismos 
ajudam a regular o funcionamento do ecossistema como 
um to do. 

Organismos tambem interagem continuamente com 
fatores fisicos em seus ambientes. As folhas de uma arvore, 
por exemplo, absorvem luz solar e dióxido de carbono do 
ar e liberam oxigenio para o meio (ver Figura 1.10). O am¬ 
biente tambem e afetado pelos organismos que o habitam. 


Por exemplo, alem de captar agua e minerais do solo, as 
raizes de uma planta podem fragmentar pedras ao cresce- 
rem e, assim, contribuir para a formaęao do solo. Em uma 
escala global, plantas e outros organismos fotossintetizan- 
tes tern gerado todo o oxigenio presente na atmosfera. 

Moleculas: interaęóes entre organismos 

Em niveis mais simples de organizaęao, as interaęóes 
entre as partes que compóem os seres vivos - órgaos, 
tecidos, celulas e moleculas - sao cruciais para sua ope- 
racionalidade regular. Considere o aęucar no seu sangue, 
por exemplo. Após uma refeięao, o nivel de glicose no seu 
sangue aumenta (Figura 1.11). O aumento na glicose do 
sangue estimula o pancreas a liberar insulina na corren- 
te sanguinea. Quando a insulina entra em contato com 
o figado e celulas musculares, o excesso de glicose e ar- 
mazenado na forma de glicogenio (carboidrato considera- 
yelmente longo), reduzindo assim o nivel de glicose san- 
guinea a uma faixa ideał para o funcionamento do corpo. 
O nivel mais baixo de glicose no sangue resultante passa 
a nao mais estimular a secreęao de insulina pelas celulas 
do pancreas. Um pouco do aęucar tambem e utilizado pe¬ 
las celulas para fins energeticos: quando voce se exercita, 
suas celulas musculares aumentam o consumo de mole¬ 
culas de aęucar. 

Interaęóes entre as moleculas do corpo sao responsa- 
veis pela maioria dos passos nesse processo. Por exemplo, 
da mesma forma que a maioria das atividades quimicas na 
celula, aquelas que decompóem ou armazenam aęucar sao 
aceleradas em nivel molecular (catalisadas) por proteinas 
denominadas enzimas. Cada tipo de enzima catalisa uma 
reaęao quimica especifica. Em muitos casos, essas reaęóes 
estao relacionadas a rotas quimicas, em que cada passo 
esta relacionado a uma unica enzima. Como a celula coor- 
dena suas mais diversas rotas quimicas? Em nosso exemplo 


► Figura 1.10 Interaęóes de uma arvo- 
re de acacia africana com outros organis¬ 
mos e o ambiente fisico. 



As folhas absorvem a 
energia luminosa 
emitida pelo sol. 


As folhas caem 
no chao e sao 
decompostas por 
organismos que 
devolvem minerais 
para o solo. 


Agua e minerais 
no solo sao 
absorvidos pela 
arvore por suas 
raizes. 


Animais se alimentam 
de folhas e frutos da 
arvore, retornando 
nutrientes e minerais 
ao solo a partir de seus 
produtos de descarte. 


As folhas absorvem 
dióxido de carbono 
do ar e liberam 
oxigenio. 
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▲ Figura 1.11 Regulaęao por retroalimentaęao. O corpo hu- 
mano reguła o uso e o armazenamento de glicose, um dos principais 
combusth/eis celulares derivados de alimentos. Esta figura mostra a 
retroalimentaęao negativa: a resposta (uso de glicose pelas celulas) 
diminui os altos nh/eis de glicose que dao o estimulo pela secreęao 
de insulina, regulando negativamente o processo. 

de manejo de aęucar, como a celula ajusta o excesso com a 
demanda de combustivel, regulando suas rotas antagóni- 
cas de consumo e armazenamento de aęucar? O segredo 
esta na habilidade de muitos processos biológicos em se 
autorregularem a partir de um mecanismo denominado 
retroalimentaęao. 

Na regulaęao por retroalimentaęao, a saida ou o 
produto de um processo reguła o próprio processo. A for¬ 
ma mais comum de regulaęao de sistemas vivos e a retro - 
alimentaęao negativa , um ciclo no qual a resposta reduz 
o estimulo inicial. Como visto no exemplo da sinalizaęao 
por insulina (ver Figura 1.11), a captaęao de glicose pelas 
celulas (a resposta) diminui o nivel de glicose no sangue, 
eliminando o estimulo para secreęao de insulina e, por- 
tanto, desativando a rota. Assim, a produęao reguła nega- 
tivamente o processo. 

Embora menos comuns que processos regulados por 
retroalimentaęao negativa, existem tambem muitos pro¬ 
cessos biológicos regulados por retroalimentaęao positiva, 
nos quais o produto finał acelera sua própria produęao. 
Exemplo disso e a coagulaęao do sangue em resposta a 
urna lesao. Quando um vaso sanguineo e danificado, es- 
truturas no sangue denominadas plaquetas comeęam a se 
agregar no local. A retroalimentaęao positiva ocorre quan- 


do os compostos quimicos liberados pelas plaquetas vao 
atraindo mais plaquetas. O acumulo de plaquetas inicia 
entao um processo complexo que veda a ferida com urna 
barreira. 

A retroalimentaęao e um recurso regulador comum a 
vida em todos os niveis, desde as moleculas ate os ecossis- 
temas e, finalmente, a biosfera. Interaęóes entre organis- 
mos podem afetar processos complexos como, por exem- 
plo, o crescimento de urna populaęao. Como veremos, as 
interaęóes entre os individuos afetam nao só os participan- 
tes, mas tambem a dinamica de como as populaęóes evo- 
luem ao longo do tempo. 

Evoluęao, o tema central da biologia 

Depois de abordar quatro dos temas unificadores descri- 
tos neste texto (organizaęao, informaęao, energia e mate¬ 
ria, alem de interaęóes), agora vamos nos concentrar no 
tema central da biologia - a evoluęao. A evoluęao cons- 
titui a teoria com maior sentido lógico em relaęao a tudo 
que sabemos sobre os seres vivos. Como veremos nas 
Unidades 4 e 5 deste texto, os registros fósseis documen- 
tam o fato de que a vida na Terra tern evoluido por bilhóes 
de anos, resultando em urna vasta diversidade de organis- 
mos, ja extintos ou vivos no presente. Entretanto, apesar 
da imensa diversidade, muitas caracteristicas sao com- 
partilhadas. Por exemplo, ainda que cavalos-marinhos, 
beija-flores e girafas tenham aparencia completamente 
diferente, seus esqueletos tern a mesma organizaęao basi- 
ca. A explicaęao cientifica para essa uniformidade e diver- 
sidade - assim como para a adaptaęao desses organismos 
a seus ambientes - baseia-se na teoria da evoluęao: o con- 
ceito de que os organismos vivendo atualmente na Terra 
sao descendentes modificados de ancestrais comuns. Em 
outras palavras, podemos explicar o compartilhamento 
de caracteristicas entre dois organismos com a premissa 
de que os organismos tenham descendido de um ances- 
tral comum e podemos atribuir as diferenęas a ideia de 
que alteraęóes hereditarias tenham ocorrido ao longo do 
tempo. Muitas evidencias sustentam a ocorrencia de evo- 
luęao e a teoria que descreve como ela se da. Na próxima 
seęao, consideraremos o conceito fundamental de evolu- 
ęao em maior detalhe. 


revisAo DO CONCEITO 1.1 

1. Comeęando no nivel molecular na Figura 1.3, escreva uma 
frase que inclua componentes do nivel previo (abaixo) de 
organizaęao biológica, por exemplo: "Uma molecula con- 
siste em atomos ligados". Continue com organelas, subin- 
do a hierarquia biológica. 

2. Identifique o(s) tema(s) exemplificado(s) por (a) os afiados es- 
pinhos de um porco-espinho, (b) o desenvolvimento de um 
organismo multicelular a partir de um unico ovo fertilizado, 
e (c) um beija-flor utilizando aęucar para executar seu voo. 

a Para cada tema discutido nesta seęao, de um 
exemplo nao mencionado neste texto. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE... 
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ESPECIE GENERO 

Ursus americanus Ursus 


FAMILIA 

Ursidae 


CLASSE 

Mamiferos 


FILO 

Cordados 


REINO 

Animalia 


DOMINIO 

Eukaria 


* ** 4t+ ** ** ** *' 
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A Figura 1.12 Classificando a vida. De 

forma a auxiliar em trazer sentido a diversidade 
da vida, biólogos classificam especies em grupos 
que sao entao organizados em grupos ainda mais 
amplos. No tradicional sistema "lineano", especies com 
alto nivel de parentesco, como ursos-polares e ursos-par- 
dos, sao colocadas no mesmo genero; generos sao agrupa- 
dos em famflias; e assim por diante. Este exemplo classifica 
a especie Ursus americanus, o urso-preto norte-americano. 
(Esquemas de classificaęao alternativos serao discutidos em 
detalhe no Capitulo 26.) 


CONCEITO 





li # 



0 tema central: a evoluęao e responsavel 
pela uniformidade e diversidade da vida 


im.himm Existe um consenso entre biólogos de que a 
evoluęao e o tema central da biologia. As mudanęas evo- 
lutivas observadas em registros fósseis sao claramente 
sugestivas. Ainda, como descreveremos a seguir, meca- 
nismos evolutivos sao responsaveis pela uniformidade e 
diversidade de todas as especies na Terra. Para citar um 
dos fundadores da teoria evolutiva moderna, Theodosius 
Dobzhansky: “Nada faz sentido em biologia, exceto sob a 
luz da evoluęao”. 

Alem de abranger urna hierarąuia de escalas de tama- 
nho desde moleculas ate a biosfera, a biologia abrange a 
grandę diversidade de especies que vive ou ja viveu na Ter¬ 
ra. Para compreender a afirmaęao de Dobzhansky, precisa- 
mos discutir o que os biólogos pensam sobre essa grandę 
diversidade. 

Classificando a diversidade da vida 

A diversidade e urna indicaęao da autenticidade da vida. 
Biólogos ja identificaram e nomearam 1,8 milhao de espe¬ 
cies. Ate o presente, em nivel de especie, essa diversidade 
de vida inclui pelo menos 100 mil fungos, 290 mil plantas, 
57 mil yertebrados (animais com ossos) e um milhao de 
insetos (mais da metade de todas as formas de vida conhe- 
cidas) - sem mencionar os inumeros tipos de organismos 


unicelulares. Pesquisadores identificam milhares de novas 
especies a cada ano. As estimativas do numero total de es¬ 
pecies abrangem em torno de 10 milhóes a 100 milhóes. 
Independentemente da precisao desse numero, a enorme 
yariedade da vida confere a biologia um escopo yastissimo. 
Biólogos enfrentam um grandę desafio na tentativa de dar 
sentido a essa yariedade. 

Agrupando especies: a ideia basica 

Existe urna tendencia humana em agrupar itens distintos 
segundo suas semelhanęas e suas relaęóes entre si. Por 
exemplo, podemos nos referir a “esquilos” e “borboletas”, 
ainda que se reconheęa que muitas especies distintas per- 
tenęam a cada grupo. Podemos ainda separar grupos em 
categorias ainda mais abrangentes, como roedores (que 
inclui esquilos) e insetos (que inclui borboletas). A taxo- 
nomia, o ramo da biologia que nomeia e classifica espe¬ 
cies, formaliza esse ordenamento de especies em grupos 
de maior flexibilidade, com base no grau de compartilha- 
mento de caracteristicas (Figura 1.12). Voce aprende- 
ra mais sobre os detalhes desse esquema taxonómico no 
Capitulo 26. Aqui focalizaremos a ideia principal, consi- 
derando as unidades de classificaęao mais abrangentes, os 
reinos e os dominios. 
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Os tres dommios da vida 

Historicamente, cientistas tem classificado a diversida- 
de das formas de vida em especies e agrupamentos mais 
abrangentes a partir de uma cuidadosa comparaęao de 
estrutura, funęao e outras caracteristicas marcantes. Nas 
ultimas decadas, novos metodos para aferir a relaęao entre 
especies, como a comparaęao de seąuencias de DNA, tem 
induzido uma progressiva reavaliaęao no numero e divisao 
de reinos. Pesąuisadores tem proposto algo entre seis ate 
uma duzia de reinos. Enąuanto o debate continua em nivel 
de reino, biólogos concordam que os reinos da vida podem 
ser agrupados em tres niveis de classificaęao denominados 
dommios. Os tres dommios sao denominados Bacteria, 
Archaea e Eukarya (Figura 1.13). 

Como voce leu anteriormente, os organismos que 
compóe dois destes tres dommios - Bacteria e Archaea 
- sao procarióticos. Todos os eucariotos (organismos com 
celulas eucarióticas) sao agora agrupados no dominio 
Eukarya. Esse dominio inclui tres reinos de eucariotos 
multicelulares: os reinos Plantae, Fungi e Animalia. Esses 
tres reinos sao distintos, em parte, pelos seus modos de 


nutrięao. As plantas produzem seus próprios aęucares e 
outras moleculas de alimento a partir da fotossintese; os 
fungos absorvem nutrientes dissolvidos a partir do seu 
ambiente circundante; e os animais obtem seu alimento ao 
comer e digerir outros organismos. Animalia e, obviamen- 
te, o reino ao qual pertencemos. Mas nem plantas, fungos 
ou tampouco animais sao tao numerosos ou diversificados 
quanto os eucariotos unicelulares que chamamos de pro- 
tistas. Ainda que no passado protistas tenham ocupado 
um unico reino, evidencias recentes mostram que alguns 
protistas estao mais intimamente relacionados a plantas, 
animais ou fungos do que a outros protistas. Assim, a ten- 
dencia na recente taxonomia tem sido em dividir os protis¬ 
tas em diversos reinos. 

Uniformidade na diversidade da vida 

A vida, mesmo tao diversa, apresenta notavel uniformi¬ 
dade. Antes mencionamos tanto a semelhanęa entre os 
esqueletos de diferentes animais vertebrados como a lin- 
guagem genetica universal do DNA (o código genetico). 
Na yerdade, semelhanęas entre organismos sao eyidentes 


T Figura 1.13 Os tres dommios da vida. 




(c) Dominio Eukarya 


A 0 Reino Plantae consiste em 
eucariotos multicelulares 
(plantas de solo) que fazem 
fotossintese, a conversao de 
energia luminosa em energia 
quimica no alimento. 

► 0 Reino Fungi e 

definido em parte pelo | 
modo nutricional de 
seus componentes (como este cogumelo), que absorvem 
nutrientes ao decompor materiał organico. 


◄ 0 Reino Animalia 

consiste em eucariotos 
multicelulares que 
ingerem outros 
organismos. 


100 |xm 
l---1 


► Protistas sao em sua 

maioria eucariotos 
unicelulares e seus 
relativamente simples 
parentes multicelulares. 

Esta figura apresenta um 
sortimento de protistas 
habitando uma poęa 
d'agua. Cientistas tem 
debatido sobre como distribuir os protistas em reinos que reflitam 
precisamente suas relaęóes evolutivas. 


(a) Dominio Bacteria 


(b) Dominio Archaea 


As Bacterias sao os procariotos mais diversificados e disseminados, e 
atualmente se dividem em muitos reinos. Cada uma das estruturas 
em forma de bastao nesta foto constitui uma celula bacteriana. 


Alguns dos procariotos conhecidos como Archaea, ou arqueias, 
habitam ambientes extremos da Terra, como lagos salgados e geiseres 
de agua quente. O dominio Archaea inclui multiplos reinos. Cada 
estrutura esferica na foto constitui uma celula de argueias. 
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Cflios do Paramecium. 

Os cflios do Paramecium 
unicelular propelem o 
organismo pela agua. 


5 |xm 


cęao transversal de um 
cflio, observada ao 
microscópio eletrónico A 


0,1 u, m 

I-1 


Cflios de celulas da 
traqueia. As celulas que 
revestem a traqueia 
humana sao equipadas 
com cflios que ajudam a 
manter o pulmao limpo 
varrendo uma pelfcula de 
muco e removendo os 
resfduos para fora. 


A Figura 1.14 Um exemplo da uniformidade sustentan- 
do a diversidade da vida: a arquitetura dos cflios em euca- 
riotos. Cflios sao extensóes celulares cuja funęao e a locomoęao. 
Eles estao presentes em eucariotos tao diversos como o Paramecium 


(encontrados em poęas d'agua) e seres humanos. Ate mesmo orga- 
nismos muito diferentes compartilham uma arquitetura comum de 
cflios, com um sistema elaborado de tubulos que se torna evidente 
em cortes transversais. 


em todos os mveis da hierarąuia biológica. Por exemplo, a 
uniformidade e evidente em muitas caracteristicas da es- 
trutura celular, mesmo entre organismos com parentesco 
distante (Figura 1.14). 

Como podemos explicar a dupla natureza da unifor¬ 
midade e da diversidade da vida? O processo da evoluęao, 
explicado a seguir, elucida tanto as semelhanęas como as 
diferenęas no mundo da vida e introduz outra dimensao da 
biologia: o periodo histórico. 

Charles Darwin e a teoria da seleęao natural 

A historia da vida, documentada por fósseis e outras evi- 
dencias, e a saga de uma dinamica da Terra, com bilhóes 
de anos de idade, habitada por um leąue cada vez maior 
de formas de vida (Figura 1.15). Essa visao evolutiva da 
vida surgiu em novembro de 1859, ąuando Charles Robert 
Darwin publicou um de seus livros mais importantes. In- 
titulado A origem das especies por meio da seleęao natu¬ 
ral , o livro de Darwin se tornou um sucesso instantaneo 
de vendas, logo transformando “darwinismo” em sinónimo 
do conceito de evoluęao (Figura 1.16). 

A origem das especies articula dois pontos principais. 
Primeiro, Darwin apresenta evidencias para apoiar a opi- 
niao de que as especies contemporaneas surgiram a partir 
de uma sucessao de ancestrais. Darwin chamou essa his¬ 
toria evolutiva das especies de “descendencia com modifi- 


T Figura 1.15 Desenterrando o passado. Paleontólogos es- 
cavam cuidadosamente parte da ossada da perna de um fóssil de 
dinossauro de pescoęo longo (Rapetosaurus krausei) entre as pedras 
em Madagascar. 
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▲ Figura 1.16 Charles Darwin quando jovem. Sua revolucio- 
naria obra A origem das especies foi publicada em 1859. 


caęao”. Essa foi uma expressao significativa, pois resumia a 
dualidade da vida: uniformidade versus diversidade - uni- 
formidade no parentesco das especies que descenderam de 
ancestrais comuns; diversidade nas modificaęóes que evo- 
luiram quando as especies se ramificaram a partir dos an¬ 
cestrais comuns (Figura 1.17). O segundo ponto principal 
de Darwin foi propor um mecanismo para a descendencia 
com modificaęao. Ele chamou esse mecanismo evolutivo 
de “seleęao natural”. 

Darwin sintetizou sua teoria da seleęao natural a par¬ 
tir de observaęóes que por si só nao eram novas tampou- 
co profundas. Outros pesquisadores tinham as peęas do 
“quebra-cabeęa”, mas foi Darwin quem descobriu como elas 
se encaixavam. Ele iniciou com as seguintes observaęóes 
obtidas da natureza: individuos de uma populaęao variam 


em suas caracteristicas, inumeras das quais parecem ser 
herdaveis (passadas dos pais para a prole). Alem disso, uma 
populaęao consegue produzir um numero bem maior de 
descendentes comparado ao numero que consegue sobre- 
viver e produzir a própria descendencia. Com mais indivi- 
duos que o ambiente pode sustentar, a competięao passa a 
ser inevitavel. Por firn, as especies geralmente se ajustam 
ao ambiente em que vivem. Por exemplo, aves que vivem 
em lugares onde sementes duras constituem uma boa fonte 
de alimento podem ter bicos especialmente fortes. 

Darwin partiu dessas observaęóes e fez inferencias 
para chegar a teoria da evoluęao. Ele argumentou que in- 
drnduos que herdam caracteristicas mais bem adaptadas 
ao ambiente local estao mais propensos a sobreviver e a se 
reproduzir do que indmduos menos adaptados. Ao lon- 
go de muitas geraęóes, uma proporęao cada vez maior de 
indmduos na populaęao tera as caracteristicas yantajosas. 
A evoluęao ocorre a medida que o sucesso reprodutivo 
desigual dos indmduos adapta a populaęao ao ambiente, 
contanto que o ambiente continue o mesmo. 

Darwin chamou esse mecanismo de adaptaęao evolu- 
tiva de seleęao natural, ja que o ambiente natural “sele- 
ciona” a propagaęao de certas caracteristicas. O exemplo 
na Figura 1.18 ilustra a habilidade da seleęao natural em 
“editar” yariaęóes hereditarias de cor de uma populaęao. 
Vemos os produtos da seleęao natural nas requintadas 
adaptaęóes de varios organismos as circunstancias espe- 
ciais de seu estilo de vida e de seu ambiente. As asas do 
morcego apresentadas na Figura 1.19 constituem excelen- 
te exemplo de adaptaęao. 

A arvore da vida 

De uma nova olhada na arquitetura do esqueleto das asas 
do morcego na Figura 1.19. Estas asas nao sao como as de 
passaros; o morcego e um mamifero. Esses membros an- 
teriores, embora adaptados para o voo, tern na yerdade os 



◄ Figura 1.17 Uniformida¬ 
de e diversidade entre aves. 

Estas tres aves sao variaęóes 
de um piano corporal comum. 
Por exemplo, cada uma delas 
tern penas, bico e asas - apesar 
dessas caracteristicas serem al- 
tamente especializadas para os 
diversos estilos de vida destas 
aves. 


A Flamingo-americano 


A Pinguim-gentoo 
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O Populaęao com 
caracterfsticas 
hereditarias variadas 


0 Eliminaęao de 

individuos com certas 
caracterfsticas 


0 Reproduęao dos 
sobreviventes 


0 Aumento na frequencia 
de caracterfsticas que 
aumentam o sucesso 
de sobrevivencia e 
reproduęao 


A Figura 1.18 Seleęao natural. Esta populaęao imaginaria de 
besouros colonizou um local onde o solo foi escurecido por um in- 
cendio recente. Inicialmente, ha ampla variaęao na cor herdada nos 


indivfduos da populaęao, desde cinza-claro ate preto. Para passaros 
famintos que caęam besouros, e mais facil localizar os besouros mais 
claros. 


mesmos ossos, juntas, nervos e vasos sanguineos encon- 
trados em outros membros tao diferentes ąuanto o braęo 
humano, a pata dianteira do cavalo e a nadadeira da baleia. 
De fato, todos os membros anteriores de mamiferos sao 
yariaęóes anatómicas de urna arąuitetura comum, assim 
como as aves na Figura 1.17 constituem urna yariaęao de 
um tema “ ( aviario” fundamental. Esses exemplos de paren- 
tesco conectam a singularidade da diversidade da vida ao 
conceito darwiniano de descendencia com modificaęao. 
Nessa visao, a uniformidade da anatomia do membro de 
mamiferos reflete a heranęa daąuela estrutura oriunda de 
um ancestral comum - o mamifero “protótipo” do qual 
todos os outros mamiferos descendem. A diversidade dos 
membros anteriores dos mamiferos resulta da modificaęao 
pela seleęao natural agindo durante milhóes de geraęóes 
em diferentes contextos ambientais. Fósseis e outras evi- 
dencias corroboram a uniformidade anatómica e susten- 
tam essa visao de descendencia dos mamiferos a partir de 
um ancestral comum. 

Darwin propos que, devido aos efeitos cumulativos 
da seleęao natural atuando em vastos periodos de tempo, 
urna especie ancestral poderia originar duas ou mais es¬ 
pecies descendentes. Isso poderia ocorrer, por exemplo, 
se urna populaęao se fragmentasse em subpopulaęóes iso- 
ladas em diferentes ambientes. Nessas arenas separadas 



A Figura 1.19 Adaptaęao evolutiva. Mor- 
cegos, os unicos mamiferos capazes de alęar voo, 
tern asas com membranas entre "dedos" estendi- 
dos. Darwin propos que essas adaptaęóes sao apri- 
moradas ao longo do tempo pela seleęao natural. 


pela seleęao natural, urna especie poderia gradativamente 
irradiar-se em multiplas especies a medida que as popu- 
laęóes geograficamente isoladas se adaptavam, ao longo 
de muitas geraęóes, aos diferentes conjuntos de fatores 
ambientais. 

A “arvore genealógica” de 14 tentilhóes na Figura 1.20 
ilustra um famoso exemplo de radiaęao adaptativa de no- 
vas especies a partir de um ancestral comum. Darwin co- 
lecionou especimes desses passaros durante sua visita em 
1835 as remotas Ilhas Galapagos, no Oceano Pacifico, a 900 
quilómetros (km) da costa da America do Sul. Essas ilhas 
yulcanicas relativamente novas sao o habitat exclusivo de 
muitas especies de plantas e animais, embora a maioria 
dos organismos desse arquipelago tenha parentesco com 
especies presentes no continente sul-americano. Após a 
formaęao yulcanica das Ilhas Galapagos ha varios milhóes 
de anos, os tentilhóes provavelmente se diversificaram nas 
yarias ilhas a partir de urna especie de tentilhao ancestral 
que, ao acaso, chegou ao arquipelago, oriunda de outra lo- 
calidade. Anos após a coleęao de tentilhóes de Galapagos 
de Darwin, pesquisadores comeęaram a inyestigar o paren¬ 
tesco entre as especies de tentilhóes, primeiro a partir de 
dados anatómicos e geograficos e, mais recentemente, com 
o auxilio de comparaęóes de sequencias de DNA. 

Diagramas biológicos de relaęóes evolutivas em geral 
tern a estrutura de aryores, embora as aryores muitas ve- 
zes sejam representadas lateralmente, como na Figura 1.20. 
Diagramas do tipo arvore fazem sentido: assim como a 
descendencia de um indMduo pode ser diagramada em 
urna arvore genealógica, cada especie de organismo e um 
pequeno ramo de um galho de urna arvore da vida que se 
estende rumo ao passado ao longo de especies ancestrais 
cada vez mais remotas. Especies muito similares, como os 
tentilhóes de Galapagos, compartilham um ancestral co¬ 
mum em um ponto de ramificaęao relativamente recente 
na arvore da vida. Entretanto, por conta de um ancestral 
que viveu ha mais tempo, os tentilhóes tern parentes¬ 
co com pardais, gavióes, pinguins e todas as outras aves. 
Assim, aves, mamiferos e todos os outros yertebrados 
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Cada bifurcaęao representa o 
ancestral comum da linhagem 
evolutiva originaria e seus 
descendentes (a direita no 
diagrama). 
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Tentilhao canoro verde 
Certhidea olivacea 



Tentilhao canoro cinza 
Certhidea fusca 


Tentilhao terrestre 
de bico afiado 
Geospiza difficilis 

Tentilhao vegetariano 
Platyspiza crassirostris 



Tentilhao mangrove 
Cactospiza heliobates 



Tentilhao pica-pau 
Cactospiza pallida 



Medio tentilhao arbóreo 
Camarhynchus pauper 


Grandę tentilhao arbóreo 
Camarhynchus psittacula 



Pequeno tentilhao arbóreo 
Camarhynchus parvulus 



A Figura 1.20 Descendencia com 
modificaęao: radiaęao adaptativa de 
tentilhóes nas llhas Galapagos. Esta 
"arvore" ilustra o modelo atual da evo- 
luęao dos tentilhóes nas llhas Galapagos. 
Observe os diferentes bicos, adaptados 
para as distintas fontes alimentares das 
diferentes ilhas. Por exemplo, entre os 
comedores de sementes, os bicos mais 
robustos e grossos sao melhores para 
quebrar sementes maiores e com cascas 
fortes, enquanto bicos mais finos sao 
melhores para juntar sementes pequenas 
como sementes de grama. 
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Grande tentilhao terrestre 
comedor de cactos 
Geospiza conirostris 

Tentilhao terrestre 
comedor de cactos :B 
Geospiza scandens 

Pequeno tentilhao terrestre 
Geospiza fuliginosa 




Medio tentilhao terrestre 
Geospiza fortis 




Grandę tentilhao terrestre 
Geospiza magnirostris 


compartilham um ancestral comum ainda mais antigo. 
Rastreie a vida ate seus primórdios e sobrarao apenas fós- 
seis dos procariotos primitivos, que habitaram a Terra ha 
3,5 bilhóes de anos. Podemos reconhecer seus vestigios em 
nossas próprias celulas - no código genetico universal, por 
exemplo. Toda a forma de vida esta conectada em urna lon- 
ga historia evolutiva. 


fungos e animais tivessem parentesco mais intimo entre si 
do que com o reino das plantas - como evidencias recen- 
tes sugerem? Desenhe um modelo simples de ramificaęao 
que simbolize a relaęao proposta entre esses tres reinos 
eucarióticos. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


REVISAO DO CONCEITO 1.2 


1. 

2 . 

3. 


Como um endereęo de postagem pode ser analogo ao siste- 
ma biológico de hierarguia taxonómica? 


Explique por que "editar" e urna metafora mais adequada 
do que "criar" para o modo que a seleęao natural atua na 
variaęao hereditaria das populaęóes. 


] Os tres dominios aprendidos no item 1.2 podem 
ser representados como as tres principais ramificaęóes na 
arvore da vida. Na ramificaęao eucariótica, tres das sub- 
-ramificaęóes sao os reinos Plantae, Fungi e Animalia. E se 


CONCEITO 1 .3 

Ao estudar a natureza, os cientistas fazem 
observaęóes, formulam e testam hipóteses 

A ciencia e urna forma de conhecer o mundo natural Ela 
evoluiu a partir da nossa curiosidade sobre nós, outras for- 
mas de vida, nosso planeta e o universo. A palavra ciencia 
deriva do verbo latino que significa “conhecer” Tentar en- 
tender parece ser um dos nossos impulsos basicos. 
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No centro da ciencia esta a pesąuisa, uma busca por 
informaęao e explicaęao de fenómenos naturais. Nao ha 
formula para uma pesąuisa cientifica bem-sucedida. Ne- 
nhum metodo cientifico em particular tern um manuał que 
os pesąuisadores devam seguir a risca. Como em todas as 
buscas, a ciencia inclui elementos de desafio, fatos inespe- 
rados e sorte, junto com planejamento cuidadoso, sensa- 
tez, criatividade, paciencia e persistencia para superar as 
dificuldades. Esses distintos elementos da pesąuisa tornam 
a ciencia consideravelmente menos estruturada do que a 
maioria das pessoas imagina. Posto isso, e possivel separar 
certas caracteristicas que ajudam a distinguir a ciencia de 
outras maneiras de descrever e explicar a natureza. 

Cientistas utilizam um processo de pesąuisa que in¬ 
clui fazer observaęóes, formular explicaęóes com alguma 
lógica ( hipóteses ) e testa-las. O processo e necessariamente 
repetitivo: ao se testar uma hipótese, uma maior ąuanti- 
dade de observaęóes pode inspirar uma reconsideraęao 
da hipótese original ou formulaęao de uma nova hipótese, 
novamente a ser testada. Dessa forma, os cientistas conse- 
guem se aproximar cada vez mais das leis que governam a 
natureza. 

Fazendo observaęóes 

No decorrer do trabalho, cientistas descrevem estrutu- 
ras e processos naturais com a maior precisao possivel a 
partir da cuidadosa obseryaęao e analise de dados. Por 
obseryaęao, entende-se o agrupamento de informaęóes, 
tanto pelo uso direto dos sentidos ou com a ajuda de ferra- 
mentas como microscópios, termómetros e balanęas, que 
estendem os nossos sentidos. Observaęóes podem revelar 
informaęóes valiosas sobre o mundo natural. Por exemplo, 
uma serie de observaęóes detalhadas tern moldado a nossa 
compreensao sobre a estrutura celular, e outro conjunto de 
observaęóes esta atualmente expandindo nosso banco de 
dados de genomas de diversas especies e de genes cuja ex- 
pressao e alterada em canceres e outras doenęas. 

Obseryaęóes registradas sao denominadas de dados. 
Em outras palavras, dados sao itens de informaęao em que 
se baseia a pesąuisa cientifica. O termo dados implica nu- 
meros para muitas pessoas. Mas alguns dados sao ąualita- 
tivos , em geral na forma de descrięóes registradas, em vez 
de medidas numericas. Por exemplo, Jane Goodall inyestiu 
decadas registrando obseryaęóes sobre o comportamento 
de chimpanzes durante a pesąuisa de campo nas selvas da 
Tanzania (Figura 1.21). Junto com esses dados ąualitati- 
vos, Goodall tambem enriąueceu o campo do comporta¬ 
mento animal com yolumosos dados quantitativos , como 
a freąuencia e duraęao de comportamentos especificos en- 
tre diferentes membros de um grupo de chimpanzes em 
diferentes situaęóes. Dados quantitativos sao geralmente 
expressos na forma de medidas numericas e organizados 
em tabelas e graficos. Cientistas analisam seus dados utili- 
zando um tipo de matematica denominada estatistica para 
determinar se os mesmos sao significativos ou meramente 
resultantes de flutuaęóes randómicas. (Cabe ressaltar que 
todos os resultados apresentados neste texto demonstra- 
ram ser estatisticamente significatiyos.) 



▲ Figura 1.21 Jane Goodall coletando dados qualitativos 
sobre o comportamento do chimpanze. Goodall registrou suas 
obseryaęóes em cadernos de campo, em geral com desenhos sobre 
o comportamento dos animais. 

A ciencia da descoberta pode levar a importantes con- 
clusóes com base em um tipo de lógica denominada induęao 
ou argumentaęao indutiva. Por meio da induęao, fazemos 
generalizaęóes a partir de um grandę numero de obser¬ 
yaęóes cientificas. “O sol sempre nasce no leste” e “Todos 
os organismos sao constituidos de celulas” sao exemplos. 
As cuidadosas obseryaęóes e analises de dados da ciencia da 
descoberta, junto a generalizaęóes alcanęadas pela induęao, 
sao fundamentais para a nossa compreensao da natureza. 

Formulando e testando hipóteses 

Nossa curiosidade inata geralmente nos estimula a ela- 
borar ąuestóes sobre a base natural dos fenómenos que 
obseryamos no planeta. O que causou os diferentes com¬ 
portamentos dos chimpanzes que Goodall obseryou em 
diferentes situaęóes? O que causa o crescimento para bai- 
xo de raizes de uma planta em germinaęao? Na ciencia, 
esse ąuestionamento geralmente envolve a formaęao e tes- 
te de explicaęóes hipoteticas - ou seja, hipóteses. 

Na ciencia, hipóteses sao explicaęóes experimentais 
para ąuestóes bem formuladas - uma explanaęao em tes- 
te. Em geral sao palpites bem embasados, fundamentados 
na experiencia e em dados disponiyeis a partir da ciencia 
da descoberta. Uma hipótese cientifica leva a predięóes 
que podem ser testadas com obseryaęóes adicionais ou a 
realizaęao de experimentos. Um experimento constitui um 
teste cientifico, este conduzido em condięóes controladas. 

Todos nós utilizamos hipóteses para resolver proble- 
mas diarios. Digamos, por exemplo, que a lanterna falhe 
durante um acampamento. Isso e uma obseryaęao. A ques- 
tao óbvia: por que a lanterna nao funciona? Duas hipóteses 
razoaveis, com base na experiencia, seriam: (1) as pilhas 
da lanterna estao gastas ou (2) a lampada ąueimou. Cada 
uma dessas hipóteses alternativas faz predięóes que podem 
ser testadas experimentalmente. Por exemplo, a hipótese 
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▲ Figura 1.22 Uma visao simplificada do processo cienti- 
fico. O processo idealizado alguma vezes chamado de "metodo 
cientifico" esta apresentado neste diagrama que utiliza um exemplo 
de acampamento para testar a hipótese. 

das pilhas esgotadas prediz que a troca por pilhas novas 
solucionara o problema. A Figura 1.22 apresenta um dia¬ 
grama dessa pesąuisa de campo. Raramente dissecamos 
nossos processos de pensamento dessa maneira ąuando 
resolvemos um problema utilizando hipóteses, predięóes e 
experimentos. A ciencia com base em hipóteses claramen- 
te tern sua origem na tendencia humana em descobrir as 
coisas por tentativa e erro. 

Algumas vezes nao ha condięóes de se conduzir um 
experimento, mas podemos testar uma hipótese utilizando 
observaęóes. Digamos que voce nao tenha uma lampada 
extra ou baterias para repor. Como voce determinaria qual 
hipótese e mais provavel? Voce poderia examinar e verifi- 
car se a lampada aparenta estar queimada. Tambem pode¬ 
ria checar a data de expiraęao nas baterias. Experimentos 
representam excelentes formas de se testar hipóteses, mas 
quando nao sao possiveis, podemos geralmente testar uma 
hipótese de outras maneiras. 

Raciodcio dedutivo 

Um tipo de lógica denominada deduęao fundamenta- 
-se na ciencia com base na hipótese. A deduęao contras- 
ta com a induęao, que, lembrando, e o raciocinio a partir 
de um conjunto de observaęóes especificas para chegar 
a uma conclusao geral. No raciocinio dedutivo, a lógica 
flui na direęao oposta, do geral para o especifico. Partindo 
de premissas gerais, extrapolamos para os resultados es- 
pecificos que deveriamos esperar se as premissas fossem 
yerdadeiras. Na ciencia com base na hipótese, as deduęóes 
geralmente assumem a forma de predięóes de resultados 
experimentais ou obseryacionais encontrados se uma 
determinada hipótese (premissa) estiyer correta. Entao 


testamos essa hipótese com a realizaęao de experimentos 
ou obseryaęóes para revelar se os resultados sao previsiveis 
ou nao. Esse teste dedutivo toma a forma de uma lógica do 
tipo “se... entao”. No caso do exemplo da lanterna: se a hi¬ 
pótese das pilhas esgotadas estiyer correta, e voce troca-las 
por novas, entao a lanterna ira funcionar. 

O exemplo da lanterna demonstra outros dois pontos- 
-chave sobre o uso de hipóteses na ciencia. Primeiramente, 
a obseryaęao inicial pode dar origem a multiplas hipóteses. 
O piano ideał e desenvolver experimentos para testar todas 
essas explicaęóes possiveis. Por exemplo, uma das muitas 
possiveis hipóteses alternativas para explicar a falha na 
lanterna e que tanto a bateria ąuanto a lampada estejam 
pifadas, e voce poderia desenvolver um experimento para 
testar essa hipótese. 

Em segundo lugar, nunca podemos provar que uma hi¬ 
pótese e yerdadeira. Com base nos experimentos apresen- 
tados na Figura 1.22, a hipótese da lampada queimada se 
destaca como a explicaęao mais plausivel.Os resultados fa- 
yorecem essa hipótese, mas de forma alguma provam que 
ela esteja correta. Talvez a primeira lampada estivesse ape- 
nas frouxa, nao permitindo um contato eletrico, e a nova 
lampada foi inserida corretamente. Poderiamos tentar tes¬ 
tar a hipótese da lampada queimada novamente a partir 
de outro experimento - removendo a lampada original e 
recolocando-a cuidadosamente. Se a lanterna nao funcio¬ 
nar, a hipótese da lampada queimada passa a ser reforęada 
por mais uma evidencia - ainda que nao seja comprovada. 
Por exemplo, a lampada pode ter outro defeito nao relacio- 
nado a possibilidade de estar queimada. Testar de diversas 
maneiras, produzindo diferentes tipos de dados, pode au- 
mentar imensamente a nossa confianęa na hipótese, mas 
nunca ira comprova-la. 

Questóes que podem e nao podem ser respondidas a 
partir da denda 

A pesquisa cientifica e uma forma poderosa de estudar a 
natureza, mas existem limitaęóes aos tipos de que ela tern 
capacidade de responder. Uma hipótese cientifica deve ser 
testavel; deve haver alguma obseryaęao ou experimento 
que possa revelar se essa ideia e potencialmente falsa ou 
yerdadeira. A hipótese de que as baterias esgotadas fossem 
a unica causa da falta de funcionalidade da lanterna po¬ 
deria ser (e foi) testada a partir da reposięao das baterias 
yelhas por novas. 

Nem todas as hipóteses cumprem os criterios da cien¬ 
cia: voce nao seria capaz de testar a hipótese de que fantas- 
mas estejam brincando com a sua lanterna! Visto que a cien¬ 
cia lida somente com explicaęóes naturais e testaveis para 
fenómenos naturais, ela nao consegue apoiar ou contradizer 
a hipótese de que fantasmas, espiritos, elfos ou fadas, bene- 
volos ou peryersos, causem tempestades, arco-iris, doenęas 
ou curas. Uma vez que essas explicaęóes sobrenaturais nao 
podem ser testadas, elas ocupam uma posięao fora dos li- 
mites da ciencia. A ciencia nao lida com questóes religiosas 
pela mesma razao, uma vez que isso envolve a pura fe. Cien¬ 
cia e religiao nao sao mutuamente excludentes nem contra- 
ditórias, apenas abordam diferentes questóes. 
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A flexibilidade do processo cientifico 

O exemplo da lanterna na Figura 1.22 busca um processo 
ideał de pesąuisa denominado metodo cientifico. Podemos 
reconhecer os elementos desse processo na maioria dos 
artigos de pesąuisa publicados por cientistas, mas rara- 
mente em uma forma tao bem estruturada. Pouąuissimas 
pesąuisas cientificas seguem rigidamente a seąuencia de 
passos prescrita pelo “livro-texto” dos metodos cientificos, 
que e geralmente aplicado em retrospecto, após o termi- 
no do experimento ou estudo. Por exemplo, um cientista 
pode comeęar a projetar um experimento, mas entao recu- 
ar ao ver que sao necessarias mais observaęóes. Em outros 
casos, observaęoes intrigantes simplesmente nao provo- 
cam ąuestóes bem definidas ate que outras pesąuisas le- 
vem aąuelas observaęóes a outro contexto. Por exemplo, 
Darwin colecionou especimes de tentilhóes de Galapagos, 
mas apenas muitos anos mais tarde, ąuando a ideia de se- 
leęao natural comeęou a fluir, e que biólogos comeęaram a 
formular ąuestóes cruciais sobre a historia daąueles pas- 


saros. A ciencia e muito mais imprevisivel - e empolgante 
- do que um generico metodo analitico de cinco passos. 

Um modelo mais realistko desse processo cientifi¬ 
co esta apresentado na Figura 1.23. A atividade central 
(o circulo do meio na figura) representa a formulaęao e tes- 
te de hipóteses. Esse e o aspecto mais importante da ciencia 
eea razao pela qual a ciencia desempenha um papel tao 
confiavel em explicar fenómenos na natureza. Entretanto, 
ha muito mais no processo cientifico do que apenas testar. 
A escolha de ideias para testar, a interpretaęao e avaliaęao 
dos resultados, e a decisao de ąuais ideias perseguir em sub- 
seąuentes estudos sao influenciadas por outras tres areas. 

Primeiramente, ideias bem formuladas, novas hipó¬ 
teses e estudos bem planejados nao surgem do nada; elas 
sao inspiradas e alimentadas por formas de empenho as- 
sociadas a exploraęao e descoberta (o circulo superior na 
Figura 1.23). Em segundo lugar, a testagem nao acontece 
em um vacuo social; a analise e parecer comunitario desem- 
penham um papel fundamental (circulo inferior direito). 


▼ Figura 1.23 O processo cientifico: um mo¬ 
delo mais realistko. Na realidade, o processo cien¬ 
tifico nao e linear, mas sim circular, envolvendo retro- 
cessos, repetięóes e interaęóes das diferentes partes 
do processo. A ilustraęao baseia-se em um modelo 
(Como a Ciencia Funciona) do s/te Understanding 
Science (www.understandingscience.org). 
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Interaęóes dentro da comunidade cientifica influenciam 
ąuais hipóteses sao testadas e a maneira como elas sao tes- 
tadas, suscitam a reinterpretaęao dos resultados dos testes, 
fornecem avaliaęóes independentes ąuanto a validez do pia¬ 
nej amento do estudo e muito mais. Finalmente, o processo 
da ciencia esta ligado a construęao da sociedade (circulo 
inferior esąuerdo). A necessidade da sociedade - em, por 
exemplo, entender o processo de mudanęa climatica - pode 
inspirar muitas hipóteses e estudos. Similarmente, hipóte¬ 
ses bem embasadas talvez possibilitem uma importante 
inovaęao tecnológica ou encorajar uma politica particular 
que pode, por sua vez, inspirar novos ąuestionamentos 
cientificos. Ainda que o teste de hipóteses e a interpretaęao 
de dados possam representar a base central da ciencia, es- 
sas atividades representam apenas uma parte do conjunto. 

Um estudo de caso em pesquisa cientffica: 
investigando a coloraęao da pelagem em 
populaęóes de camundongo 

Agora que ja ressaltamos as principais caracteristicas da pes- 
quisa cientifica - realizar observaęóes, formular e testar hi¬ 
póteses -, voce ja deve ser capaz de reconhecer essas carac¬ 
teristicas em um caso de estudo de pesquisa cientifica real. 

A historia comeęa com um conjunto de observaęóes e 
generalizaęóes indutivas. O padrao de coloraęao de animais 
varia significativamente na natureza, algumas vezes ate 
mesmo entre membros da mesma especie. A que se atribui 
essa yariaęao? Um exemplo ilustrativo pode ser encontrado 
nas duas populaęóes de camundongo pertencentes a mes¬ 
ma especie (Peromyscus polionotus), mas que apresentam 


diferentes padróes de coloraęao e ocupam habitats distin- 
tos (Figura 1.24). O camundongo de praia vive ao longo 
da costa da Flórida, um habitat com dunas de areia bran- 
ca com moitas esparsas. O camundongo de terra vive em 
solos mais ferteis e escuros, mais afastados da costa. Ate 
mesmo uma olhada de relance na fotografia da Figura 1.24 
revela uma impressionante correspondencia na coloraęao 
dos camundongos aos seus habitats. Os predadores natu- 
rais desses camundongos, incluindo aguias, corujas, rapo- 
sas e coiotes, sao caęadores yisuais (utilizam a visao para 
procurar a presa). Assim, foi lógico para Francis Bertody 
Sumner, um naturalista que estudou populaęóes desses ca¬ 
mundongos na decada de 1920, formular a hipótese de que 
seus padróes de coloraęao evoluiram como adaptaęóes para 
camuflar os camundongos em seus ambientes nativos, de 
forma a proteger os mesmos contra predadores. 

Ainda que a hipótese de camuflagem pareęa óbvia, ela 
necessitava ser testada. Em 2010, a biologa Hopi Hoekstra 
(Uniyersidade de Haryard) e parte de seu grupo de es- 
tudantes se dirigiram a Florida para testar a predięao de 
que camundongos com coloraęao que nao se assemelha 
a seu habitat sofreriam predaęao com maior frequencia 
do que camundongos nativos e mais bem camuflados. 
A Figura 1.25 resume esse experimento de campo. 

Os pesquisadores produziram centenas de modelos 
plastificados de camundongos e os pintaram para que se 
assemelhassem ao camundongo de praia (coloraęao clara) 
ou ao camundongo de terra (coloraęao escura), de forma 
que os modelos diferissem unicamente em seu padrao de 
coloraęao. Os pesquisadores distribuiram quantidades 
iguais desses modelos aleatoriamente nos dois ambientes 





Populaęao de praia 


Camundongos de praia habitando em dunas de 
areia de vegetaęao esparsa ao longo da costa 
tern coloraęao clara e pelagem manchada no 
lombo, que Ihes permitem se misturar com o 
entorno, fornecendo camuflagem. 



Populaęao Continental 


Membros da mesma especie habitando a 
cerca de 30 km da costa tern pelagem escura 
no lombo, camuflando-os com o solo escuro 
de seu habitat. 


▲ Figura 1.24 Coloraęao diferenciada em populaęóes de Peromyscus polionatus da praia e da terra. 
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T Figura 1.25 


Pesquisa 


A camuflagem afeta as taxas de predaęao em duas populaęoes 
de camundongos? 

Experimento Hopi Hoekstra e seus colaboradores queriam testar a hipótese de que 
a coloraęao de camundongos de praia e de terra (Peromyscus polionotus) fornece 
camuflagem que os protege da predaęao em seus respectivos habitats. Os pesquisa- 
dores borrifaram finta em modelos de camundongo com padróes de coloraęao clara 
ou escura que se assemelhassem aquelas dos camundongos de praia ou terra, e entao 
distribuiram os modelos com os dois padróes em cada urn dos habitats. Na manha 
seguinte, eles contabilizaram modelos danificados ou perdidos. 

Resultados Para cada habitat, os pesquisadores calcularam a porcentagem de mo¬ 
delos atacados que tinham ou nao camuflagem. Nos dois habitats, os modelos cujo 
padrao nao se assemelhava ao entorno sofreram "predaęao" muito mais pronunciada 
do que os modelos com camuflagem. 
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Conclusóes Os resultados sao consistentes com a previsao dos pesquisadores: mo¬ 
delos de camundongo com coloraęao de camuflagem sofreriam predaęao com menor 
frequencia do que modelos de camundongo nao camuflados. Portanto, o experimen- 
to sustenta a hipótese de camuflagem. 


Fonte: S. N. Vignieri, J. G. Larson e H 
gos, Evoluęao 64:2153-2158 (2010). 


E. Hoekstra, A vantagem seletiva da camuflagem em camundon- 


INTERPRETE OS DADOS 


As barras indicam a porcentagem dos modelos atacados 
que eram claros ou escuros. Suponha que 100 modelos de camundongo fossem atacados 
em cada habitat. No caso do habitat de praia, quantos modelos seriam de coloraęao clara? 
E da coloraęao escura? Responda as mesmas perguntas no caso do habitat Continental. 


e voltaram no dia seguinte. Os modelos 
que se assemelhavam ao camundon¬ 
go nativo no habitat representavam o 
grupo-controle (p. ex., modelos de ca¬ 
mundongo de praia de coloraęao clara 
no habitat de praia), enąuanto os mo¬ 
delos com coloraęao nao nativa repre- 
sentavam o grupo experimental (p. ex., 
modelos de camundongo de terra de 
coloraęao escura no habitat de praia). 

Na manha seguinte, o grupo contabi- 
lizou e registrou sinais de eventos de 
predaęao que variavam desde marcas 
de mordida e arranhóes em alguns mo¬ 
delos ate o desaparecimento de outros. 

A julgar pelo formato das mordidas dos 
predadores e rastros ao redor do campo 
experimental, os predadores pareciam 
estar igualmente distribuidos entre ma- 
miferos (raposas e coiotes) e passaros 
(corujas, garęas e aguias). 

Para cada ambiente, os pesquisa- 
dores calcularam entao a porcentagem 
de eventos de predaęao voltados a mo¬ 
delos de camundongos camuflados. 

Os resultados foram claros: modelos 
camuflados experimentaram muito me- 
nos predaęao que aqueles carecendo de 
camuflagem tanto no habitat de praia 
(onde camundongos claros estariam 
menos vulneraveis) quanto no habitat 
de solo (onde camundongos escuros 
estariam menos vulneraveis). Portanto, 
os dados apoiam a predięao da hipótese 
de camuflagem. Consulte mais informa- 
ęóes sobre Hopi Hoekstra e sua pesqui- 
sa com camundongos de praia na entre- 
vista que antecede o Capftulo 22. 

Variaveis experimentais e 
controles 

Mais cedo nesta seęao descrevemos 
que um experimento e um teste cientf- 
fico conduzido em condięóes controladas. Mais especifica- 
mente, um experimento envolve a manipulaęao de apenas 
um fator em um sistema de forma a evidenciar os efeitos 
de sua mudanęa. Tanto o fator que e manipulado quanto os 
efeitos que sao medidos sao tipos de variaveis experimen- 
tais - fatores que variam em um experimento. 

O experimento de camuflagem de camundongo des- 
crito na Figura 1.25 e um exemplo de um experimento 
controlado desenvolvido para comparar um grupo expe- 
rimental (o camundongo nao camuflado, neste caso) com 
o grupo-controle (o camundongo camuflado que normal- 
mente reside a area). Idealmente, espera-se que os grupos 
experimentais e o controle difiram apenas quanto ao fator 
que o experimento esta testando - em nosso exemplo, o 
efeito da coloraęao de camundongos no comportamento 


de predadores. Nesse caso, a coloraęao do camundongo e 
o fator manipulado pelos pesquisadores; e a denominada 
variavel independente. A quantidade de predaęao cons- 
titui a variavel dependente, fator que e medido no expe- 
rimento. Sem o grupo-controle, os pesquisadores nao se¬ 
riam capazes de descartar a hipótese de que outros fatores 
causavam os ataques mais frequentes nos camundongos 
nao camuflados - como diferentes tipos de predadores 
ou diferentes temperaturas nas diferentes areas testadas. 
O inteligente planejamento experimental deixou unica- 
mente a coloraęao como fator que poderia ser responsavel 
pela baixa taxa de predaęao nos camundongos camuflados 
distribuidos em seu habitat normal. 

Existe um equfvoco comum no que tange a definięao 
do termo experimento controlado , ou seja, o de que cień- 
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tistas controlam o ambiente experimental para manter 
tudo estritamente constante exceto aąuela variavel sendo 
testada. Entretanto, isso e impossivel na pesąuisa de cam- 
po e nao realistico ate mesmo em ambientes laboratoriais 
altamente regulamentados. Em geral, pesąuisadores “con- 
trolam” variaveis indesejaveis ao cancelar seus efeitos utili- 
zando grupos-controle e nao ao eliminar esses efeitos por 
meio da regulaęao do ambiente. 

Teoria na ciencia 

Nossa utilizaęao diaria do termo teoria geralmente impli- 
ca urna especulaęao nao testada: “E apenas urna teoria!” 
Todavia o termo teoria tern significado diferente em 
ciencia. O que e urna teoria cientifica e o ąuanto ela difere 
de urna hipótese ou de mera especulaęao? 

Em primeiro lugar, a teoria cientifica tern alcance mui- 
to mais abrangente do que urna hipótese. Isto e urna hipóte¬ 
se: “A coloraęao da pelagem que se assemelha ao seu habitat 
e urna adaptaęao que protege camundongos de seus preda- 
dores”. Mas isto e urna teoria: “Adaptaęóes evolutivas sur- 
gem por seleęao natural”. Essa teoria propóe que a seleęao 
natural constitui o mecanismo evolutivo responsavel pela 
enorme variedade de adaptaęóes, entre as quais a coloraęao 
da pelagem em camundongos e apenas um exemplo. 

Em segundo lugar, urna teoria e geral o suficiente para 
gerar muitas novas hipóteses especificas que podem ser 
testadas. Por exemplo, dois pesquisadores da Universidade 
de Princeton, Peter e Rosemary Grant, foram motivados 
pela teoria da seleęao natural para testar a hipótese especi- 
fica de que os bicos dos tentilhóes de Galapagos evoluiram 
em resposta a mudanęas nos tipos de alimento disponivel. 
(Seus resultados sustentaram a hipótese; ver a visao geral 
do Capitulo 23.) 

Em terceiro lugar, comparada a qualquer outra hipó¬ 
tese, a teoria e geralmente sustentada por urna quantidade 
muito maior de evidencias. A teoria da seleęao natural 
tern sido sustentada por urna vasta quantidade de eviden- 
cias, quantidade que esta sendo aumentada diariamente e 
nunca foi contrariada por qualquer dado cientifico. Ou- 
tras teorias similarmente sustentadas incluem a teoria da 
gravidade e a teoria de que a Terra gira ao redor do sol. 
As teorias que se tornam amplamente adotadas na ciencia 
(como a teoria da seleęao natural) explicam urna grandę 
diversidade de observaęóes e sao sustentadas por um vasto 
acumulo de evidencias. Na verdade, o exame minucioso de 
teorias continua por meio dos testes das hipóteses especi¬ 
ficas por elas criadas. 

Apesar da quantidade de evidencias dando suporte a 
teorias amplamente aceitas, os cientistas devem algumas ve- 
zes modifica-las ou mesmo rejeita-las quando novos meto- 
dos de pesquisa produzem resultados que nao se encaixam. 
Por exemplo, a teoria da diversidade biológica que agrupou 
bacterias e arqueobacterias em um unico reino de procario- 
tos comeęou a cair quando novos metodos para comparar 
celulas e moleculas possibilitaram testar alguns dos paren- 
tescos hipoteticos entre organismos que se baseavam na 
teoria. Se existe “yerdade” na ciencia, ela e condicional, com 
base na preponderancia das eyidencias disponiyeis. 


revisAo DO CONCEITO 1.3 


1 . 

2 . 

3. 

4. 


Compare raciocinio indutivo com raciocfnio dedutivo. 

No experimento de camuflagem de camundongo, qual e a 
variavel independente? E a variavel dependente? Explique. 


Por que a seleęao natural e considerada uma teoria? 

Nos desertos do sudoeste dos Estados Unidos, 
os solos sao basicamente arenosos, com eventuais am- 
plas regióes de pedras escuras derivadas de fluxo de lava 
que ocorreram ha 1,7 milhao de anos. Camundongos sao 
encontrados tanto em regióes arenosas quanto em areas 
pedregosas, e corujas sao predadores conhecidos dessas 
regióes. 0 que voce esperaria observar quanto a coloraęao 
da pelagem dessas duas populaęóes de camundongo? Ex- 
plique. Como voce utilizaria esse ecossistema para testar a 
hipótese de camuflagem? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 1 .4 

A ciencia faz uso de uma abordagem 
cooperativa e de diversos pontos de vista 

Filmes e desenhos animados algumas vezes retratam cien¬ 
tistas como pessoas solitarias trabalhando em laboratórios 
isolados. Na realidade, a ciencia e uma atividade social in- 
tensa. A maioria dos cientistas trabalha em equipes, que 
geralmente incluem tanto alunos de pós-graduaęao quan- 
to graduaęao. Ter um bom nivel de comunicaęao auxilia 
muito quem quer ser bem-sucedido na ciencia. Resultados 
cientificos nao tern qualquer importancia ate que sejam 
compartilhados entre a comunidade cientifica a partir de 
seminarios, publicaęóes e sites de internet. 

Aprimorando o trabalho de outros 

O grandę cientista Isaac Newton disse uma vez que “Expli- 
car a natureza na sua totalidade e uma tarefa muito dificil 
para uma unica pessoa ou mesmo geraęao. E muito melhor 
produzir um pouco com grandę nivel de certeza e deixar o 
resto para os outros que virao depois de voce...” Qualquer 
pessoa que se torna cientista, movida pela curiosidade de 
como a natureza funciona, tern a garantia de se beneficiar 
consideravelmente pela riqueza das descobertas de outros 
que tenham pesquisado antes. Na verdade, o experimento 
de Elopi Hoekstra se baseou no trabalho de outro pesqui- 
sador, D. W. Kaufman, 40 anos antes. Voce pode estudar o 
desenho do experimento de Kaufman e interpretar os re¬ 
sultados no Exercicio de Habilidades Cientificas. 

Resultados cientificos sao continuamente examinados 
a partir da repetięao de observaęóes e experimentos. Cien¬ 
tistas trabalhando no mesmo campo de pesquisa geral¬ 
mente examinam as afirmaęóes uns dos outros pela confir- 
maęao de observaęóes ou repetięao de observaęóes. Caso 
experimentos nao possam ser reproduzidos por colabora- 
dores cientificos, essa falha pode refletir alguma fraqueza 
subjacente na afirmaęao original, a qual entao tera de ser 
revisada. Nesse sentido, a ciencia se autopolicia. A integri- 






EXERdCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando um par de graficos de barra 


Em que proporca o a camuflagem afeta o mvel de 
predaęao de camundongos por corujas na presenęa 
ou ausencia de luar? D. W. Kaufman irwestigou o efeito da 
camuflagem da presa sobre o nfvel de predaęao. Kaufman testou a 
hipótese de que o nivel de contraste entre a coloraęao da pelagem 
de um camundongo e a cor do seu entorno afetaria a taxa de pre¬ 
daęao noturna por corujas. Ele tambem hipotetizou que o contraste 
de cor seria afetado pela quantidade de luar. Neste exercicio, voce 
analisara dados obtidos nos seus estudos de predaęao coruja- 
-camundongo. 

Como o experimento foi realizado Pares de camundongos 
C Peromyscus polionotus) com distintas coloraęóes de pelagem 
(marrom-clara e marrom-escura) foram soltos simultaneamente 
em um cercado que continha urna coruja faminta. O pesquisador 
tomou nota da coloraęao do primeiro camundongo a ser capturado 
pela coruja. No caso da coruja nao capturar nenhum dos dois tipos 
de camundongo dentro do penodo de 15 minutos, o teste levava 
um escore de zero. As investidas de liberaęao foram repetidas mul- 
tiplas vezes em cercados com superffcie de solo de coloraęao escura 
ou clara. A presenęa ou ausencia de luar durante cada ensaio foi 
registrada. 

Dados do experimento 



A: Solo de coloraęao clara B: Solo de coloraęao escura 

Interprete os dados 

1. Primeiramente, assegure a compreensao de como os graficos 
funcionam. O grafico A apresenta dados do cercado com solo 
de coloraęao clara e o grafico B apresenta dados do cercado 
com solo de coloraęao escura, mas em todos os outros quesi- 


tos, os graficos sao 
iguais. (a) Ha mais 
de urna variavel in- 
dependente nestes 
graficos. Quais sao 
as variaveis indepen- 
dentes, as variaveis 
que foram testadas 
pelo pesquisador? 

Qual eixo dos gra¬ 
ficos tern as variaveis 
independentes? (b) Qual e a variavel dependente, a resposta as 
variaveis sendo testadas? Qual eixo dos graficos tern a variavel 
dependente? 

2. (a) Quantos camundongos de coloraęao marrom-escura foram 
capturados no cercado com solo de coloraęao clara em urna 
noite de lua cheia? (b) Quantos camundongos de coloraęao 
marrom-escura foram capturados no cercado com solo de co¬ 
loraęao escura em urna noite de lua cheia? (c) Em noite de lua 
cheia, um camundongo com coloraęao marrom-escura estaria 
mais propenso a escapar de predaęao por corujas em solos de 
coloraęao escura ou clara? Explique. 

3. (a) Um camundongo marrom-escuro em um solo de coloraęao 
escura estaria mais propenso a escapar de predaęao em noite 
de lua cheia ou lua nova? (b) E um camundongo marrom-claro 
em solo de coloraęao clara? Explique. 

4. (a) Sob que condięóes um camundongo marrom-escuro estaria 
mais propenso a escapar de predaęao noturna? E um camun¬ 
dongo marrom-claro? 

5. (a) Que combinaęao de variaveis independentes levou ao 
maior nivel de predaęao em cercados com solo de coloraęao 
clara? (b) Que combinaęao de variaveis independentes levou 
ao maior nivel de predaęao em cercados com solo de colora¬ 
ęao escura? (c) Qual a relaęao, se existente, voce ve em suas 
respostas para (a) e (b)? 

6 . Que condięóes sao mais letais tanto para camundongos de 
coloraęao marrom-clara e escura? 

7. Ao combinar os dados apresentados nos dois graficos, estime 
o numero total de camundongos capturados em condięóes de 
pleno luar e sem luar. Que condięao e ótima para predaęao de 
camundongos por corujas? Explique sua resposta. 

Dados de D. W. Kaufman, Coloraęao adaptativa em Peromyscus 
polionotus: Seleęao experimental por corujas, Journal of Mammalogy 
55:271-283 (1974). 



dade e a adesao a altos padróes profissionais ao relatar os 
resultados sao cruciais para o esforęo cientffico. Afinal de 
contas, a validade de dados experimentais e essencial para 
projetar novas linhas de pesąuisa. 

Nao e muito incomum ver diversos cientistas conver- 
girem a mesma ąuestao cientifica. Alguns cientistas apre- 
ciam o desafio de serem os primeiros em urna importante 
descoberta ou experimento chave, enąuanto outros obtem 
mais satisfaęao em cooperarem com colegas do campo 
cientifico trabalhando no mesmo problema. 

A cooperaęao e sempre facilitada ąuando cientistas 
utilizam o mesmo organismo. Este e geralmente um or- 
ganismo-modelo amplamente utilizado - especie de facil 
crescimento em laboratório e particularmente apropriada 
para o uso na ąuestao que esta sendo investigada. Urna vez 
que todas as especies sao evolutivamente relacionadas, esse 


organismo pode ser visto como um modelo para entender 
a biologia de outras especies e suas doenęas. Por exemplo, 
estudos geneticos com a mosca-das-frutas, Drosophila 
melanogaster, tern nos ensinado muito a respeito de como 
os genes funcionam em outras especies, ate mesmo em se- 
res humanos. Entre outros organismos-modelo populares 
estao a planta da mostarda Arabidopsis thaliana , o verme 
de solo Caenorhabditis elegans , o Zebrafish Danio rerio , o 
camundongo Mus musculus e a bacteria Escherichia coli. 
No decorrer da leitura deste livro, preste atenęao na gran¬ 
dę ąuantidade de contribuięóes que esses e outros organis¬ 
mos-modelo tern feito pelo estudo da vida. 

Biólogos podem abordar ąuestóes interessantes a par- 
tir de diferentes angulos. Alguns biólogos focalizam ecos- 
sistemas, enąuanto outros estudam fenómenos naturais 
em nivel de organismos ou celulas. Este texto esta dividi- 
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do em unidades que apresentam a biologia em diferentes 
niveis. Qualquer problema especifico pode ser resolvido 
a partir de varias perspectivas, que podem na verdade 
complementar uma a outra. Por exemplo, o trabalho de 
Hoekstra revelou pelo menos uma mutaęao genetica que 
e responsavel pela diferenęa entre a coloraęao do camun- 
dongo de praia e a do camundongo de terra. Seu labora- 
tório dispóe de biólogos com especializaęao em diferentes 
niveis biológicos, o que possibilita a ligaęao entre as adap- 
taęóes evolutivas nas quais ela se foca e suas bases molecu- 
lares nas sequencias de DNA. 

Na condięao de aluno de biologia, voce pode tirar pro- 
veito da produęao de conexóes entre os diferentes niveis 
da biologia. Voce pode desenvolver essa habilidade ao per- 
ceber quando alguns tópicos aparecem continuamente em 
diferentes unidades deste livro. Um desses tópicos e a ane¬ 
mia falciforme, condięao genetica que e prevalente entre 
habitantes nativos da Africa e outras regióes quentes e seus 
descendentes. A anemia falciforme aparecera em varias 
unidades do texto, cada vez relacionada a um novo nivel. 
Alem disso, nós produzimos diversas figuras que fazem co- 
nexóes entre o conteudo de cada capitulo, assim como per- 
guntas que lhe exigem fazer conexoes por conta própria. 
Esperamos que esses acessórios lhe ajudem a integrar esse 
materiał e aumentar seu prazer com a biologia ao encoraja- 
-lo a manter a ideia global em mente. 

Ciencia, tecnologia e sociedade 

A comunidade cientifica e parte da sociedade como um 
todo, e a relaęao da ciencia com a sociedade se torna cada 
vez mais clara quando adicionamos tecnologia ao panora¬ 
ma (ver Figura 1.23). Embora a ciencia e a tecnologia algu- 
mas vezes empreguem padróes similares de pesquisa, seus 
objetivos basicos diferem. O objetivo da ciencia e entender 
fenómenos naturais, enquanto a tecnologia geralmente 
aplica o conhecimento cientifico para certos propósitos 
especificos. Em geral, biólogos e outros cientistas falam 
de “descobertas”, e engenheiros e outros tecnológos falam 
com mais frequencia de “invenęóes”. Entre os beneficiarios 
dessas invenęóes estao os cientistas, que póem em pratica 
novas tecnologias para trabalhar em suas pesquisas. Por- 
tanto, ciencia e tecnologia sao interdependentes. 

A combinaęao potente da ciencia e da tecnologia tern 
efeitos significativos na sociedade. Algumas vezes, as mais 
beneficas aplicaęóes da pesquisa basica surgem do nada, 
oriundas de observaęóes completamente inesperadas no 
curso da exploraęao cientifica. Por exemplo, a descoberta 
da estrutura do DNA por Watson e Crick ha 60 anos e os 
avanęos posteriores na ciencia do DNA conduziram as tec¬ 
nologias de engenharia do DNA que estao revolucionando 
muitos campos aplicados, incluindo medicina, agricultura 
e medicina forense (Figura 1.26). Talvez Watson e Crick 
tenham imaginado que sua descoberta resultaria um dia em 
importantes aplicaęóes, mas e improvavel que pudessem 
predizer com precisao como seriam todas essas aplicaęóes. 

Os rumos que a tecnologia toma dependem menos da 
curiosidade que move a ciencia basica do que das necessi- 
dades e dos desejos atuais das pessoas e do ambiente social 



A Figura 1.26 Tecnologia do DNA e investigaęóes de cenas 
de crime. Em 2011, a analise forense de amostras de DNA de uma 
cena de crime resultou na liberaęao de Michael Morton da prisao 
após ele cumprir quase 25 anos de pena por um crime que ele nao 
cometeu, o assassinato brutal da sua esposa. A analise do DNA ligou 
outro homem, tambem condenado em um segundo assassinato, a 
este crime. A foto mostra o Sr. Morton abraęando seus pais após 
sua condenaęao ser anulada. Os detalhes da analise forense de DNA 
serao descritos no Capitulo 20. 

do periodo. Debates sobre tecnologia estao mais centra- 
dos no “convem fazer isso” do que “somos capazes de fazer 
isso”. Os avanęos na tecnologia geram dificeis escolhas. Por 
exemplo, sob quais circunstancias e aceitavel utilizar a tec¬ 
nologia do DNA para descobrir se determinadas pessoas 
tern genes para doenęas hereditarias? Sera que esses tes- 
tes geneticos deveriam ser sempre voluntarios, ou existem 
circunstancias em que deveriam ser obrigatórios? Sera que 
companhias de seguro e empregadores deveriam ter acesso 
as informaęóes, assim como a muitos outros dados referen- 
tes a saude pessoal? Essas questóes estao se tornando cada 
vez mais urgentes, ao passo que o sequenciamento de ge- 
nomas individuais se torna cada vez mais rapido e barato. 

Os temas eticos alavancados por essas questóes tern 
a ver tanto com yalores politicos, económicos e culturais 
quanto com ciencia e tecnologia. Todos os cidadaos - nao 
apenas cientistas profissionais - tern a responsabilidade de 
serem informados sobre como a ciencia funciona e sobre 
os potenciais beneficios e riscos da tecnologia. A relaęao 
entre ciencia, tecnologia e sociedade aumenta a importan- 
cia e o valor de qualquer curso de biologia. 

0 valor de pontos de vista diversificados 

Muitas das inovaęóes tecnológicas com o impacto mais 
profundo na sociedade humana foram originadas em po- 
voados ao longo de rotas de troca, em que uma rica mistu- 
ra de diferentes culturas favoreceu a formulaęao de novas 
ideias. Por exemplo, a imprensa, que ajudou a disseminar o 
conhecimento a todas as classes sociais e, em ultima anali¬ 
se, produziu este livro que voce folheia, foi inventada pelo 
alemao Johannes Gutenberg perto de 1440. Essa invenęao 
dependia de diversas inovaęóes da China, incluindo papel 
e tinta. O papel era transportado ao longo de rotas de tro¬ 
ca da China ate Bagda, onde a tecnologia era desenvolvi- 
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da para sua produęao em massa. Essa tecnologia migrou 
entao para a Europa, assim como a tinta a base d agua da 
China, que foi modificada por Gutenberg para se tornar 
tinta a base de óleo. Temos de ser gratos a miscigenaęao de 
culturas diversificadas pela imprensa, e o mesmo pode ser 
dito para outras importantes inyenęoes. 

Na mesma linha de raciocinio, a ciencia tem muito 
a ganhar ao levar em conta urna diversidade de conheci- 
mentos e pontos de vista entre seus praticantes. Mas quao 
diversificada e urna populaęao de cientistas em relaęao a 
genero, raęa, etnias e outros atributos? 

A comunidade cientifica reflete os padróes e compor- 
tamentos culturais da sociedade ao seu redor. Portanto, 
nao e de se surpreender que, ate recentemente, mulheres e 
certas minorias tenham enfrentado imensos obstaculos na 
sua busca para se tornar cientistas profissionais em muitos 
paises ao redor do mundo. Ao longo dos ultimos 50 anos, 
mudanęas nas escolhas por carreiras de trabalho tem au- 
mentado a proporęao de mulheres na biologia e algumas 
outras ciencias, de forma que, agora, as mulheres consti- 
tuem aproximadamente metade dos alunos de graduaęao e 
doutorado em biologia. Entretanto, o ritmo tem sido mais 


lento em niveis mais altos da profissao, e mulheres e di- 
versos grupos raciais e etnicos ainda sao significativamente 
subrrepresentados em muitos ramos da ciencia. Essa fal- 
ta de diversidade dificulta o progresso da ciencia. Quanto 
mais vozes forem ouvidas a mesa, mais robusto, valioso e 
produtivo sera o intercambio cientifico. Os autores deste 
livro dao as boas-vindas a todos os estudantes a comuni¬ 
dade dos biólogos, desejando-lhe as alegrias e os contenta- 
mentos deste empolgante campo da ciencia. 


REVISAO DO CONCEITO 1.4 

1. Qual a diferenęa entre ciencia e tecnologia? 

O gene que causa a anemia falciforme 
esta presente em porcentagem mais alta em habitantes da 
Africa subsaariana do que entre aqueles de descendencia 
africana vivendo nos Estados Unidos. Esse gene fornece cer¬ 
ta proteęao contra malaria, grave doenęa amplamente disse- 
minada na Africa subsaariana. Discuta urn processo evoluti- 
vo que possa ser responsavel pelas diferentes porcentagens 
entre habitantes das duas regióes. (Ver Conceito 1.2.) 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 1 . 1 

0 estudo da vida revela temas comuns (p. 2-9) 

Tema organizaęao: novas propriedades emergem em cada 

nivel da hierarąuia biológica 

• A hierarąuia da vida ocorre na seguinte ordem: 
biosfera > ecossistema > comunidade > po¬ 
pulaęao > organismo > sistema de órgaos 
> órgao > tecido > celula > organela > 
molecula > atomo. Para cada etapa “acima” 
dos atomos, novas propriedades emergen- 
tes resultam da interaęao entre os componentes 
dos niveis inferiores. Em urna abordagem denominada 
reducionismo, sistemas complexos sao desmembrados em 
componentes mais simples e mais faceis de estudar. Na biologia de 
sistemas, os cientistas investem esforęos para modelar o compor- 
tamento dinamico de sistemas biológicos completos ao estudar as 
interaęóes entre as partes dos sistemas. 

• A estrutura e a funęao de componentes biológi¬ 
cos estao correlacionadas. A celula, a unidade 
basica estrutural e funcional de um organis¬ 
mo, e o nivel mais baixo de organizaęao capaz 
de desempenhar todas as atividades necessa- 
rias para a vida. As celulas podem ser proca- 
rióticas ou eucarióticas. Celulas eucarióticas 
contem organelas envoltas por membrana, incluindo um nucleo 
que abriga o DNA. Celulas procarióticas carecem dessas organe¬ 
las enyoltas por membrana. 


.... % 
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Tema Informaęao: os processos da vida envolvem a expressao 

e transmissao de informaęao genetica 

• A informaęao genetica e codificada nas se- 
ąuencias nucieotidicas de DNA. E o DNA que 
transmite a informaęao hereditaria dos pais 
para a prole. Seąuencias de DNA denomina- 
das genes programam a produęao proteica de 
urna celula ao serem transcritos em RNAm e 
entao traduzidos em proteinas especificas, em 
um processo denominado expressao genica. 

A expressao genica tambem resulta em tipos de 
RNA que nao se traduzem em proteinas, mas 
exercem outras importantes funęóes. A genó- 
mica constitui a analise em larga escala das se¬ 
ąuencias de DNA de urna especie (seu genoma) 
assim como a comparaęao de genomas entre especies. A bioinfor- 
matica utiliza ferramentas computacionais para lidar com grandes 
yolumes de dados de seąuencias. 



Tema de energia e materia: a vida reąuer a transferencia e 
transformaęao de energia e materia 


• A energia flui por um ecos¬ 
sistema. Todos os organis- 
mos devem desempenhar 
funęóes, o que reąuer ener¬ 
gia. Os produtores conver- 
tem energia solar em ener¬ 
gia ąuimica, parte da qual e 
passada aos consumidores. 
(O resto e perdido na forma 
de calor.) Compostos qui- 
micos sao ciclados entre os 
organismos e o ambiente. 


FLUXO DE ENERGIA 
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Tema interaęóes: de ecossistemas a moleculas, as interaęóes 
sao fundamentais nos sistemas biológicos 

• Organismos interagem continua- 
mente com fatores fisicos. Plantas 
captam nutrientes do solo e com- 
postos ąuimicos do ar e utilizam a 
energia solar. As interaęóes entre 
plantas, animais e outros organis¬ 
mos afeta os participantes de diver- 
sas formas. 


• Na regulaęao por retroalimentaęao, um 

processo e regulado pelo seu rendimento ou 
produto finał. No caso da retroalimentaęao ne- 
gativa, o acumulo do produto finał desacelera 
a sua produęao. No caso da retroalimentaęao 
positiva, o produto finał acelera a sua própria 
produęao. A retroalimentaęao e um tipo de re¬ 
gulaęao comum a vida em todos os niveis, des- 
de moleculas ate ecossistemas. 


Eyoluęao, o tema central da biologia 

• Eyoluęao, o processo de mudanęa que tern 
transformado a vida na Terra, e responsavel 
pela uniformidade e diversidade da vida. Ela 
tambem explica as adaptaęóes evolutivas - 
o ajuste de organismos aos seus ambientes. 

] Por que a evoluęao e considerada o tema central da biologia? 

CONCEITO 1 .2 

0 tema central: a evoluęao e responsavel pela 
uniformidade e diversidade da vida (p. 10-15) 

• Biólogos classificam especies segundo um sistema e agrupamen- 
to cada vez mais abrangente. O dominio Bacteria e o dominio 
Archaea consistem em procariotos. O dominio Eukarya, os euca- 
riotos, inclui varios grupos de protistas e os reinos Plantae, Fungi e 
Animalia. Ainda que a vida seja tao diversificada, ha tambem evi- 
dencias de uniformidade, revelada nas semelhanęas entre diferen- 
tes tipos de organismos. 

• Darwin propos que a seleęao natural e o mecanismo de adaptaęao 
evolutiva de populaęóes aos seus ambientes. 


• ESTIMULO 
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• Cada especie representa um ramo de urna bifurcaęao na arvore da 
vida que pode ser estendida ao passado em especies ancestrais cada 


vez mais remotas. Tudo na vida pode se conectar a partir da sua 
longa historia evolutiva. 

] Como a seleęao natural poderia ter induzido a evoluęao de adapta¬ 
ęóes como a estrutura em forma de paraquedas que dissemina a semen- 
te apresentada na primeira pagina deste capltulo? 

CONCEITO 1 .3 

Ao estudar a natureza, os cientistas fazem 
observaęóes, formulam e testam-nas (p. 15-21) 

• Na pesquisa cientifica, cientistas fazem observaęóes (coletam da- 
dos) e utilizam argumentaęao indutiva para chegar a urna con- 
clusao geral, que pode se desenvolver em urna hipótese testavel. 
O raciocinio dedutivo permite previsóes, que podem ser utili- 
zadas para testar hipóteses. Hipóteses necessitam ser testaveis; a 
ciencia nao trabalha com a possibilidade de fenómenos sobrena- 
turais ou com a credibilidade de crenęas religiosas. Hipóteses po¬ 
dem ser testadas a partir de experimentaęao ou, quando e possivel, 
a partir de observaęóes. No processo da ciencia, a atividade central 
consiste em testar ideias. Esse empenho e influenciado por tres are- 
nas: exploraęao e descobrimento, analise comunitaria e parecer, e 
beneficios sociais e consequencias. Testar ideias, por sua vez, tam¬ 
bem afeta cada urna destas buscas. 

• Experimentos controlados, como o estudo que investigou a colo- 
raęao da pelagem de populaęóes de camundongo, sao desenvolvi- 
dos para demonstrar o efeito de urna variavel ao testar grupos-con- 
trole e grupos experimentais que diferem em apenas urna variavel. 

• Urna teoria cientifica e ampla em alcance, gera novas hipóteses, e e 
sustentada por um grandę volume de evidencias. 

] Qual e a necessidade de coletar e interpretar dados no processo de 
pesquisa cientifica? 

CONCEITO 1 A 

A ciencia faz uso de uma abordagem cooperativa e de 
diversos pontos de vista (p. 21-24) 

• A ciencia e uma atividade social. O trabalho de cada cientista se 
acrescenta ao trabalho de outros que vieram anteriormente. Cien¬ 
tistas devem ser capazes de reproduzir os resultados uns dos ou¬ 
tros, de forma que a integridade e vital. Biólogos abordam questóes 
em diferentes niveis; suas abordagens se complementam. 

• A tecnologia consiste em um metodo ou dispositivo que aplica 
o conhecimento cientifico para uma razao especifica que afeta a 
sociedade. O derradeiro impacto da ciencia basica nem sempre e 
evidente de imediato. 

• A diversidade entre os cientistas promove o progresso da ciencia. 

] Explique por que diferentes abordagens e experiencias diversificadas 
sao importantes entre cientistas. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Todos os organismos no seu campus formam: 

a. um ecossistema. 

b. uma comunidade. 

c. uma populaęao. 

d. um dominio taxonómico. 

2. Qual e a sequencia correta de niveis na hierarquia da vida, indo 
para baixo a partir de um animal individual? 

a. Organismo, cerebro, sistema de órgaos, celula nervosa. 

b. Sistema de órgaos, tecido nervoso, cerebro, celula nervosa. 

c. Organismo, sistema de órgaos, tecido, celula, órgao. 

d. Sistema neryoso, cerebro, tecido neryoso, celula neryosa. 
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3. Qual das seguintes nao e uma observaęao ou inferencia em que a 
teoria da seleęao natural de Darwin se baseia? 

a. Indmduos pouco adaptados nunca produzem prole. 

b. Ha variaęao hereditaria entre indmduos. 

c. Devido a superproduęao de prole, ha competięao por recur- 
sos limitados. 

d. Uma populaęao pode adaptar-se ao ambiente ao longo do 
tempo. 

4. Biologia de sistemas e basicamente uma tentativa de: 

a. analisar genomas de diferentes especies. 

b. simplificar problemas complexos ao reduzir o sistema a uni- 
dades menores e menos complexas. 

c. entender o comportamento de todo um sistema biológico 
ao estudar as interaęóes entre as partes que o compóe. 

d. construir aparelhos de “alta processividade” para a rapida 
aquisięao de dados biológicos. 

5. Protistas e bacterias sao agrupados em diferentes dominios 
porque: 

a. protistas comem bacterias. 

b. bacterias nao sao constituidas de celulas. 

c. protistas tern um nucleo envolto por membrana. 

d. protistas sao fotossinteticos. 

6. Qual alternativa demonstra a uniformidade entre todos os orga- 
nismos? 

a. Propriedades emergentes. 

b. Descendencia com modificaęao. 

c. A estrutura e funęao do DNA. 

d. Seleęao natural. 

7. Um experimento controlado: 

a. progride de forma lenta o suficiente para que um cientista 
possa fazer registros dos resultados cuidadosamente. 

b. pode incluir grupos experimentais e grupos-controle para- 
lelamente testados. 

c. e repetido muitas vezes para garantir a precisao dos resultados. 

d. mantem todas as variaveis constantes. 

8. Na ciencia, qual das seguintes afirmaęóes distingue hipóteses de 
teorias? 

a. Teorias sao hipóteses comprovadas. 

b. Hipóteses sao palpites; teorias sao respostas corretas. 

c. Hipóteses sao, em geral, relativamente restritas em alcance; 
teorias tern amplo poder explicativo. 

d. Teorias sao comprovaveis em todos os casos; hipóteses sao 
geralmente refutadas por resultados experimentais. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

9. Qual das alternativas seguintes e um exemplo de dado qualita- 
tivo? 

a. O peixe nadou em movimentos de zigue-zague. 

b. O conteudo do estómago e misturado a cada 20 segundos. 

c. A temperatura decresceu de 20°C para 15°C. 

d. Os seis pares de pardais chocaram em media tres filhotes 
cada par. 

10. Qual das seguintes alternativas descreve a lógica da pesquisa 
cientifica? 

a. Se eu gerar uma hipótese testavel, testes e observaęóes irao 
sustenta-la. 

b. Se minha predięao estiver correta, ela me levara a uma hi¬ 
pótese testavel. 

c. Se minhas observaęóes estiverem precisas, elas irao susten- 
tar minha hipótese. 

d. Se minha hipótese estiver correta, eu posso esperar certos 
resultados do teste. 


11. A partir de um breve esboęo, desenhe uma hierar- 

quia biológica similar a da Figura 1.3, mas utilizando um recife 
de coral como ecossistema, um peixe como o organismo, seu es¬ 
tómago como o órgao e o DNA como a molecula. Inclua todos os 
niveis na hierarquia. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

12. CONEXAO EVOLUTIVA 

Uma tipica celula procariótica tern aproximadamente 3 mil ge- 
nes no seu DNA, enquanto uma celula humana tern cerca de 
21 mil genes. Cerca de mil desses genes estao presentes nos dois 
tipos de celulas. Com base em sua compreensao sobre evoluęao, 
explique como organismos tao diferentes podem ter esse mesmo 
conjunto de genes. Que tipos de funęóes podem ter esses genes 
compartilhados? 

13. PESQUISA CIENTIFICA 

Com base nos resultados do estudo de coloraęao de camundon- 
go, sugira outra hipótese que os cientistas possam utilizar para 
estender a investigaęao do papel de predadores no processo de 
seleęao natural. 

14. ESCREVA SOBRE UM TEMA: EVOLUęAO 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), discuta a visao de 
Darwin de como a seleęao natural resultou na uniformidade e 
diversidade da vida na Terra. Inclua na sua discussao um pouco 
das suas evidencias. 



Voce consegue identificar o lagarto rugoso com cauda em forma 
de folha agarrado ao troco da arvore nesta foto? Como o aspecto 
pode beneficiar este lagarto em termos de sobrevivencia? Con- 
siderando o seu aprendizado sobre evoluęao, seleęao natural e 
informaęao genetica neste capitulo, descreva como a coloraęao 
do lagarto pode ter evoluido. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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e concluiu o doutorado (Ph.D.) em fisica pela 
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dedicou dois anos de estudos na Uniyersity of 
California, San Diego, seguido de um trabalho 
de pós-doutorado na Yale Uniyersity, onde co- 
meęou a estudar ribossomos. Ele trabalhou 12 
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mica, pela pesąuisa sobre estrutura e funęao ribossomal. 

Conte sobre sua mudanęa da fisica para a biologia 

Enąuanto cursava a pós-graduaęao em fisica, verifiquei que 
nao me envolvia com o trabalho e ficava distraido. Entre ou- 
tras coisas, eu dedicava meu tempo lendo Scientific American 
e ficava fascinado pelo crescimento explosivo da biologia. 
Cada mes havia urna grandę nova descoberta! Entao pensei 
comigo: vou para a biologia. Escrevi para algumas universi- 
dades perguntando se poderia me inscrever em seu curso de 
doutorado em biologia. A razao era que eu nao sabia biologia. 

Assim, acabei ingressando 
na UC de San Diego como 
estudante de doutorado 
em biologia. Percebi que 
estava aprendendo bem 
pouco sobre biologia e, na 
yerdade, nao precisava de 
um segundo titulo de Ph.D. 
Assim, naquela epoca fui 
para Yale trabalhar com ri¬ 
bossomos. 


0 que e um ribossomo? 

Um ribossomo (ver abaixo) e urna das estru- 
turas mais fundamentais em toda a biologia. 
Ele e urna reuniao de muitas proteinas di- 
ferentes e grandes segmentos de RNA, que 
constituem dois teręos da sua massa e, na 
yerdade, desempenham papeis-chave no seu 
funcionamento. O ribossomo pega a infor- 
maęao no RNA transcrito a partir de um gene 
e depois se liga a urna sequencia especifica de 
aminoacidos para formar urna proteina. Tudo 
que e formado pela celula e feito por ribosso¬ 
mos ou por proteinas denominadas enzimas, 
que sao feitas por ribossomos. 

O ribossomo e a interface entre a informaęao genetica e 
como as coisas, na yerdade, atuam. De certa forma, ele esta na 
encruzilhada da biologia. Por isso, no mundo inteiro pessoas 
tern devotado decadas para tentar entender como o ribosso¬ 
mo trabalha. 

Como voce estuda a estrutura do ribossomo? 

Existem muitos ribossomos em cada celula - muitos milhares 
em celulas que produzem muitas proteinas, como as celulas 
do figado ou as bacterias crescendo ativamente. Hoje, quase 
todo o trabalho que realizamos envolve ribossomos bacteria- 
nos. Cultivamos bacterias em um grandę fermentador, as de- 
compomos e purificamos seus ribossomos. Para determinar 
sua estrutura, nos as cristalizamos e, após, empregamos urna 
tecnica denominada cristalografia por raios X. Após a cristali- 
zaęao, o padrao disperso produzido quando os raios X passam 
em um cristal pode ser convertido em urna imagem detalhada 
por analise computacional. 

Por que a estrutura de um ribossomo e util para 
compreender sua funęao? 

Posso apresentar para voce urna analogia. Suponha que al- 
guns marcianos venham yisitar a Terra. Eles flutuam por ai 
e observam todas essas maquinas andando para la e para ca 
nas ruas - os carros. Ora, se eles nao conhecem os detalhes 
da estrutura do carro, a unica coisa que podem dizer e que 
a gasolina entra e o dióxido de carbono e a agua sao expe- 
lidos (junto com alguns poluentes). O carro se movimenta 
em consequencia disso, mas eles nao seriam capazes de dizer 
como ele funciona. Para dizer como o carro funciona, eles te- 
riam de observar em detalhe: precisariam abrir o capó, olhar 
o motor, ver como todas as partes estao conectadas e assim 
por diante. 

O ribossomo pode ser considerado urna maquina mo¬ 
lecular. Jamais poderiamos compreender como um ribosso¬ 
mo funciona, se nao conhecessemos sua estrutura molecu¬ 
lar. Conhecer a estrutura em detalhe significa ser capaz de 
realizar experimentos para descobrir em detalhe como ela 
funciona. 



F Jamais poderiamos 
entender como um 
ribossomo funciona, 
se nao conhecessemos 
sua estrutura 
molecular. 




2.1 


A materia consiste em ele- 
mentos quimicos na forma 
simples e em combinaęóes 
denominadas compostos 


A Figura 2.1 Que arma essas formigas-da-madeira es- 
tao disparando para o ar? 


2.2 


As propriedades de urn ele 
mento dependem da estru 
tura dos seus atomos 


Uma conexao quimica para a biologia 


2.3 


A formaęao e a funęao das 
moleculas dependem das 
ligaęóes quimicas entre os 
atomos 


2.4 


As reaęóes quimicas for- 
mam e rompem ligaęóes 
guimicas 


C omo outros animais, as formigas tem estruturas e mecanismos que as de- 
fendem de ataąues. As formigas-da-madeira vivem em colónias de cen- 
tenas ou milhares, e a colónia como um todo tem um mecanismo particular- 
mente eficaz para lidar com inimigos. Quando ameaęadas, dos seus abdomens 
as formigas-da-madeira disparam rajadas de acido fórmico para o ar, e o acido 
cai sobre os potenciais irwasores (Figura 2.1). Essa substancia e produzida 
por muitas especies de formigas e, na verdade, seu nome deriva da palavra 
latina formica (formiga). Em muitas especies de formigas, o acido fórmico nao 
e disparado, mas provavelmente sirva como desinfetante que as protege contra 
parasitos microbianos. Os cientistas ha muito sabem que as substancias qui- 
micas exercem um papel importante na comunicaęao dos insetos, na atraęao 
de acasalamentos e na defesa contra predadores. 

A pesquisa sobre formigas e outros insetos e um bom exemplo de quao 
relevante e a quimica para o estudo da vida. Diferentemente das estrutu¬ 
ras curriculares, a natureza nao e idealmente compartimentada em cien- 
cias individuais - biologia, quimica, fisica e assim por diante. Os biólogos 
se especializam no estudo da vida, mas os organismos e os seus ambientes 
sao sistemas naturais aos quais se aplicam os conceitos de quimica e fisica. 
A biologia e multidisciplinar. 

Esta unidade de capitulos introduz alguns conceitos basicos de quimica 
que se aplicam ao estudo da vida. Em alguma parte na transięao de mole¬ 
culas para celulas, atravessaremos o nebuloso limite entre o inanimado e 
o vivo. Este capitulo focaliza os componentes quimicos que constituem a 
materia. 
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CONCEITO 2.1 

A materia consiste em elementos 
q lii mi cos na forma simples e em combinaęóes 
denominadas compostos 

Os organismos sao compostos de materia, que e algo que 
ocupa espaęo e tem massa. 1 A materia existe em muitas 
formas. Rochas, metais, óleos, gases e organismos vivos 
sao alguns exemplos do que parece ser urna diversidade 
infinita de materia. 

Elementos e compostos 

A materia e feita de elementos. Um elemento e urna subs- 
tancia que nao pode ser decomposta em outras substancias 
por reaęóes quimicas. Atualmente, os quimicos reconhe- 
cem 92 elementos que ocorrem na natureza: ouro, cobre, 
carbono e oxigenio sao exemplos. Cada elemento tem um 
simbolo, geralmente a primeira letra ou as duas primeiras 
letras do seu nome. Alguns simbolos sao derivados do la- 
tim ou do alemao; por exemplo, o simbolo do sódio e Na, 
da palavra latina natrium. 

Um composto e urna substancia que consiste em dois 
ou mais elementos diferentes combinados em urna propor¬ 
ęao definida. O sal de cozinha, por exemplo, e cloreto de só¬ 
dio (NaCl), um composto constituido pelos elementos sódio 
(Na) e cloro (Cl) na proporęao 1:1. O sódio puro e um metal 
e o cloro puro e um gas venenoso. Quando combinados qui- 
micamente, no entanto, eles formam um composto comes- 
tivel. A agua (H 2 0), outro composto, consiste nos elementos 
hidrogenio (H) e oxigenio (O) na proporęao 2:1. Esses sao 
exemplos simples da materia organizada com propriedades 
emergentes: um composto tem caracteristicas diferentes 
das caracteristicas dos seus elementos (Figura 2.2). 


Os elementos da vida 

Dos 92 elementos naturais, cerca de 20 a 25% sao elemen¬ 
tos essenciais de que os organismos necessitam para ter 
urna vida saudavel e reproduzir. Os elementos essenciais 
sao semelhantes entre os organismos, mas existem algu- 
mas variaęóes - por exemplo, os seres humanos necessi¬ 
tam de 25 elementos, ao passo que as plantas de apenas 17. 

Nao mais que quatro elementos - oxigenio (O), car¬ 
bono (C), hidrogenio (H) e nitrogenio(N) - constituem 
96% da materia viva. Calcio (Ca), fósforo (P), potassio 
(I<), enxofre (S) e alguns outros elementos sao responsa- 
veis pela maior parte dos restantes 4% da massa de um 
organismo. Os elementos-traęo sao necessarios a um 
organismo em quantidades apenas diminutas. Alguns 
elementos-traęo, como o ferro (Fe), sao necessarios para 
todas as formas de vida; outros sao necessarios apenas 
para certas especies. Por exemplo, em vertebrados (ani- 
mais com coluna vertebral), o elemento iodo (I) e um 
ingrediente essencial de um hormónio produzido pela 
glandula tireoide. A ingestao diaria de apenas 0,15 mili- 
gramas (mg) de iodo e adequada para a atividade normal 
da tireoide humana. Urna deficiencia de iodo na dieta 
causa o aumento anormal da glandula tireoide, urna con- 
dięao chamada de bócio. Nos lugares onde o iodo esta 
disponivel, o consumo de sal iodado reduz a inciden- 
cia de bócio. Todos os elementos necessarios ao corpo 
humano estao listados na Tabela 2.1. 

Alguns elementos de ocorrencia natural sao tóxicos 
aos organismos. Nos seres humanos, por exemplo, o ar¬ 
senico tem sido associado a inumeras doenęas e pode 
ser letal. Em algumas areas do mundo, o arsenico ocor- 
re naturalmente e pode atingir a agua subterranea. Em 
consequencia do uso de agua de poęos no sul da Asia, 
milhóes de pessoas tem sido inadvertidamente expostas 
a agua contaminada com arsenico. Esforęos para reduzir 



Sódio Cloro Cloreto de sódio 


▲ Figura 2.2 As propriedades emergentes de um composto. 

O metal sódio combina com o gas venenoso cloro, formando o com¬ 
posto comestivel cloreto de sódio, ou sal de cozinha. 


1 Na linguagem informal, ha uma tendencia em substituir o termo massa 
por peso, embora os dois nao sejam identicos. Massa e a ąuantidade de 
materia de um objęto, ao passo que o peso de um objęto mede a foręa pela 
qual essa massa e atraida pela gravidade. O peso de um astronauta cami- 
nhando na Lua e aproximadamente 1/6 do seu peso na Terra, mas a sua 
massa e a mesma. Contudo, como estamos ligados ao planeta Terra, o peso 
de um objęto e a medida da sua massa; por isso, em linguagem informal, 
tendemos a utilizar os termos de modo intercambiavel. 


Tabela 2.1 Elementos no corpo humano 


Porcentagem da massa corporal 
Elemento Simbolo (incluindo a agua) 

Oxigenio 0 65,0% 

Carbono C 18,5% 

Hidrogenio H 9,5% 

Nitrogenio N 3,3% 

- 96,3% 

Calcio Ca 1,5% ' 

Fósforo P 1,0% 

Potassio K 0,4% 

Enxofre S 0,3% 

Sódio Na 0,2% 

Cloro Cl 0,2% 

Magnesio Mg 0,1% , 

. 3,7% 

Elementos-traęo (menos do que 0,01 % da massa): boro (B), cromo (Cr), cobalto 
(Co), cobre (Cu), fluor (F), iodo (1), ferro (Fe), manganes (Mn), molibdenio (Mo), 
selenio (Se), silfcio (Si), estanho (Sn), vanadio (V), zinco (Zn) 

INTERPRETE OS DADOS 

| Considerando o gue voce sabe a res- 


peito do corpo humano, o que seria responsavel pela alta porcenta- 
gem de oxigenio (65,0%)? 













CONCEITO Z.2 



A Figura 2.3 Comunidade vegetal em solo de serpentina. 

Essas especies vegetais estao crescendo em solo de serpentina, 
que contem elementos que sao geralmente tóxicos as plantas. Os 
destaques chamam a atenęao para uma rocha serpentinizada e 
para uma das plantas, uma especie da familia Liliaceae ( Calochor- 
tus tiburonensiś). 


os mveis de arsenico no abastecimento de agua estao em 
andamento. 


Estudo de caso : evoluęao da tolerancia a 
elementos tóxicos 

Algumas especies se tornam adaptadas a 
ambientes que contem elementos geralmente tóxicos; um 
exemplo e o das comunidades vegetais em solo de serpen¬ 
tina. Serpentina e um minerał que contem concentraęóes 
elevadas de cromo, mquel e cobalto. Embora a maioria das 
plantas nao consiga sobreviver em solo formado a partir 
de rocha serpentinizada, um numero pequeno de especies 
yegetais exibe adaptaęóes que permitem o seu crescimen- 
to nesse ambiente (Figura 2.3). Supostamente, variantes 
ancestrais de especies de ambientes nao serpentinizados 
puderam sobreviver em solos de serpentina, e a posterior 
seleęao natural resultou no conjunto distinto de especies 
que hoje encontramos nessas areas. Os pesquisadores es¬ 
tao estudando se as plantas adaptadas aos solos de serpen¬ 
tina poderiam absorver metais pesados tóxicos em areas 
contaminadas, concentrando-os para descarte seguro. 


REVISAO DO CONCEITO 2.1 


1 . 

2 . 

3. 


Explique como o sal de cozinha tern 
propriedades emergentes. (Ver Conceito 1.1.) 


Um elemento-traęo e essencial? Explique. 

ITTUE! Nos seres humanos, o ferro e um elemento-traęo 
necessario para o funcionamento correto da hemoglobina, 
a molecula que transporta oxigenio nas celulas vermelhas 
do sangue. Quais poderiam ser os efeitos da deficiencia de 
ferro? 


4 Explique como a seleęao natural pode 

ter desempenhado um papel na evoluęao de especies tole- 
rantes aos solos de serpentina. (Revise o Conceito 1.2.) 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


As propriedades de um elemento dependem 
da estrutura dos seus atomos 

Cada elemento consiste em certo tipo de atomo que e dife- 
rente dos atomos de qualquer outro elemento. Um atomo e 
a menor unidade da materia que ainda retem as proprieda¬ 
des de um elemento. Os atomos sao tao pequenos que se- 
riam necessarios aproximadamente um milhao deles para 
cobrir o ponto impresso no finał desta frase. Simbolizamos 
os atomos com a mesma abreviatura para o elemento feito 
desses atomos. Por exemplo, o simbolo C representa tanto 
o elemento carbono quanto um unico atomo de carbono. 

Particulas subatómicas 

Embora o atomo seja a menor unidade com as proprieda¬ 
des de um elemento, esses diminutos pedaęos de materia 
sao compostos de partes ainda menores, denominadas 
particulas subatómicas . Utilizando colisóes altamente 
energeticas, os fisicos produziram mais de cem tipos de 
particulas a partir do atomo, mas apenas tres tipos sao re- 
levantes aqui: neutrons, prótons e eletrons. Os prótons 
e os eletrons sao eletricamente carregados. Cada proton 
tern uma unidade de carga positiva e cada eletron tern uma 
unidade de carga negativa. Um neutron, como seu nome 
sugere, e eletricamente neutro. 

Os prótons e os neutrons sao empacotados firmemen- 
te em um nucleo denso, ou nucleo atómico, localizado no 
centro de um atomo; os prótons conferem carga positiva 
ao nucleo. Os eletrons movendo-se rapidamente formam 
uma “nuvem” de carga negativa ao redor do nucleo, e e essa 
atraęao entre cargas opostas que mantem os eletrons nas 
proximidades do nucleo. A Figura 2.4 mostra dois mo- 
delos da estrutura do atomo de helio comumente usados 
como exemplo. 



(a) Este modelo representa os 
dois eletrons como uma 
nuvem de carga negativa. 


(b) Neste modelo mais simplificado, 
os eletrons sao mostrados como 
duas pequenas esferas amarela 
em um drculo ao redor 
do nucleo. 


A Figura 2.4 Modelos simplificados de um atomo de helio 
(He). 0 nucleo do helio consiste em 2 neutrons (marrom) e 2 pró¬ 
tons (cor-de-rosa). Dois eletrons (amarelo) localizam-se fora do nu¬ 
cleo. Estes modelos nao estao em escala e superestimam o tamanho 
do nucleo em relaęao a nuvem de eletrons. 
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O neutron e o proton sao ąuase identicos em mas- 
sa, cada qual com cerca de 1,7 X 10” 24 gramas (g). Gra- 
mas e outras unidades convencionais nao sao muito uteis 
para descrever objetos tao minusculos. Desse modo, para 
atomos e particulas subatómicas (e para moleculas, igual- 
mente), utilizamos uma unidade de medida denominada 
dalton, em homenagem a John Dalton, cientista britani- 
co que ajudou a desenvolver a teoria atómica por volta de 
1800. (O dalton e o mesmo que unidade de massa atómi¬ 
ca , ou amu, unidade que talvez voce tenha encontrado em 
outro lugar.) Neutrons e prótons tern massas próximas a 
1 dalton. Como a massa de um eletron e apenas aproxi- 
madamente 1/2.000 da massa de um neutron ou proton, 
podemos ignorar os eletrons quando computamos a massa 
total de um atomo. 

Numero atómico e massa atómica 

Os atomos dos diversos elementos diferem em seu nume¬ 
ro de particulas subatómicas. Todos os atomos de um ele- 
mento tern o mesmo numero de prótons em seus nucleos. 
Esse numero de prótons, que e exclusivo daquele elemento, 
e chamado de numero atómico e escrito abaixo (subscri- 
to) a esquerda do simbolo do elemento. A abreviaęao 2 He, 
por exemplo, significa que um atomo do elemento helio 
tern 2 prótons em seu nucleo. A nao ser quando indica- 
do, um atomo e neutro em carga eletrica, significando que 
seus prótons devem ser equilibrados por um numero igual 
de eletrons. Portanto, o numero atómico indica o numero 
de prótons e tambem o numero de eletrons em um atomo 
eletricamente neutro. 

Podemos deduzir o numero de neutrons a partir de 
uma segunda quantidade, o numero de massa, que e a 
soma de prótons e neutrons no nucleo de um atomo. O nu¬ 
mero de massa e escrito acima (sobrescrito) a esquerda do 
simbolo do elemento. Por exemplo, podemos empregar 
essa abreviatura para escrever um atomo de helio como 
4 He. Uma vez que o numero atómico indica quantos pró¬ 
tons existem, podemos determinar o numero de neutrons 
subtraindo o numero atómico do numero de massa. Assim, 
o atomo de helio, 4 He, tern 2 neutrons. Para o sódio (Na): 

Numero de massa = numero de prótons + neutrons 
= 23 para o sódio 

nNa 

Numero atómico = numero de prótons 

= numero de eletrons em um 
atomo neutro 
= 11 para o sódio 

Numero de neutrons = numero de massa - numero atómico 
= 23 - 11 = 12 para o sódio 

O atomo mais simples e o hidrogenio JH, que nao tern 
neutrons; ele consiste em proton unico com eletron unico. 

Como a contribuięao dos eletrons para a massa e des- 
prezivel, quase toda a massa de um atomo esta concentrada 
no nucleo. Ja que neutrons e prótons tern massa muito pró- 
xima a 1 dalton, o numero de massa e uma aproximaęao da 


massa total de um atomo, denominada massa atómica. As¬ 
sim, podemos dizer que a massa atómica do sódio ( 23 Na) e 23 
daltons, embora mais precisamente ela seja 22,9898 daltons. 

Isótopos 

Todos os atomos de um determinado elemento tern o 
mesmo numero de prótons, mas alguns atomos tern mais 
neutrons do que outros atomos do mesmo elemento e, 
por isso, tern massa maior. Essas formas atómicas dife- 
rentes sao chamadas de isótopos do elemento. Na natu- 
reza, um elemento ocorre como uma mistura dos seus 
isótopos. Por exemplo, consideremos os tres isótopos 
naturais do elemento carbono, cujo numero atómico e 6. 
O isótopo mais comum e o carbono -12, 12 C, que cor- 
responde a aproximadamente 99% do carbono na natu- 
reza. O isótopo U 6 C tern 6 neutrons. A maior parte do 1% 
de carbono restante consiste em atomos do isótopo 13 6 C, 
com 7 neutrons. Um terceiro isótopo, ainda mais raro, 
4 gC, tern 8 neutrons. Obserye que todos os tres isótopos 
de carbono tern 6 prótons; do contrario, eles nao seriam 
carbono. Embora os isótopos de um elemento tenham 
massas levemente diferentes, eles se comportam de modo 
identico em reaęóes quimicas. (O numero geralmente 
dado como a massa atómica de um elemento, como 12,01 
daltons para o carbono, e na yerdade a media das massas 
atómicas de todos os isótopos naturais do elemento, pon- 
derada de acordo com a abundancia de cada um.) 

Tanto 12 C quanto 13 C sao isótopos estaveis, significan¬ 
do que seus nucleos nao tern tendencia a perder particulas 
subatómicas, processo denominado decaimento. O isótopo 
14 C, no entanto, e instavel ou radioativo. Um isótopo ra- 
dioativo e aquele em que o nucleo decai espontaneamente, 
emitindo particulas e energia. Quando o decaimento ra- 
dioativo leva a uma mudanęa no numero de prótons, ele 
transforma o atomo em um atomo de um elemento diferen- 
te. Por exemplo, quando um atomo de carbono -14 ( 14 C) 
decai, ele se torna um atomo de nitrogenio ( 14 N). Os isó¬ 
topos radioativos tern muitas aplicaęóes uteis na biologia. 

Marcadores radioativos 

Os isótopos radioativos sao muitas vezes empregados 
como ferramentas de diagnóstico na medicina. As celulas 
podem usar atomos radioativos como usariam isótopos 
nao radioativos do mesmo elemento. Os isótopos radioa- 
tivos sao incorporados as moleculas biologicamente ativas, 
que sao entao utilizadas como marcadores para monitorar 
atomos durante o metabolismo - processos quimicos de 
um organismo. Por exemplo, certos disturbios renais sao 
diagnosticados pela injeęao de pequenas doses de substan- 
cias radioativamente marcadas no sangue e, após, e feita 
a analise das moleculas do marcador excretadas na urina. 
Os marcadores radioativos tambem sao empregados em 
combinaęao com sofisticados instrumentos de imagem, 
como o PET scanner capaz de monitorar o crescimento e o 
metabolismo de canceres no corpo (Figura 2.5). 

Embora os isótopos radioativos sejam muitos uteis 
na pesquisa biológica e na medicina, a radiaęao oriunda 
do decaimento de isótopos tambem constitui um perigo 
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◄ Figura 2.5 Um PET scanner, 
um emprego medico de isóto- 
pos radioativos. PET, um acró- 
nimo para tomografia de emissao 
de pósitrons ( positron-emission 
tomography), detecta locais de in- 
tensa atividade qufmica no corpo. 
A mancha amarela brilhante iden- 
tifica urna area com nh/el elevado 
de glicose radioativamente mar- 
cada, que, por sua vez, indica alta 
atividade metabólica, sinalizando a 
ocorrencia de tecido canceroso. 

a vida, pois danifica as moleculas celulares. A gravidade 
desse dano depende do tipo e da ąuantidade de radiaęao 
que um organismo absorve. Uma das mais serias ameaęas 
ambientais e a chuva radioativa de acidentes nucleares. No 
entanto, as doses da maioria dos isótopos empregados no 
diagnóstico medico sao relativamente seguras. 

Dataęao radiometrica 

mnsnBii Os cientistas medem o decaimento radioa- 
tivo em fósseis para datar esses relictos da vida passada. 

Os fósseis proporcionam um amplo conjunto de evidencias 
da evoluęao, documentando diferenęas entre organismos 
do passado e os que vivem no presente e ensejam noęóes 
sobre especies que desapareceram ao longo do tempo. Em- 
bora a estratificaęao de sitios paleontológicos estabeleęa 
que os fósseis mais profundos sao mais antigos do que os 
mais superficiais, a idade real (em anos) dos fósseis em cada 
camada nao pode ser determinada só pela posięao. E nessa 
situaęao que ha necessidade de usar isótopos radioativos. 

O decaimento do isótopo “mae” resulta no seu isótopo 
“filha” em uma taxa fixa, expressa como a meia-vida do 
isótopo - o tempo decorrido para 50% do isótopo-mae de- 
cair. Cada isótopo radioativo tern meia-vida caracteristica 
que nao e afetada pela temperatura, pressao ou qualquer 
outra variavel ambiental. Usando um processo denomina- 
do dataęao radiometrica, os cientistas medem a propor- 
ęao de diferentes isótopos e calculam quantas meias-vidas 
(em anos) se passaram desde a fossilizaęao de um organis¬ 
mo ou a formaęao de uma rocha. Os valores de meia-vida 
variam de muito baixos para alguns isótopos, medidos em 
segundos ou dias, ate extremamente altos - o uranio-238 
tern meia-vida de 4,5 bilhóes de anos! Cada isótopo pode 
“medir” uma faixa particular de anos: o uranio 238 foi utili- 
zado para determinar que as rochas lunares tern aproxima- 
damente 4,5 bilhóes de anos, semelhante a idade estimada 
da Terra. No Exercicio de Habilidades Cientificas, voce 
pode trabalhar com dados de um experimento que em- 
pregou carbono-14 para determinar a idade de um fóssil 
importante. (No Capitulo 25, voce aprendera mais sobre a 
dataęao radiometrica de fósseis.) 

Os m'veis de energia dos eletrons 

Os modelos simplificados do atomo na Figura 2.4 exage- 
ram muito o tamanho do nucleo em relaęao ao do atomo 
inteiro. Se um atomo de helio fosse do tamanho oficial de 


um estadio de futebol, o nucleo teria o tamanho 
de uma borracha de lapis no centro do campo. 
Alem disso, os eletrons seriam como dois mos- 
quitos minusculos zunindo em volta do estadio. 
Quando dois atomos se aproximam durante uma 
reaęao quimica, seus nucleos nao se aproximam o 
suficiente para interagir. Das tres particulas suba- 
tómicas que discutimos, apenas os eletrons estao 
diretamente envolvidos em reaęóes quimicas. 

Os eletrons de um atomo variam na quanti- 
dade de energia que possuem. Energia e defini- 
da como a capacidade de causar mudanęa - por 
exemplo, pela realizaęao de trabalho. A energia 
potencial e a energia que a materia tern devido a sua lo- 
calizaęao ou estrutura. Por exemplo, a agua de um reser- 
yatório natural em um morro tern energia potencial por 
causa da sua altitude. Quando as comportas da barragem 
sao abertas e a agua corre encosta abaixo, a energia pode 
ser utilizada para realizar trabalho como o movimento das 
laminas de turbinas para gerar eletricidade. Uma vez que a 
energia foi consumida, a agua tern menos energia no sope 
do morro do que tinha no reservatório. A materia tern uma 
tendencia natural de se mover em direęao ao estado mais 
baixo possivel de energia potencial; no nosso exemplo, a 
agua corre encosta abaixo. Para restabelecer a energia 
potencial de um reservatório, deve ser realizado trabalho 
para elevar a agua contra a gravidade. 

Os eletrons de um atomo tern energia potencial devido 
a sua distancia em relaęao ao nucleo (Figura 2.6). Os ele¬ 
trons carregados negativamente sao atraidos para o nucleo 
carregado positivamente. E preciso trabalho para mover 
um determinado eletron para longe do nucleo. Assim, 
quanto mais distante um eletron estiver do nucleo, maior 

(a) Uma bola rolando em um lance 
de escada fornece uma analogia 
com os nfveis de energia dos 
eletrons, porque a bola pode 
parar apenas no próximo degrau, 
nao entre os degraus. 



(b) Um eletron pode mover-se de uma camada para outra apenas se a 
energia que ele ganha ou perde for exatamente igual a diferenęa 
de energia entre os nh/eis de energia de duas camadas. As setas 
indicam algumas possh/eis mudanęas gradativas na energia potencial. 

▲ Figura 2.6 Niveis de energia dos eletrons de um atomo. 

Os eletrons existem apenas em nh/eis fixos de energia potencial cha- 
mados de camadas eletrónicas. 








EXERCiCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Calibrando uma curva de decaimento do isótopo 
radioativo padrao e interpretando dados 


Quando os homens de Neandertal se tornaram extintos? 

Os homens de Neandertal ( Homo neanderthalensis) viveram na 
Europa aproximadamente ha 350.000 anos, talvez coexistindo com 
o comeęo do Homo sapiens em partes da Eurasia por centenas ou 
milhares de anos. Pesquisadores procuraram determinar com mais 
exatidao a extensao da sua sobreposięao identificando quando os 
homens de Neandertal foram extintos. Eles usaram a dataęao com 
carbono-14 para determinar a idade de urn fóssil do homem de 
Neandertal da camada arqueológica mais recente (mais alta) conten- 
do ossos do homem de Neandertal. Neste exerdcio, voce calibrara 
uma curva de decaimento do carbono-14 padrao e a usara para 
determinar a idade desse fóssil do homem de Neandertal. A idade 
Ihe ajudara a aproximar o ultimo periodo em que as duas especies 
podem ter coexistido no local onde o fóssil foi coletado. 

Como o experimento foi realizado O carbono-14 ( 14 C) e 
urn isótopo radioativo do carbono que decai para 14 N em uma 
taxa constante. 14 C esta presente na atmosfera em quantidades 
pequenas em uma razao constante com 13 C e 12 C, dois outros isó- 
topos do carbono. Quando o carbono e captado da atmosfera por 
uma planta durante a fotossfntese, os isótopos 12 C, 13 C e 14 C sao 
incorporados a esse organismo fotossintetizante nas mesmas pro- 
poręóes em que estavam presentes na atmosfera. Essas proporęóes 
permanecem as mesmas nos tecidos de urn animal que consome a 
planta. Durante a vida de urn organismo, o 14 C no seu corpo decai 
constantemente para 14 N, mas e constantemente reposto por novo 
carbono do ambiente. Uma vez morto o organismo, nao ha mais 
captaęao de novo 14 C, mas o 14 C presente nos tecidos continua a 
decair. Por outro lado, o 12 C nos tecidos permanece o mesmo, pois 
ele nao e radioativo e nao decai. Assim, medindo a razao de 14 C 
para 12 C e comparando-a com a razao de 14 C para 12 C presente ori- 
ginalmente na atmosfera, os cientistas conseguem calcular o tempo 
de decaimento do contingente (poo/) de 14 C original em urn fóssil. 

A fraęao de 14 C em urn fóssil comparada com a fraęao original de 
14 C pode ser convertida em anos, pois sabemos que a meia-vida do 
14 C e de 5.730 anos - em outras palavras, a metade do 14 C em urn 
fóssil decai a cada 5.730 anos. 

Dados do experimento Os pesquisadores constataram que 
o fóssil do homem de Neandertal tinha aproximadamente 0,0078 
(ou, em notaęao cientffica, 7,8 x 10~ 3 ) mais 14 C do que a atmosfera. 
As perguntas orientarao voce durante a transformaęao dessa fraęao 
em idade do fóssil. 

Interprete os dados 

1. Urn grafico padrao de decaimento de isótopo radioativo na 
parte superior da coluna a direita. A linha do grafico mostra 
a fraęao do isótopo radioativo ao longo do tempo (antes do 
presente) em unidades de meias-vidas. Lembre-se de que a 
meia-vida e o tempo que leva para o decaimento da metade 
do isótopo radioativo. A identificaęao de cada ponto de dados 
com as fraęóes correspondentes ajudara a orientar voce nesse 
grafico. Indique com uma seta o ponto de dados para meia- 
-vida = 1 e escreva a fraęao de 14 C que permanecera após 



Tempo antes do presente (meias-vidas) 


a meia-vida. Calcule a fraęao de 14 C remanescente a cada 
meia-vida e escreva as fraęóes no grafico perto das setas vol- 
tadas para os pontos de dados. Converta cada fraęao em urn 
numero decimal e arredonde para urn maximo de tres digitos 
significativos (zeros no comeęo do numero nao contam como 
digitos significativos). Escreva tambem cada numero decimal 
em notaęao cientffica. 

2. Lembre-se de que o 14 C tern meia-vida de 5.730 anos. Para 
calibrar o eixo x de decaimento do 14 C, escreva o tempo antes 
do presente em anos abaixo de cada meia-vida. 

3. Os pesquisadores constataram que o fóssil do homem de 
Neandertal tinha 0,0078 mais 14 C do que o encontrado origi- 
nalmente na atmosfera, (a) Usando os numeros no seu grafico, 
determine quantas meias-vidas se passaram desde a morte do 
homem de Neandertal. (b) Usando sua calibraęao do 14 C no 
eixo x, qual e a idade aproximada do fóssil dos neandertais em 
anos (arredonde a aproximaęao ate o milhar)? (c) Aproximada- 
mente, quando o neandertal foi extinto, de acordo com esse 
estudo? (d) Os pesquisadores citam evidencias que os seres 
humanos modernos ( H. sapiens) estabeleceram-se na mesma 
regiao dos ultimos homens de Neandertal, ha aproximada- 
mente 39.000 a 42.000 anos. O que isso sugere a respeito da 
sobreposięao dos neandertais e seres humanos modernos? 

4. A dataęao com carbono-14 se presta para fósseis de ate 
aproximadamente 75.000 anos de idade; fósseis mais antigos 
do que esses contem muito pouco 14 C para ser detectado. 

A maioria dos dinossauros foi extinta ha 65,5 milhóes de anos. 
(a) O 14 C pode ser usado para datar ossos de dinossauros? 
Explique. (b) O uranio-235 radioativo tern meia-vida de 704 
milhóes de anos. Se fosse incorporado aos ossos de dinos¬ 
sauros, ele poderia ser empregado para datar fósseis desses 
animais? Explique. 

Dados de R. Pinhasi et al., Revised age of late Neanderthal occupation 
and the end of the Middle Paleolithic in the northern Caucasus, Procee- 
dings of the National Academy of Sciences USA 147:8611 -8616 (2011). 
doi 10.1073/pnas. 1018938108 


sua energia potencial Diferentemente do fluxo continuo 
da agua encosta abaixo, mudanęas na energia potencial dos 
eletrons podem ocorrer apenas em etapas com ąuantida- 
des fixas. Um eletron com certa ąuantidade de energia e 
como uma bola em uma escadaria (Figura 2.6a). A bola 
pode ter ąuantidades diferentes de energia potencial, de- 
pendendo do degrau em que esta, mas nao pode gastar 
muito tempo entre os degraus. Do mesmo modo, a energia 
potencial do eletron e determinada pelo seu nivel de ener¬ 


gia. Um eletron pode existir somente em certos niveis de 
energia, nao entre eles. 

O nivel de energia de um eletron esta correlacionado 
com sua distancia media em relaęao ao nucleo. Os eletrons 
sao encontrados em diferentes camadas eletrónicas, cada 
qual com distancia media e nivel de energia caracteristicos. 
Em diagramas, as camadas podem ser representadas por 
circulos concentricos (Figura 2.6b). A primeira camada e 
a mais próxima ao nucleo. Os eletrons nesta camada tern a 
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energia potencial mais baixa. Os eletrons na segunda ca- 
mada tern mais energia, e os eletrons na terceira camada 
tern ainda mais energia. Um eletron pode mover-se de urna 
camada para outra, mas somente pela absoręao ou perda 
de urna ąuantidade de energia igual a diferenęa em energia 
potencial entre suas posięóes na camada antiga e na nova. 
Quando um eletron absorve energia, ele se move para urna 
camada mais externa do nucleo. Por exemplo, a energia da 
luz pode excitar um eletron para um nivel energetico mais 
alto. (Na verdade, esse e o primeiro passo dado pelas plan- 
tas ao aproveitarem a energia da luz solar na fotossintese, o 
processo que produz alimento a partir do dióxido de carbo- 
no e da agua. No Capitulo 10, voce aprendera mais a respei- 
to da fotossintese.) Quando um eletron perde energia, ele 
“recua” a urna camada mais próxima ao nucleo. A energia 
perdida e geralmente liberada para o ambiente como calor. 
Por exemplo, a luz solar excita os eletrons na superficie de 
um carro para niveis de energia mais altos. Quando os ele¬ 
trons recuam a seus niveis originais, a superficie do carro 
esąuenta. Essa energia termica pode ser transferida para o 
ar ou para sua mao se voce tocar no carro. 

Distribuięao eletrónica e propriedades qui'micas 

O comportamento ąuimico de um atomo e determinado 
pela distribuięao dos eletrons nas suas camadas eletróni- 


cas. Comeęando com o hidrogenio, o atomo mais simples, 
podemos imaginar a construęao de atomos dos outros ele- 
mentos pela adięao de 1 proton e 1 eletron por vez (junto 
com o numero apropriado de neutrons). A Figura 2.7, 
urna versao abreviada da chamada tabela periódica dos 
elementos , mostra essa distribuięao eletrónica para os pri- 
meiros 18 elementos, do hidrogenio ^H) ao argónio ( 18 Ar). 
Os elementos sao dispostos em tres fileiras, ou peńodos , 
correspondendo ao numero de camadas eletrónicas nos 
atomos. A seąuencia de elementos da esąuerda para a 
direita em cada fileira corresponde a adięao seąuencial 
de eletrons e prótons. (Ver tabela periódica completa no 
Apendice B.) 

O unico eletron do hidrogenio e os 2 eletrons do helio 
estao localizados na primeira camada. Os eletrons, como 
toda a materia, tendem a existir no mais baixo estado dis- 
ponivel de energia potencial. No atomo, isso acontece na 
primeira camada. Entretanto, a primeira camada nao com- 
porta mais que 2 eletrons; desse modo, o hidrogenio e o 
helio sao os unicos elementos na primeira fileira da tabela. 
Em um atomo com mais de 2 eletrons, os eletrons adicio- 
nais devem ocupar camadas mais altas porque a primeira 
camada esta completa. O próximo elemento, o litio, tern 3 
eletrons. Dois desses eletrons preenchem a primeira cama¬ 
da, enquanto o terceiro eletron ocupa a segunda camada. 
A segunda camada contem no maximo 8 eletrons. O neó- 
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▲ Figura 2.7 Diagramas de distribuięao eletrónica para os 
primeiros 18 elementos da tabela periódica. Na tabela periódica 
padrao (ver Apendice B), as informaęóes para cada elemento sao apre- 
sentadas como no helio em destaque. Nos diagramas desta tabela, 
os eletrons estao representados como pontos amarelos e as camadas 
eletrónicas como circulos concentricos. Estes diagramas sao recursos 
convenientes de retratar a distribuięao dos eletrons entre as cama¬ 
das eletrónicas, mas estes modelos simplificados nao representam 


com exatidao a forma do atomo ou a localizaęao dos seus eletrons. 
Os elementos estao dispostos em fileiras, cada um representando a 
composięao de urna camada eletrónica. A medida que os eletrons sao 
adicionados, eles ocupam a camada mais baixa disponivel. 

Q Qual e o numero atómico do magnesio? Quantos prótons e 
eletrons ele tern? Quantas camadas eletrónicas? Quantos eletrons 
de valencias? 
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nio, no finał da segunda fileira, tem 8 eletrons na segunda 
camada, possuindo um total de 10 eletrons. 

O comportamento ąuimico de um atomo depende 
principalmente do numero de eletrons na sua camada mais 
externa. Nós chamamos esses eletrons externos de eletrons 
de yalencia, e a camada eletrónica mais externa de camada 
de yalencia. No caso do litio, ha somente 1 eletron de ya¬ 
lencia, e a segunda camada e a camada de yalencia. Os ato- 
mos como o mesmo numero de eletrons nas camadas de 
yalencia exibem comportamento ąuimico semelhante. Por 
exemplo, tanto o fluor (F) ąuanto o cloro (Cl) tem 7 eletrons 
de yalencia, e ambos formam compostos ąuando combina- 
dos com o elemento sódio (Na). O fluoreto de sódio (NaF) 
e comumente adicionado ao creme dental para prevenir a 
ąueda dos dentes, e, como descrito anteriormente, NaCl e 
o sal de cozinha (ver Figura 2.2). Um atomo com camada 
de yalencia completa nao e reativo, ou seja, nao interage 
prontamente com outros atomos. Bem a direita da tabela 
periódica estao o helio, o neónio e o argónio, os tres unicos 
elementos mostrados na Figura 2.7 com camadas de yalen¬ 
cia completas. Esses elementos sao considerados inertes , 
significando ausencia de reatividade ąuimica. Todos os ou¬ 
tros atomos da Figura 2.7 sao ąuimicamente reativos por- 
que tem camadas de yalencia incompletas. 

Orbitais eletrónicos 

No comeęo do seculo XX, as camadas eletrónicas de um 
atomo foram yisualizadas como trajetórias concentricas 
de eletrons na orbita do nucleo, algo como planeta na or¬ 
bita do sol. Ainda e conveniente utilizar os diagramas de 
circulos concentricos bidimensionais, como na Figura 2.7, 
para simbolizar as camadas eletrónicas tridimensionais. 
Entretanto, e preciso lembrar que cada circulo concen- 
trico representa apenas a distancia media entre o eletron 
naąuela camada e o nucleo. Por conseguinte, os diagramas 
de circulo concentrico nao dao urna imagem real de um 
atomo. Na realidade, nunca podemos saber a localizaęao 
exata de um eletron. O que podemos fazer, em vez disso, e 
descrever o espaęo em que o eletron esta na maior parte do 
tempo. O espaęo tridimensional onde o eletron e encontra- 
do 90% do tempo e chamado de orbital. 

Cada camada eletrónica contem eletrons em um de- 
terminado nivel de energia, distribuidos entre um numero 
especifico de orbitais com orientaęóes e formatos caracte- 
risticos. A Figura 2.8 mostra os orbitais do neónio como 
exemplo, com seu diagrama da distribuięao eletrónica por 
referenda. Pode-se imaginar o orbital como um compo- 
nente da camada eletrónica. A primeira camada tem ape¬ 
nas um orbital s esferico (chamado ls), mas a segunda 
camada tem quatro orbitais: um grandę orbital s esferico 
(chamado 2 s) e tres orbitais p em forma de haltere (cha- 
mados orbitais 2 p). (A terceira camada e as outras cama¬ 
das eletrónicas mais altas tambem tem orbitais s e p, bem 
como orbitais de formas mais complexas.) 

Nao mais que 2 eletrons podem ocupar um unico orbi¬ 
tal. A primeira camada eletrónica pode, portanto, acomo- 
dar 2 eletrons no seu orbital s. O eletron solitario do atomo 
de hidrogenio ocupa o orbital ls, assim como os 2 eletrons 
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(a) Diagrama de distribuięao eletrónica. E mostrado o diagrama 
de distribuięao eletrónica do atomo de neónio, com um total de 
10 eletrons. Cada circulo concentrico representa urna camada 
eletrónica, que pode ser subdividida em orbitais eletrónicos. 


Primeira 

camada Segunda camada 




jąk. 



Nr 

m 

Orbital ls 


Orbital 2s Tres orbitais 2p 


(b) Orbitais eletrónicos separados. Os formatos tridimensionais 
representam orbitais eletrónicos - volumes de espaęo onde e 
mais provavel encontrar os eletrons de um atomo. Cada orbital 
suporta um maximo de 2 eletrons. A primeira camada 
eletrónica, a esquerda, tem um orbital (s) esferico, designado 
ls. A segunda camada, a direita, tem um grandę orbital s 
(designado 2s para a segunda camada) mais tres orbitais em 
forma de haltere chamados orbitais p (2p para a segunda 
camada). Os tres orbitais 2p estao dispostos em angulos retos 
uns com os outros, ao longo dos eixos imaginarios x, ye z do 
atomo. Cada orbital 2p e mostrado aqui em urna cor diferente. 


Orbitaisls, 
2s e 2p 



(c) Orbitais eletrónicos sobrepostos. Para ilustraęao completa 
dos orbitais eletrónicos do neónio, fizemos a sobreposięao do 
orbital ls da primeira camada e do orbital 2s e tres orbitais 2p 
da segunda camada. 


▲ Figura 2.8 Orbitais eletrónicos. 


do atomo de helio. Os quatro orbitais da segunda camada 
eletrónica podem conter ate 8 eletrons, 2 em cada orbital. 
Os eletrons em cada um dos quatro orbitais tem aproxima- 
damente a mesma energia, mas se movem em diferentes 
yolumes de espaęo. 

A reatividade de um atomo resulta da presenęa de ele¬ 
trons nao pareados em um ou mais orbitais da sua camada 
de yalencia. Como yeremos na próxima seęao, os atomos 
interagem de forma a completarem suas camadas de ya¬ 
lencia. Ao fazerem isso, estao envolvidos os eletrons nao 
pareados. 
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REVISAO DO CONCEITO 2.2 


Atomos de hidrogenio (2 H) 


1. Um atomo de litio tern 3 prótons e 4 neutrons. Qual e seu 
numero de massa? 

2. Um atomo de nitrogenio tern 7 prótons e o isótopo mais co- 
mum do nitrogenio tern 7 neutrons. Um isótopo radioativo 
do nitrogenio tern 8 neutrons. Escreva o numero atómico 
e o numero de massa desse nitrogenio radioativo em um 
smnbolo quimico com subscrito e sobrescrito. 

3. O fluor tern quantos eletrons? Quantas camadas eletrónicas? 
Denomine os orbitais que estao ocupados. Quantos eletrons 
sao necessarios para completar a camada de valencia? 

4. Na Figura 2.7, se dois ou mais elementos estives- 
sem na mesma fileira, o que teriam em comum? Se dois ou 
mais elementos estivessem na mesma coluna, o que teriam 
em comum? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


2.3 


Em cada atomo de 



hidrogenio, o unico 
eletron e mantido no 
orbital por sua atraęao 
ao proton no nucleo. 

© 


Quando dois atomos 
de hidrogenio se 
aproximam um do 
outro, o eletron de 
cada atomo e atraido 
tambem ao proton 
no outro nucleo. 

© 

\ 

i 

Os dois eletrons 
tornam-se 


t 

compartilhados 
em uma ligaęao 
covalente, formando 


© © 

uma molecula H 2 . 


Molecula de 
hidrogenio (H 2 ) 


© 


© 


A formaęao e a funęao das moleculas 
dependem das ligaęóes quimicas 
entre os atomos 

Agora que observamos a estrutura dos atomos, podemos 
seguir adiante na hierarąuia da organizaęao e ver como 
eles se combinam para formar as moleculas e os compostos 
iónicos. Os atomos com camadas de yalencia incompletas 
podem interagir com outros atomos, de tal modo que cada 
parceiro completa sua camada de yalencia: os atomos ou 
compartilham ou transferem eletrons de yalencia. Essas in- 
teraęóes geralmente resultam em atomos que permanecem 
muito próximos, mantidos por atraęóes chamadas de liga¬ 
ęóes ąuimicas. Os tipos mais fortes de ligaęóes quimicas 
sao as ligaęóes covalentes e as ligaęóes iónicas (quando em 
compostos iónicos secos). 

Ligaęóes covalentes 

Urna ligaęao coyalente e o compartilhamento, por dois ato¬ 
mos, de um par de eletrons de yalencia. Por exemplo, consi- 
deremos o que acontece quando dois atomos de hidrogenio se 
aproximam um do outro. Lembre-se de que o hidrogenio tern 
1 eletron de yalencia na primeira camada, mas a capacidade 
da camada e de 2 eletrons. Quando dois atomos de hidroge¬ 
nio se aproximam o suficiente para seus orbitais ls se sobre- 
porem, eles podem compartilhar seus eletrons (Figura 2.9). 
Cada atomo de hidrogenio esta agora associado a 2 eletrons, 
para completar urna camada de yalencia. Dois ou mais ato¬ 
mos mantidos por ligaęóes covalentes constituem urna mole- 
cula, que neste caso e urna molecula de hidrogenio. 

A Figura 2.1 Oa mostra varias maneiras de representar 
urna molecula de hidrogenio. Sua formula molecular , H 2 , 
indica simplesmente que a molecula consiste em dois ato¬ 
mos de hidrogenio. O compartilhamento de eletrons pode 
ser representado por um diagrama de distribuięao eletró- 
nica ou por urna estrutura de Lewis, na qual os simbolos 


A Figura 2.9 Formaęao de uma ligaęao covalente. 

dos elementos sao rodeados por pontos que representam 
os eletrons de yalencia (H:H). Tambem podemos usar a 
formula estrutural, H—H, em que a linha representa uma 
ligaęao simples, um par de eletrons compartilhados. Esse 
modelo de preenchimento espacial e o que mais se aproxi- 
ma da representaęao da forma real da molecula. Voce pode 
tambem estar familiarizado com os modelos de bola e bas- 
tao, mostrados na Figura 2.15. 

O oxigenio tern 6 eletrons na segunda camada eletró- 
nica e, portanto, precisa de mais 2 eletrons para completar 
a camada de yalencia. Dois atomos de oxigenio formam 
uma molecula pelo compartilhamento de dois pares de 
eletrons de yalencia (Figura 2.1 Ob). Assim, os atomos sao 
unidos pelo que chamamos de ligaęao coyalente dupla ou 
ligaęao dupla (0=0). 

Cada atomo que pode compartilhar os eletrons de ya¬ 
lencia tern capacidade de ligaęao correspondente ao nume¬ 
ro de ligaęóes covalentes que pode formar. Quando as liga¬ 
ęóes se formam, elas dao ao atomo a totalidade de eletrons 
na camada de yalencia. A capacidade de ligaęao do oxige- 
nio, por exemplo, e 2. Essa capacidade de ligaęao e chamada 
de yalencia do atomo; em geral, ela e igual ao numero de 
eletrons nao pareados necessarios para completar a cama¬ 
da mais externa (yalencia) do atomo. Veja se voce consegue 
determinar as yalencias do hidrogenio, do oxigenio, do ni¬ 
trogenio e do carbono estudando os diagramas de distribui¬ 
ęao eletrónica na Figura 2.7. Voce pode ver que a yalencia 
do hidrogenio e 1; do oxigenio, 2; do nitrogenio, 3; e do car¬ 
bono, 4. No entanto, a situaęao e mais complicada para os 
elementos da terceira fileira da tabela periódica. O fósforo, 
por exemplo, pode ter yalencia 3, como seria previsivel pela 
presenęa de 3 eletrons nao pareados na camada de yalencia. 
Em algumas moleculas biologicamente importantes, contu- 
do, o fósforo pode formar tres ligaęóes simples e uma liga¬ 
ęao dupla. Portanto, ele pode tambem ter yalencia 5. 
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Nome e 
formula 
molecular 


Diagrama de 
distribuięao 
eletrónica 


Estrutura 
de Lewis 
e formula 
estrutural 


Modelo de 
preenchi- 
mento 
espacial 


(a) Hidrogenio (H 2 ). 

Dois atomos de 
hidrogenio 

com partii ha m um par 
de eletrons, 
formando uma 
ligaęao simples. 



JJ 


(b) Oxigenio (0 2 ). 

Dois atomos de 
oxigenio 

compartilham dois 
pares de eletrons, 
formando uma 
ligaęao dupla. 



O ::0 


0 = 0 



(c) Agua (H 2 0). 

Dois atomos de 
hidrogenio e um 
atomo de oxigenio 
unem-se por 
ligaęóes simples, 
formando uma 
molecula de agua. 



:0:H 

H 


H 


(d) Metano (CH 4 ). 

Quatro atomos de 
hidrogenio podem 
satisfazer a valencia, 
de um atomo de 
carbono, formando 
o metano. 



* 

4 


▲ Figura 2.10 Ligaęao covalente em quatro moleculas. 

O numero de eletrons necessarios para completar a camada de ya¬ 
lencia de um atomo geralmente determina quantas ligaęóes cova- 
lentes o atomo forma. Esta figura mostra varias maneiras de indicar 
ligaęóes covalentes. 


As moleculas de H 2 e 0 2 sao elementos simples, em 
vez de compostos, pois um composto e a combinaęao de 
dois ou mais elementos diferentes. A agua, com formula 
molecular H 2 0, e um composto. Dois atomos de hidroge- 
nio sao necessarios para satisfazer a yalencia de um atomo 
de oxigenio. A Figura 2.1 Oc mostra a estrutura de uma 
molecula de agua. (A agua e tao importante a vida que o 
Capitulo 3 e dedicado inteiramente a sua estrutura e com- 
portamento.) 

O metano, principal componente do gas natural, e 
um composto com a formula molecular CH 4 . Ele tern qua- 
tro atomos de hidrogenio, cada um com yalencia 1, para 
complementar um atomo de carbono, com yalencia 4 
(Figura 2.1 Od). (No Capitulo 4, yeremos muitos outros 
compostos de carbono.) 

Os atomos de uma molecula atraem eletrons de uma 
ligaęao compartilhada em graus variaveis, dependendo do 
elemento. A atraęao de um determinado atomo pelos ele¬ 
trons de uma ligaęao covalente e chamada de eletronega- 
tividade. Quanto mais eletronegativo for um atomo, mais 
fortemente ele atrai para si eletrons compartilhados. Em 


Como o oxigenio (O) e mais eletronegativo do que o hidrogenio 
(H), os eletrons compartilhados sao atrafdos mais para o oxigenio. 



Isso resulta 
em uma carga 
parciał negativa 
no oxigenio e 
em uma carga 
parciał positiva 
no hidrogenio. 


A Figura 2.11 Ligaęóes covalentes polares em uma mole¬ 
cula de agua. 


uma ligaęao covalente entre dois atomos do mesmo ele¬ 
mento, os eletrons sao compartilhados igualmente, pois 
os atomos tern a mesma eletronegatividade - o resultado 
do “cabo de guerra” esta em equilibrio. Uma ligaęao desse 
tipo, e denominada ligaęao covalente apolar. Por exem- 
plo, a ligaęao simples de El 2 e apolar, assim como a liga¬ 
ęao dupla de 0 2 . Entretanto, em outros compostos onde 
o atomo e ligado a outro mais eletronegativo, os eletrons 
da ligaęao nao sao compartilhados igualmente. Esse tipo 
de ligaęao e chamado de ligaęao covalente polar. Essas 
ligaęóes variam em polaridade, dependendo da eletronega- 
tividade relativa dos dois atomos. Por exemplo, as ligaęóes 
entre os atomos de oxigenio e de hidrogenio de uma mole¬ 
cula de agua sao totalmente polares (Figura 2.11). 

O oxigenio e um dos elementos mais eletronegativos, 
atraindo os eletrons compartilhados muito mais fortemen¬ 
te do que o hidrogenio. Em ligaęao covalente entre o oxige- 
nio e o hidrogenio, os eletrons ficam mais tempo perto do 
nucleo do oxigenio do que do nucleo do hidrogenio. Como 
os eletrons tern carga negativa e sao atraidos pelo oxigenio 
na molecula de agua, o atomo de oxigenio fica com uma 
carga parciał negativa (indicada pela letra grega 8 com si- 
nal de menos, 8-, ou “delta menos”) e cada atomo de hi¬ 
drogenio fica com uma carga parciał positiva (8+, ou “delta 
mais”). Por outro lado, as ligaęóes individuais do metano 
(CH 4 ) sao muito menos polares, pois as eletronegativida- 
des do carbono e do hidrogenio sao semelhantes. 

Ligaęóes iónicas 

Em alguns casos, dois atomos sao tao desiguais em sua 
atraęao por eletrons de yalencia que o atomo mais ele- 
tronegativo retira completamente o eletron do seu par. 
Os dois atomos com cargas opostas resultantes (ou mole¬ 
culas) sao chamados de ions. Um ion carregado positiva- 
mente e chamado de cation, ao passo que um ion carre¬ 
gado negativamente e chamado de anion. Devido as suas 
cargas opostas, cations e anions se atraem; essa atraęao e 
chamada de ligaęao iónica. Obserye que a transferencia de 
um eletron nao e, por si só, a formaęao de uma ligaęao; 
em vez disso, ela permite que a ligaęao se formę, pois ela 
resulta em dois ions de cargas opostas. Qualquer dos dois 
ions de cargas opostas pode formar uma ligaęao iónica. 
Os ions nao necessitam ter adquirido suas cargas por uma 
transferencia de eletrons entre si. 
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O O eletron de valencia solitario de um 
atomo de sódio e transferido para se 
unir aos 7 eletrons de yalencia de um 
atomo de cloro. 


©Cada fon resultante tern urna 
camada de yalencia completa. Urna 
ligaęao ionica pode ser formada entre 
fons de cargas opostas. 


tridimensional. Diferentemente do 
composto covalente, que consiste em 
moleculas com tamanho e numero de 
atomos definidos, o composto iónico 
nao consiste em moleculas. A formula 
para um composto iónico como o NaCl 
indica apenas a razao de elementos no 
cristal de sal. ”NaCl”, por si só, nao e 
urna molecula. 

Nem todos os sais tern numeros 
iguais de cations e anions. Por exemplo, 
o composto iónico cloreto de magnesio 
(MgCl 2 ) tern dois ions cloro para cada 
ion de magnesio. O magnesio ( 12 Mg) 
deve perder 2 eletrons externos, para 
o atomo ter a camada de yalencia com¬ 
pleta. Assim, ele tende a tornar-se um 
cation com carga liąuida de +2 (Mg 2+ ). 
Portanto, um cation de magnesio pode 
formar ligaęóes iónicas com dois anions 



Na 

Atomo de sódio 


Atomo de cloro 




(cation) 


c| - 

bn cloro 
(anion) 


Cloreto de sódio (NaCl) 

▲ Figura 2.12 Transporte de eletrons e ligaęao ionica. A atraęao entre atomos de 
cargas opostas, ou fons, e uma ligaęao ionica. Uma ligaęao ionica pode se formar entre 
quaisquer dois fons de cargas opostas, mesmo se nao sao formados pela transferencia de 
um eletron de um para o outro. 


E isso que acontece quando um atomo de sódio ( n Na) 
encontra um atomo de cloro ( 17 C1) (Figura 2.12). O atomo 
de sódio tern no total 11 eletrons, com o unico eletron de 
yalencia na terceira camada eletrónica. O atomo de cloro 
tern no total 17 eletrons, com 7 eletrons na camada de Ya¬ 
lencia. Quando esses dois atomos se encontram, o unico 
eletron de yalencia do sódio e transferido para o atomo de 
cloro, e os dois atomos completam suas camadas de Yalen¬ 
cia. (Como o sódio deixou de ter um eletron na terceira 
camada, a segunda camada e agora a camada de yalencia.) 
O transporte de eletrons entre os dois atomos move uma 
unidade de carga negativa do sódio para o cloro. O sódio, 
agora com 11 prótons, mas apenas 10 eletrons, tern car¬ 
ga eletrica Hquida de +1; o atomo de sódio tornou-se um 
cation. Inyersamente, o atomo de cloro, ao ganhar um 
eletron extra, tern agora 17 prótons e 18 eletrons, ficando 
com carga eletrica Kquida de -1; ele se tornou um ion de 
cloro - um anion. 

Os compostos formados por ligaęóes iónicas sao 
chamados de compostos iónicos ou sais. Conhecemos 
os compostos iónicos cloreto de sódio (NaCl) como sal 
de cozinha (Figura 2.13). Muitas vezes, os sais sao en- 
contrados na natureza como cristais de varios tamanhos 
e formas. Cada cristal de sal 
e um agregado de um vasto 
numero de cations e anions 
ligados por sua atraęao ele¬ 
trica e dispostos em uma rede 



▲ Figura 2.13 Um cristal de 
cloreto de sódio (NaCl). Os fons 
sódio (Na + ) e os fons de cloro (Cl") 
sao unidos por ligaęóes iónicas. 
A formula NaCl nos informa que a 
razao de Na + para Cl” e 1:1. 



de cloro (CE). 

O termo ion tambem se aplica a moleculas intei- 
ras eletricamente carregadas. No sal cloreto de amónio 
(NH 4 C1), por exemplo, o anion e um unico ion cloro (CE), 
mas o cation e o amónio (NH 4 + ), um atomo de nitroge- 
nio ligado covalentemente a quatro atomos de hidrogenio. 
O ion amónio inteiro tern carga eletrica +1 porque ele 
cede 1 eletron. 

O ambiente afeta a foręa das ligaęóes iónicas. Em um 
cristal de sal seco, as ligaęóes sao tao fortes que só com 
martelo e formao e possfyel quebra-las o suficiente para di- 
vidir o cristal em dois. Entretanto, se o mesmo cristal de sal 
for dissolvido na agua, as ligaęóes iónicas ficam muito mais 
fracas porque cada ion e parcialmente protegido por suas 
interaęóes com as moleculas de agua. Os medicamentos, 
na sua maioria, sao produzidas na forma de sais porque 
eles sao totalmente estaveis quando secos, mas podem dis- 
sociar-se facilmente em agua. (No próximo capitulo, voce 
aprendera como a agua dissolve os sais.) 

Ligaęóes qinmicas fracas 

Nos organismos, as ligaęóes quimicas mais fortes sao ma- 
joritariamente ligaęóes covalentes, que unem os atomos 
para formar as moleculas da celula. Contudo, as ligaęóes 
fracas intra e intermoleculares tambem sao indispensaveis, 
contribuindo consideravelmente para as propriedades 
emergentes da vida. Muitas moleculas biológicas grandes 
estao mantidas em suas formas funcionais por ligaęóes fra¬ 
cas. Alem disso, quando duas moleculas fazem contato na 
celula, elas podem se aderir temporariamente por ligaęóes 
fracas. A reversibilidade das ligaęóes fracas pode ser uma 
yantagem: duas moleculas podem se unir, interagir de al- 
guma maneira e, após, se separar. 

Varios tipos de ligaęóes quimicas fracas sao impor- 
tantes em organismos. Um tipo e a ligaęao ionica existente 
entre ions dissociados na agua, que discutimos ha pouco. 
As ligaęóes de hidrogenio e a foręa de van der Waals tam¬ 
bem sao cruciais para a vida. 
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Agua (H 2 0) 


Amónia (NH 3 ) 



Esta ligaęao de 
hidrogenio resulta 
da atraęao entre a 
carga parciał 
positiva no atomo 
de hidrogenio da 
agua e a carga 
parciał negativa no 
atomo de 
nitrogenio da 
amónia. 


8 + 


▲ Figura 2.14 Ligaęao de hidrogenio. 


Deseńhe cinco moleculas de agua. (Utilize fórmulas es- 
truturais e indique as cargas parciais.) Mostre como elas conseguem 
estabelecer ligaęóes de hidrogenio umas com as outras. 


Ligaęóes de hidrogenio 

Entre as ligaęóes ąuimicas fracas, as ligaęóes de hidrogenio 
sao tao importantes para a ąuimica da vida que merecem 
atenęao especial. Quando um atomo de hidrogenio se liga 
covalentemente a um atomo eletronegativo, o atomo de hi¬ 
drogenio tern urna carga parciał positiva que permite que 
ele seja atraido por um diferente atomo eletronegativo pró- 
ximo. A atraęao entre o hidrogenio e um atomo eletrone- 
gativo e denominada ligaęao de hidrogenio. Nas celulas 
vivas, os parceiros eletronegativos sao geralmente os ato- 
mos de oxigenio ou de nitrogenio. Confira na Figura 2.14 
o caso simples da ligaęao de hidrogenio entre agua (H 2 0) 
e amónia (NH 3 ). 


Foręas de van der Waals 



Mesmo urna molecula com ligaęóes covalentes apolares 
pode ter regióes carregadas positiva e negativamente. Nem 
sempre os eletrons estao igualmente distribuidos; a qual- 
quer instante, podem acumular-se aleatoriamente em urna 
ou outra parte da molecula. Assim, resultam regióes de 
carga positiva e negativa em constante mudanęa que per- 
mitem a todos os atomos e moleculas aderirem uns aos ou- 
tros. Essas foręas de van der Waals sao individualmente 
fracas e ocorrem apenas quando atomos e moleculas estao 
muito próximos. Entretanto, quando muitas interaęóes 
ocorrem simultaneamente, elas podem ser muito fortes: 
as foręas de van der Waals permitem que urna lagartixa 
caminhe em urna parede vertical. A anatomia da pata da 
lagartixa - incluindo multiplas projeęóes pilosas minuscu- 
las nos dedos e fortes tendóes por baixo da pele - encontra 
um equilibrio entre a maxima superficie de contato com 
a parede e a firmeza necessaria da pata. 
As foręas de van der Waals entre as mole¬ 
culas da pata e as moleculas 
da superficie da parede 
sao tao numerosas que, 
apesar da sua fraqueza 


individual, juntas conseguem sustentar o peso do corpo 
da lagartixa. Essa descoberta inspirou o desenvolvimento 
de um adesivo artificial denominado “pele de lagartixa” 
(“ geckskin ”): um pedaęo do tamanho de um cartao de fi- 
chario pode sustentar um peso de 320 kg junto a parede! 

As foręas de van der Waals, as ligaęóes de hidrogenio, 
as ligaęóes iónicas na agua e ligaęóes fracas podem formar- 
-se nao apenas entre moleculas, mas tambem entre par- 
tes de urna molecula grandę, como urna proteina. O efeito 
cumulativo de ligaęóes fracas e reforęar a forma tridimen- 
sional da molecula. (No Capitulo 5, voce aprendera mais 
a respeito dos importantes papeis biológicos das ligaęóes 
fracas.) 


Forma e funęao moleculares 

Urna molecula tern um tamanho caracteristico e urna for¬ 
ma exata, que sao fundamentais para o seu funcionamento 
na celula viva. Urna molecula que consiste em dois atomos, 
como H 2 ou 0 2 , e sempre linear, mas a maioria das molecu¬ 
las com mais de dois atomos tern formas mais complexas. 
Essas formas sao determinadas pelas posięóes dos orbitais 
dos atomos (Figura 2.15). Quando um atomo forma li¬ 
gaęóes coyalentes, os orbitais na sua camada de yalencia 


z Quatro orbitais hibridos 



Tetraedro 


(a) Hibridizaęao de orbitais. O unico orbital s e os tres orbitais p 
de uma camada de valencia envolvida em ligaęóes covalentes 
combinam para formar quatro orbitais hibridos em forma de 
lagrima. Esses orbitais estendem-se aos quatro cantos de um 
tetraedro imaginario (esboęado em vermelho). 


Modelo de Modelo de Modelo de orbital hibrido 

preenchimento bola e bastao (com modelo de bola 
espacial e bastao sobreposto) 



(b) Modelos de forma molecular. Tres modelos representando a 
forma molecular sao mostrados para a agua e o metano. 

As posięóes dos orbitais hibridos determinam as formas das moleculas. 

▲ Figura 2.15 Formas moleculares em funęao dos orbitais 
hibridos. 
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passam por rearranjo. Para os atomos com eletrons de va- 
lenciaemambososorbitais sep (rever Figura2.8), ounico 
orbital s e os tres orbitais p formam ąuatro novos orbitais 
hibridos com forma de lagrimas que se estendem a partir 
da regiao do nucleo atómico (Figura 2.15a). Se conectar- 
mos com linhas as extremidades maiores das lagrimas, te- 
mos o esboęo da forma geometrica chamada de tetraedro, 
urna piramidę com base triangular. 

Para a molecula da agua (H 2 0), dois dos orbitais hi¬ 
bridos na camada de valencia do atomo de oxigenio estao 
compartilhados com atomos de hidrogenio (Figura 2.15b). 
O resultado e urna molecula com formato aproximado de 
um V, com duas ligaęóes covalentes formando um angulo 
de 104,5°. 

A molecula do metano (CH 4 ) tern a forma de um te¬ 
traedro completo, pois todos os orbitais hibridos do atomo 
de carbono sao compartilhados com atomos de hidrogenio 
(ver Figura 2.15b). O nucleo do carbono esta no centro, 
com ąuatro ligaęóes covalentes irradiando para os nucleos 
do hidrogenio nos cantos do tetraedro. Moleculas maio¬ 
res, com multiplos atomos de carbono, incluindo muitas 
moleculas que constituem a materia viva, em geral tern 
formas mais complexas. Entretanto, a forma tetraedrica de 
um atomo de carbono ligado a ąuatro outros atomos, com 
freąuencia, repete-se dentro dessas moleculas. 

A forma molecular e crucial: ela determina como as 
moleculas biológicas se reconhecem entre si e respondem 
com especificidade. As moleculas biológicas muitas vezes se 
ligam temporariamente entre si por ligaęóes fracas, mas so- 
mente se suas formas forem complementares. Considere os 
efeitos dos opioides, drogas derivadas do ópio, como a mor¬ 
fina e a heroina. Os opioides aliviam a dor e alteram o humor 
por meio de ligaęao fraca a moleculas receptoras especificas 
na superficie das celulas do cerebro. Por que as celulas do 
cerebro carregam receptores de opioides, compostos nao 
produzidos por nosso corpo? A descoberta das endorfinas, 
em 1975, respondeu a essa pergunta. As endorfinas sao 
moleculas sinalizadoras produzidas pela hipófise (glandula 
hipofisaria) que se liga a receptores, aliviando a dor e produ- 
zindo euforia durante momentos de estresse, como exercicio 
intenso. Os opioides tern formas semelhantes as das endor¬ 
finas e mimetizam-nas mediante ligaęao a receptores de en¬ 
dorfina do cerebro. Essa e a razao pela qual os opioides e as 
endorfinas tern efeitos semelhantes (Figura 2.16). O papel 
da forma molecular na ąuimica do cerebro ilustra como a 
organizaęao biológica leva a urna relaęao entre estrutura e 
funęao, um dos temas unificadores da biologia. 


REVISAO DO CONCEITO 2.3 


1. Por que a estrutura H—C=C—H nao faz sentido quimica- 
mente? 


2 . 

3. 


O que mantem os atomos juntos em um cristal de cloreto de 
magnesio (MgCI 2 )? 


Se voce fosse um pesquisador na area de farmacia, 
por que motivo gostaria de conhecer as formas tridimensio- 
nais de moleculas sinalizadoras que ocorrem naturalmente? 


Legenda 


Carbono 

Hidrogenio 


Nitrogenio 

Enxofre 

Oxigenio 


Endorfina natural 



(a) Estruturas da endorfina e da morfina. A poręao destacada 
da molecula de endorfina (a esquerda) liga-se as moleculas do 
receptor nas celulas-alvo do cerebro. A poręao destacada da 
molecula de morfina (a direita) e muito parecida. 



Endorfina 

natural 


Morfina 


Celula do cerebro 


(b) Ligaęao a receptores de endorfina. Tanto a endorfina como a 
morfina podem ligar-se a receptores na superficie de celulas do 
cerebro. 

▲ Figura 2.16 Mimetismo molecular. A morfina afeta a per- 
cepęao de dor e o estado emocional, mimetizando as endorfinas 
naturais do cerebro. 


CONCEITO 2.4 

As reaęóes quimicas formam e rompem 
ligaęóes quimicas 

A formaęao e o rompimento das ligaęóes ąuimicas, Wan¬ 
do a mudanęas na composięao da materia, sao chamadas 
de reaęóes ąmmicas. Um exemplo e a reaęao entre hidro¬ 
genio e oxigenio para formar a agua. 



2 H 2 + 0 2 -► 2 H 2 0 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Reagentes 


Reaęao 


Pro duto s 
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Essa reaęao rompe as ligaęóes covalentes de H 2 e 0 2 
e forma a nova ligaęao da H 2 0. Quando escrevemos uma 
reaęao ąuimica, utilizamos uma seta para indicar a con- 
versao dos materiais iniciais, os chamados reagentes, em 
produtos. Os coeficientes indicam o numero de moleculas 
envolvidas; por exemplo, o coeficiente 2 na frente do H 2 
significa que a reaęao iniciai com duas moleculas de hidro¬ 
genio. Observe que todos os atomos dos reagentes devem 
ser levados em conta nos produtos. A materia e conser- 
vada em uma reaęao quimica: as reaęóes nao podem criar 
ou destruir atomos, apenas rearranjar (redistribuir) os ele- 
trons entre eles. 

A fotossintese, que acontece no interior das celulas dos 
tecidos de plantas verdes, e um exemplo biológico importan- 
te de como as reaęóes quimicas rearranjam a materia. Os se- 
res humanos e outros animais dependem da fotossintese 
como fonte de alimento e de oxigenio, e esse processo esta 
na base de quase todos os ecossistemas. A seguinte represen- 
taęao simbólica quimica resume o processo da fotossintese: 

6 C0 2 + 6 H 2 0 -> C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 

As materias-primas da fotossintese sao o dióxido de car- 
bono (C0 2 ), que e retirado do ar, e a agua (H 2 0), que e absor- 
vida do solo. Dentro das celulas vegetais, a luz solar fornece 
energia para a conversao desses ingredientes em um aęucar 
chamado de glicose (C 6 H 12 O ó ) e moleculas de oxigenio (0 2 ), 
um subproduto que a planta libera no entorno (Figura 2.17). 
Embora seja na verdade uma sequencia de muitas reaęóes 
quimicas, a fotossintese termina com o mesmo numero e 
tipos de atomos do inicio. A materia foi simplesmente re- 
arranjada, com o aporte de energia fornecida pela luz solar. 

Todas as reaęóes quimicas sao reversiveis, com os 
produtos da reaęao direta tornando-se os reagentes na 
reaęao inversa. Por exemplo, as moleculas de hidrogenio 
e nitrogenio podem combinar-se para formar amónia, mas 
a amónia tambem pode decompor-se para regenerar o hi¬ 
drogenio e o nitrogenio. 

3 H 2 + N 2 2 NH 3 

As duas setas opostas indicam que a reaęao e reversivel. 

Um dos fatores que afeta a velocidade de uma reaęao e 
a concentraęao dos reagentes. Quanto maior a concentra- 
ęao de moleculas reagentes, maior a frequencia de colisao 
umas com as outras e a oportunidade de reagir e formar os 
produtos. A reciproca e verdadeira para os produtos. A me- 
dida que os produtos se acumulam, as colisóes que resul- 
tam na reaęao inversa tornam-se mais frequentes. Por firn, 
as reaęóes direta e inversa ocorrem na mesma velocidade, 
e as concentraęóes relativas de produtos e reagentes param 
de mudar. O ponto em que as reaęóes se equivalem exata- 
mente e chamado de eąuilibrio ąuimico. Esse equilibrio 
e dinamico; as reaęóes continuam, mas sem efeito liquido 
nas concentraęóes de reagentes e produtos. Equilibrio nao 
significa que os reagentes e os produtos tenham concentra¬ 
ęóes iguais, mas apenas que suas concentraęóes estabiliza- 
ram em determinada razao. A reaęao que envolve a amónia 
alcanęa o equilibrio quando ela se decompóe tao rapida- 
mente quanto se forma. Em algumas reaęóes quimicas, o 



▲ Figura 2.17 Fotossintese: o rearranjo da materia impul- 
sionado pela energia solar. Elodea, uma planta de agua doce, 
produz aęucar rearranjando atomos de dióxido de carbono e agua 
no processo qumnico conhecido como fotossintese, em que a ener¬ 
gia e fornecida pela luz solar. A maior parte do aęucar e, entao, 
convertida em outras moleculas de alimento. 0 gas oxigenio (0 2 ) e 
um subproduto da fotossintese; observe as bolhas de oxigenio esca- 
pando das folhas submersas na agua. 

] Explique como esta fotografia se relaciona aos reagentes e aos 
produtos na equaęao da fotossintese mencionada no texto. (No Ca- 
pitulo 10, voce aprendera mais sobre a fotossintese.) 

ponto de equilibrio situa-se bastante para a direita que elas 
sao basicamente concluidas; isto e, praticamente todos os 
reagentes sao convertidos em produtos. 

Retornaremos ao assunto das reaęóes quimicas após 
um estudo mais detalhado dos varios tipos de moleculas 
que sao importantes a vida. No próximo capitulo, enfoca- 
remos a agua, a substancia onde ocorrem todos os proces- 
sos quimicos dos organismos. 


REVISAO DO CONCEITO 2.4 

1. UMMMiUMU Considere a reaęao entre o hidrogenio 
e o oxigenio que forma a agua, mostrada com o modelo 
de bola e bastao no inicio do Conceito 2.4. Estude a Figura 
2.10 e desenhe a estrutura de pontos de Lewis para repre- 
sentar a reaęao. 

2. Que tipo de reaęao quimica ocorre mais rapido no equilibrio: 
a formaęao dos produtos a partir dos reagentes ou dos rea¬ 
gentes a partir dos produtos? 

3. Escreva uma equaęao que utilize os produtos da fotossintese 
como reagentes e os reagentes da fotossintese como pro¬ 
dutos. Adicione energia como outro produto. Essa nova 
equaęao descreve um processo que ocorre nas celulas hu- 
manas. Descreva essa equaęao em palavras. Como essa 
equaęao se relaciona com a respiraęao? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 2.1 

A materia consiste em elementos quimicos na forma 
simples e em combinaęóes denominadas compostos 
(p. 29-30) 

• Os elementos nao podem ser decompostos ąuimicamente em 
outras substancias. Um composto contem dois ou mais elemen¬ 
tos diferentes em urna razao fixa. Oxigenio, carbono, hidrogenio 
e nitrogenio representam aproximadamente 96% da materia viva. 

| De que maneira a necessidade de iodo ou ferro na sua dieta difere 
da sua necessidade de ca Ido ou fósforo? 


CONCEITO 


2.2 


As propriedades de um elemento dependem da 
estrutura dos seus atomos (p. 30-36) 

• Um atomo, a menor unidade de um elemento, tern os seguintes 
componentes: 


Nucleo 


Prótons (carga +) 
determinam o elemento 


Neutrons (sem carga) 
determinam o isótopo 



Eletrons (carga -) 
formam a nuvem 
negativa e determinam 
o comportamento 
gumnico 


• Um atomo eletricamente neutro tern numero igual de eletrons e de 
prótons; o numero de prótons determina o numero atómico. A mas- 
sa atómica, medida em daltons, e aproximadamente igual ao numero 
de massa, a soma de prótons e neutrons. Os isótopos de um elemento 
diferem entre si no numero de neutrons e, portanto, na massa. Os isó¬ 
topos instaveis emitem particulas e energia como radioatividade. 

• Em um atomo, os eletrons ocupam camadas eletrónicas especifi- 
cas; os eletrons em urna camada tern um nivel de energia caracte- 
ristico. A distribuięao eletrónica nas camadas determina o compor¬ 
tamento ąuimico de um atomo. Um atomo que tern urna camada 
externa incompleta, a camada de yalencia, e reativo. 

• Os eletrons existem em orbitais, espaęos tridimensionais com for- 
mas especificas que sao componentes das camadas eletrónicas. 


DESENHE 


Desenhe diagramas de distribuięao eletrónica para o 
neónio ( 10 Ne) e o argónio ( 18 Ar). Use esses diagramas para explicar por 
gue esses elementos sao guimicamente nao reativos. 


• Um ion se forma quando um atomo ou urna molecula ganha ou 
perde um eletron e torna-se carregado. Urna ligaęao iónica e a 
atraęao entre ions de cargas opostas. 


Ligaęao iónica 



Transporte 
de eletrons 
forma ions 




Na 

Atomo de sódio 


Cl 

Atomo de cloro 


Na+ cl " 

Ion sódio fon cloro 

(cation) (anion) 


• As ligaęóes fracas reforęam as formas de moleculas grandes e aju- 
dam as moleculas a aderir umas as outras. Urna ligaęao de hidro¬ 
genio e a atraęao entre um atomo de hidrogenio carregando urna 
carga parciał positiva (8+) e um atomo negativo (8-). As foręas de 
van der Waals ocorrem entre regióes temporariamente positivas e 
negativas das moleculas. 

• A forma de urna molecula e determinada pelas posięóes dos ato¬ 
mos nos orbitais de yalencia. As ligaęóes covalentes resultam em 
orbitais hibridos, responsaveis pelas formas de H 2 0, CH 4 e molecu¬ 
las biológicas muito mais complexas. A forma e geralmente a base 
para o reconhecimento de urna molecula biológica por outra. 

] Em termos de compartilhamento de eletrons entre atomos, compare 
ligaęóes covalentes apolares, ligaęóes covalentes polares e a formaęao 
de ions. 


CONCEITO 2.4 

As reaęóes qufmicas formam e rompem ligaęóes 
quimicas (p. 40-41) 

• As reaęóes ąuimicas transformam reagentes em produtos en- 

quanto conservam a materia. Todas as reaęóes quimicas sao teori- 
camente reversiveis. O eąuilibrio ąuimico e alcanęado quando as 
yelocidades das reaęóes direta e inyersa sao iguais. 

] O que aconteceria com a concentraęao dos produtos, se mais rea¬ 
gentes fossem adicionados a urna reaęao que estava em equilibrio qu\- 
mico? Como essa adięao afetaria o eguilibrio? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 


CONCEITO 2.3 

A formaęao e a funęao das moleculas dependem das 
ligaęóes quimicas entre os atomos (p. 36-40) 

• As ligaęóes ąuimicas se formam quando os atomos interagem e 
completam suas camadas de yalencia. As ligaęóes covalentes se 
formam quando pares de eletrons sao compartilhados. 


—► H: H 

:0-+ JO: - 

—► 0::0 

Ligaęao 


Ligaęao 

covalente simples 


covalente dupla 


• As moleculas consistem em dois ou mais atomos ligados covalen- 
temente. A atraęao de um atomo para os eletrons de urna ligaęao 
covalente e sua eletronegatividade. Se os atomos forem iguais, eles 
tern a mesma eletronegatiyidade e compartilham urna ligaęao co- 
yalente apolar. Os eletrons de urna ligaęao covalente polar sao 
atraidos para perto do atomo mais eletronegatiyo. 


1. No termo elemento-traęo, o adjetivo traęo significa que 

a. o elemento e necessario em ąuantidades muito peąuenas. 

b. o elemento pode ser usado como marcador para acompa- 
nhar atomos atraves do metabolismo de um organismo. 

c. o elemento e muito raro na Terra. 

d. o elemento melhora a saude, mas nao e essencial para a so- 
brevivencia do organismo a longo prazo. 

2. Comparado com 31 P, o isótopo radioativo 32 P tern 

a. um numero atómico diferente. 

b. um proton a mais. 

c. um eletron a mais. 

d. um neutron a mais. 

3. A reatiyidade de um atomo surge da 

a. distancia media da camada eletrónica mais externa em rela- 
ęao ao nucleo. 

b. existencia de eletrons nao pareados na camada de yalencia. 

c. soma das energias potenciais de todas as camadas eletrónicas. 

d. energia potencial da camada de yalencia. 

















BIOLOGIA DE CAMPBELL 43 


4. Qual afirmativa e verdadeira para todos os atomos que sao 
anions? 

a. O atomo tem mais eletrons do que prótons. 

b. O atomo tem mais prótons do que eletrons. 

c. O atomo tem menos prótons do que um atomo neutro do 
mesmo elemento. 

d. O atomo tem mais neutrons do que prótons. 

5. Qual das seguintes afirmativas descreve corretamente qualquer 
reaęao quimica que tenha alcanęado o equilibrio? 

a. As concentraęóes de produtos e reagentes sao iguais. 

b. A reaęao e agora irreversivel 

c. As reaęóes direta e reversa estao paradas. 

d. As yelocidades das reaęóes direta e reversa sao iguais. 


NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. Podemos representar os atomos pela listagem do numero de 
prótons, neutrons e eletrons - por exemplo, 2p + , 2n, 2e~ para 
o helio. Qual das seguintes listas representa o isótopo ls O do 
oxigenio? 

a. 7p + , 2n°, 9e~ 

b. 8p + , 10 n°, 8e~ 

c. 9p + , 9n, 9e~ 

d. I0p + , 8 n, 9e~ 

7. O numero atómico do enxofre e 16. O enxofre combina com o 
hidrogenio por ligaęao covalente para formar o composto sulfeto 
de hidrogenio. Com base no numero de eletrons de valencia no 
atomo de enxofre, prediga a formula molecular do composto. 

a. HS c. H 2 S 

b. HS 2 d. H 4 S 

8. Que coeficientes devem ser colocados nas seguintes lacunas para 
todos os atomos sejam considerados nos produtos? 


QH 19 Cb 


CELO 


co 9 


a. 2; 1 

b. 3; 1 


DESENHO 


1; 3 
2 ; 2 


Desenhe as estruturas de Lewis para cada mole- 
cula hipotetica mostrada a seguir, usando o numero correto de 
eletrons de valencia para cada atomo. Determine qual molecula 
faz sentido, pois cada atomo tem urna camada de valencia com- 
pleta e cada ligaęao tem o numero correto de eletrons. Explique 
o que torna as outras moleculas sem sentido, considerando o nu¬ 
mero de ligaęóes que cada tipo de atomo pode fazer. 


(a) 


H 

H 

1 

H 

1 

H 

1 

-u - 

O 

X 

1 

c=o 

1 

H— C — H— 
1 

O 

- U 

H 

(b) 

1 

H 



NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

10. CONEXAO EVOLUTIVA 

As porcentagens de elementos que constituem o corpo humano 
e ocorrem naturalmente (ver Tabela 2.1) sao semelhantes as por¬ 
centagens desses elementos encontrados em outros organismos. 
Como voce poderia justificar essa semelhanęa entre organismos? 


11 . 


12 . 


13. 




PESQUISA CIENTIFICA 

As mariposas femeas do bi- 
cho-da-seda (Bombys mori ) 
atraem os machos pela emis- 
sao de sinais quimicos que 
se propagam no ar. Um ma- 
cho a centenas de metros de 
distancia consegue detectar 
essas moleculas e voar em di- 
reęao a sua fonte. Os órgaos 
sensoriais responsaveis por 
esse comportamento sao an- 
tenas em forma de pente, vi- 
siveis na fotografia mostrada 
aqui. Cada filamento de urna antena e equipado com milhares de 
celulas receptoras que detectam o atrativo sexual. Com base no 
que voce aprendeu neste capitulo, proponha urna hipótese para 
explicar a capacidade do bicho-da-seda macho em detectar urna 
molecula especifica na presenęa de muitas outras moleculas no 
ar. Que predięóes sua hipótese faz? Planeje um experimento para 
testar urna dessas predięóes. 

ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Enquanto esperava em um aeroporto, Neil Campbell ouviu por 
acaso essa alegaęao: “E paranoia e ignorancia se preocupar com a 
contaminaęao do ambiente pelos residuos quimicos da industria 
e da agricultura. Afinal de contas, esse materiał e constituido pe¬ 
los mesmos atomos ja presentes no nosso ambiente”. Explorando 
seus conhecimentos sobre distribuięao de eletrons, ligaęao qui- 
mica e propriedades emergentes (ver Conceito 1.1), escreva um 
ensaio sucinto (100-150 palavras) contrariando este argumento. 


Este besouro bombardeador esta borrifando um liquido quen- 
te fervente, que contem substancias quimicas irritantes, usado 
como mecanismo de defesa contra seus inimigos. O besouro 
armazena dois conjuntos dessas substancias separadamente em 
suas glandulas. Usando o que voce aprendeu sobre quimica neste 
capitulo, proponha urna explicaęao possivel por que o besouro 
nao e prejudicado pelas substancias armazenadas e o que causa 
a descarga explosiva. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 











A Figura 3.1 Como o habitat de um cisne-bravo de- 
pende da quimica da agua? 


A molecula que sustenta toda a vida 

A vida na Terra comeęou e evoluiu na agua por tres bilhóes de anos antes 
de se expandir para a terra firmę. A agua e a substancia que torna a vida, 
assim como a conhecemos aqui na Terra, possivel. Todos os organismos fami- 
liares a nós sao compostos principalmente de agua e vivem em um ambiente 
dominado por ela. Aqui na Terra, e possivelmente tambem em outros plane- 
tas, a agua e o meio biológico. 

Tres quartos da superficie da Terra estao cobertos por agua. Embora a 
maioria dessa agua esteja na forma liquida, a agua tambem esta presente na 
Terra na forma solida (gelo) e gasosa (vapor de agua). A agua e a unica substan¬ 
cia comum que existe no ambiente natural em todos os tres estados fisicos da 
materia. Alem disso, o estado sólido da agua flutua sobre o liquido, urna pro- 
priedade rara que emerge a partir da quimica das moleculas de agua. Os tres 
estados da agua podem ser vistos na Figura 3.1, que mostra o vapor de agua 
surgindo de fontes quentes que alimentam um lago parcialmente congelado 
em Hokkaido, Japao. O lago e urna parada migratória do elegante cisne-bravo 
(Cygnus cygnus). As aves jovens em crescimento necessitam de um habitat 
com agua, pois seus membros inferiores nao suportam o peso do seu corpo na 
terra por longos periodos de tempo. 

Neste capitulo, voce aprendera como a estrutura da molecula de agua per- 
mite sua interaęao com outras moleculas, incluindo outras moleculas de agua. 



▲ Um cisne-bravo jovem nada atras de sua 
mae. 


Essa habilidade leva a propriedades emergentes sem paralelo, que ajudam a 
manter a Terra apropriada a vida. 
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CONCEITO 3.1 

As ligaęóes covalentes polares nas moleculas 
de agua promovem ligaęóes de hidrogenio 

A agua e tao familiar para nós que e facil deixar de per- 
ceber suas inumeras ąualidades extraordinarias. Seguindo 
o tema das propriedades emergentes, podemos rastrear o 
comportamento impar da agua ate a estrutura e interaęóes 
de suas moleculas. 

Estudada isoladamente, a molecula da agua e engano- 
samente simples. Tern o for mato parecido com um grandę 
V, com dois atomos de hidrogenio unidos ao atomo de oxi- 
genio por ligaęóes covalentes simples. Como o oxigenio e 
mais eletronegativo do que o hidrogenio, os eletrons das 
ligaęóes covalentes ficam mais tempo próximos ao oxige- 
nio do que ao hidrogenio; em outras palavras, sao ligaęóes 
covalentes polares (ver Figura 2.11). Essa distribuięao de- 
sigual de eletrons e sua forma semelhante a um V tornam 
a agua urna molecula polar, ou seja, sua carga total esta 
distribuida de forma desigual. Na agua, a regiao do oxige- 
nio da molecula tern carga parciał negativa (8-), e cada hi¬ 
drogenio tern carga parciał positiva (8 + ). 

As propriedades da agua surgem das atraęóes entre os 
atomos com cargas opostas de diferentes moleculas de agua: 
o hidrogenio levemente positivo de urna molecula e atraido 
pelo oxigenio levemente negativo da molecula próxima. 
As duas moleculas sao, portanto, mantidas por urna ligaęao 
de hidrogenio (Figura 3.2). Quando a agua esta em forma li- 
quida, as ligaęóes de hidrogenio sao muito frageis, aproxima- 
damente da foręa de urna ligaęao covalente. A formaęao, 
a ruptura e a reconstituięao das ligaęóes de hidrogenio acon- 



▲ Figura 3.2 As ligaęóes de hidrogenio entre as moleculas 
da agua. As regióes carregadas de uma molecula da agua polar 
sao ocasionadas pelas ligaęóes covalentes polares. Regióes com car¬ 
gas opostas das moleculas de agua vizinhas sao atraidas umas pelas 
outras, formando as ligaęóes de hidrogenio. Cada molecula pode 
estabelecer ligaęóes de hidrogenio com multiplas moleculas, e essas 
associaęóes mudam constantemente. 


DESENHE 


Desenhe cargas parciais a esguerda extrema da mo¬ 


lecula de agua e desenhe mais duas moleculas de agua ligadas por 
ligaęóes de hidrogenio. 


tecem com grandę frequencia. Elas duram apenas poucos 
trilionesimos de segundo, mas as moleculas formam cons¬ 
tantemente novas ligaęóes de hidrogenio com uma serie de 
parceiros. Portanto, a qualquer instante, a maioria das mole¬ 
culas da agua esta ligada a seus yizinhos por ligaęóes de hi¬ 
drogenio. As qualidades extraordinarias da agua emergem a 
partir dessas ligaęóes de hidrogenio que ordenam as molecu¬ 
las de agua em um mvel superior de organizaęao estrutural. 


REVISAO DO CONCEITO 3.1 


i UMMMtm.U* O que e eletronegatividade e como ela 
afeta as interaęóes entre as moleculas da agua? (rever a 
Figura 2.11) 

2. Por que e improvavel que duas moleculas de agua vizinhas 
sejam arranjadas desse modo? 


O 


/ HH v 


o 




H Se o oxigenio e o hidrogenio tivessem a mesma 
eletronegatividade, qual seria o efeito nas propriedades da 
molecula da agua? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 3.2 

Quatro propriedades emergentes da agua 
contribuem para a adequaęao da Terra a vida 

Vamos examinar as quatro propriedades emergentes da 
agua que contribuem para a Terra ser um ambiente apro- 
priado para a vida: o comportamento coesivo, a habilidade 
de moderar a temperatura, a expansao sob congelamento e 
a versatilidade como solvente. 

Coesao das moleculas de agua 

As moleculas da agua ficam próximas umas das outras, de- 
vido as ligaęóes de hidrogenio. Embora a disposięao das 
moleculas em uma amostra de agua liquida esteja sempre 
mudando, em qualquer momento especifico muitas mo¬ 
leculas se encontram ligadas por multiplas ligaęóes de hi¬ 
drogenio. Por conta dessas ligaęóes, a agua torna-se mais 
estruturada do que a maioria dos outros liquidos. Coleti- 
yamente, as ligaęóes de hidrogenio mantem a substancia 
unida, fenómeno chamado de coesao. 

Nas plantas, a coesao devido as ligaęóes de hidrogenio 
contribui para o transporte de agua e nutrientes diluidos 
contra a foręa da gravidade. A agua das raizes alcanęa as 
folhas por meio de uma rede de celulas condutoras de agua 
(Figura 3.3). A medida que a agua evapora das folhas, as 
ligaęóes de hidrogenio das moleculas de agua que deixam 
as neryuras puxam com foręa as moleculas abaixo, e essa 
foręa de traęao para cima e transmitida pelas celulas con¬ 
dutoras de agua por todo o caminho ate as raizes. A ade- 
sao, a aderencia entre duas substancias, tambem exerce 
seu papel. A adesao da agua as paredes da celula por liga¬ 
ęóes de hidrogenio ajuda a agir contra a foręa para baixo da 
grayidade (ver Figura 3.3). 
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Dois tipos de 
celulas condutoras 
de agua 



A adesao da agua as paredes da 
celula pelas ligaęóes de hidrogenio 
ajuda a resistir a foręa da gravidade. 


\ 

1 

1 




A coesao 
resultante das 
ligaęóes de 
hidrogenio entre 
as moleculas da 
agua ajuda a 
manter a coluna 
de agua dentro 
das celulas. 


▲ Figura 3.3 Transporte de agua em plantas. A evaporaęao das 
folhas traciona a agua para cima desde as rafzes, por meio das celulas 
condutoras de agua. Devido as propriedades de coesao e adesao, ate 
as arvores muito altas conseguem transportar a agua 100 m acima - 
aproximadamente 25% da altura do Empire State Building na cidade de 
Nova lorgue. 


Relacionada a coesao, a tensao superficial mede 
ąuanto e diffcil estender ou ąuebrar a superffcie de um 
Kąuido. Na interface entre a agua e o ar, ha um arranjo or- 
denado de moleculas de agua, unidas por ligaęóes de hi¬ 
drogenio entre elas e com a agua abaixo. Isso da a agua 
urna tensao superficial incomumente alta, fazendo-a se 
comportar como se estivesse revestida por urna pelicula 
invisiveL Voce pode observar a tensao superficial da agua 
enchendo um copo ate ąuase transbordar: a agua perma- 
nece acima da borda. A aranha na Figura 3.4 aproveita a 
tensao superficial da agua para atravessar urna poęa sem 
romper a superffcie. 

Moderaęao da temperatura pela agua 

A agua modera a temperatura do ar absorvendo o calor 
do ar, mais ąuente, e liberando o calor armazenado para 
o ar, mais frio. A agua e eficaz como banco de calor, pois 


consegue absorver ou liberar relativamente urna 
grandę ąuantidade de calor com apenas urna peque- 
na mudanęa na própria temperatura. Para entender 
essa capacidade da agua, devemos primeiro estudar 
brevemente o calor e a temperatura. 

Calor e temperatura 

Tudo que se move tern energia cinetica, a energia do 
movimento. Os atomos e as moleculas tern energia 
cinetica porąue estao sempre se movendo, embora 
nao necessariamente em urna direęao determinada. 
Quanto mais rapido a molecula se move, maior sua 
energia cinetica. Essa energia associada ao movimen- 
to randómico dos atomos ou moleculas e chamada 
de energia termica. Embora sejam relacionadas, 
energia termica e temperatura sao coisas diferentes. 
A temperatura e a medida da energia que represen- 
ta a energia cinetica media das moleculas em um 
corpo de materia, independentemente do volume, 
enquanto a energia termica total depende em parte 
do volume da materia. Quando a agua e aquecida 
em urna cafeteira, a velocidade media das moleculas 
aumenta, e o termómetro registra urna elevaęao na 
temperatura do lfquido. A quantidade total de ener¬ 
gia termica tambem aumenta nesse caso. Observe, 
entretanto, que embora a jarra de cafe tenha urna 
temperatura mais alta que a agua de urna piscina, por 
exemplo, a piscina contem mais energia termica de- 
vido ao volume maior. 

Sempre que dois objetos de diferentes temperaturas se 
encostam, a energia termica passa do objęto mais quente 
para o mais frio ate que os dois estejam na mesma tempe¬ 
ratura. As moleculas do objęto mais frio aceleram a custa 
da energia termica do objęto mais quente. O cubo de gelo 
esfria a bebida nao adicionando frio ao lfquido, mas ab- 
sorvendo energia termica do lfquido a medida que o gelo 
derrete. A transferencia de energia termica de um corpo de 
materia para outro e definida como calor. 

A unidade de calor utilizada neste livro e a caloria (cal). 
Urna caloria e a quantidade de calor necessaria para elevar 
em 1°C a temperatura de 1 g de agua. Por outro lado, urna ca¬ 
loria tambem e a quantidade de calor que 1 g de agua libera 
quando e resfriada a 1°C. Urna ąuilocaloria (kcal), 1.000 cal, 
e a quantidade de calor necessaria para elevar em 1°C a tem¬ 
peratura de 1 quilograma (kg) de agua. (As “calorias” nas 
embalagens de comida sao, na yerdade, quilocalorias.) Outra 
unidade de energia utilizada neste livro e o joule (J). Um jou- 
le equivale a 0,239 cal; urna caloria equivale a 4,184 J. 

Alto calor espedfico da agua 



T Figura 3.4 Caminhando sobre a 
agua. A alta tensao superficial da 
agua, resultante da resistencia 
coletiva das ligaęóes de hi¬ 
drogenio, permite que esta 
aranha caminhe sobre a 
superffcie de um aęude. 


A habilidade da agua de estabilizar a temperatura origi- 
na-se do seu calor especffico relativamente alto. O calor 
espedfico de urna substancia e definido como a quanti- 
dade de calor que precisa ser absoryida ou perdida para 
1 g daquela substancia mudar sua temperatura em 1°C. Ja 
conhecemos o calor especffico da agua porque definimos 
que urna caloria e a quantidade de calor necessaria para 
1 g de agua mudar sua temperatura em 1°C. Portanto, o 
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calor especifico da agua e 1 caloria por grama e por grau 
Celsius, abreviado como 1 cal/g °C. Comparada com a 
maioria das outras substancias, a agua tern calor especifico 
incomumente elevado. Por exemplo, o alcool etilico, o tipo 
de alcool das bebidas alcoólicas, tern calor especifico de 
0,6 cal/g °C; isto e, apenas 0,6 cal e necessaria para aumen- 
tar a temperatura de 1 g do alcool etilico em 1°C. 

Devido ao elevado calor especifico da agua em relaęao 
aos outros materiais, a agua muda menos a temperatura 
do que outros liąuidos ao absorver ou perder urna deter- 
minada ąuantidade de calor. A razao pela qual voce pode 
queimar os dedos tocando a lateral de urna panela de ferro 
no fogao quando a agua da panela ainda esta morna e que o 
calor especifico da agua e dez vezes maior do que o do ferro. 
Em outras palavras, a mesma quantidade de calor aumen- 
ta a temperatura de 1 g de ferro muito mais rapido do que 
a temperatura de 1 g de agua. O calor especifico pode ser 
considerado urna medida do quanto urna substancia resiste 
a mudanęas em sua temperatura ao absorver ou liberar ca¬ 
lor. A agua resiste a mudanęas na sua temperatura; quando 
altera sua temperatura, absorve ou perde urna quantidade 
relativamente grandę de calor para cada grau de mudanęa. 

Podemos conectar o elevado calor especifico da agua, 
como muitas de suas outras propriedades, as ligaęóes de 
hidrogenio. Deve ser absorvido calor para quebrar as liga¬ 
ęóes de hidrogenio, e calor e liberado quando as ligaęóes 
de hidrogenio se formam. Urna caloria de calor causa urna 
alteraęao relativamente pequena na temperatura da agua, 
pois grandę parte do calor e utilizada para romper ligaęóes 
de hidrogenio antes que as moleculas da agua comecem a 
mover-se rapidamente. E quando a temperatura da agua 
diminui um pouco, muitas ligaęóes de hidrogenio adicio- 
nais se formam, liberando urna consideravel quantidade de 
energia em forma de calor. 

Qual e a relevancia do elevado calor especifico da agua 
para a vida na Terra? Urna grandę quantidade de agua pode 
absorver e armazenar imensas quantidades de calor do sol 
durante o dia e durante o verao, aquecendo apenas poucos 
graus. A noite e durante o inverno, o esfriamento gradual 
da agua pode aquecer o ar. Essa capacidade da agua serve 
para moderar as temperaturas do ar no litoral (Figura 3.5). 
O elevado calor especifico da agua tambem tende a estabili- 
zar a temperatura dos oceanos, criando um ambiente favo- 
ravel para a vida marinha. Portanto, devido ao elevado calor 



▲ Figura 3.5 Temperaturas para o Oceano Parifico e sul da 
Califórnia em um dia de agosto. 


INTERPRETE OS DADOS 


Explique o padrao de temperaturas 


especifico, a agua que cobre a maior parte da Terra mantem 
as flutuaęóes da temperatura na terra e na agua dentro dos 
limites que permitem a vida. Alem disso, como os organis- 
mos sao constituidos principalmente de agua, sao mais aptos 
a resistir mudanęas em sua própria temperatura do que se 
fossem constituidos de liquidos com menor calor especifico. 

Resfriamento evaporativo 

As moleculas de qualquer liquido permanecem juntas por- 
que se atraem umas pelas outras. As moleculas que se mo- 
vem rapido o suficiente para superar essas atraęóes podem 
sair do liquido e entrar no ar como gas (vapor). Essa trans- 
formaęao de liquido para gas e chamada de yaporizaęao ou 
evaporaęao. Lembre-se de que a velocidade do movimento 
molecular varia, e que a temperatura e a media da ener¬ 
gia cinetica das moleculas. Ate mesmo em temperaturas 
baixas, as moleculas mais velozes podem escapar para o 
ar. Um pouco de evaporaęao ocorre em qualquer tempe¬ 
ratura; um copo de agua em temperatura ambiente, por 
exemplo, acaba evaporando por completo. Se um liquido e 
aquecido, a energia cinetica media das moleculas aumenta 
e o liquido evapora mais rapidamente. 

O calor de yaporizaęao e a quantidade de calor que o 
liquido deve absorver para que 1 g seja convertido do esta- 
do liquido para o gasoso. Pela mesma razao que a agua tern 
elevado calor especifico, ela tambem tern elevado calor de 
yaporizaęao em relaęao a maioria dos outros liquidos. Para 
evaporar 1 g de agua a 25°C, sao necessarias aproximada- 
mente 580 cal de calor - o dobro da quantidade necessaria 
para yaporizar 1 g de alcool ou de amónia. O elevado calor 
de yaporizaęao da agua e outra propriedade emergente ex- 
plicada pelas ligaęóes de hidrogenio, que devem ser que- 
bradas antes de as moleculas sairem do liquido na forma de 
vapor de agua (ver Figura 3.1). 

O grandę volume de energia necessario para yapori¬ 
zar a agua tern vasta gama de efeitos. Em escala global, por 
exemplo, ela ajuda a moderar o clima da Terra. Um volume 
consideravel do calor solar absoryido pelo mar tropical e 
consumido durante a evaporaęao da agua superficial. En- 
tao, a medida que o ar tropical umido circula em direęao 
aos polos, libera calor ao condensar e formar chuva. Em 
termos de organismos, o elevado calor de yaporizaęao da 
agua e responsavel pela severidade das queimaduras a va- 
por. Essas queimaduras sao causadas pela energia calorifica 
liberada quando o vapor condensa em liquido sobre a pele. 

A medida que um liquido evapora, a superficie do 
liquido restante esfria (sua temperatura diminui). Esse 
resfriamento evaporativo ocorre porque as moleculas 
“mais quentes”, aquelas com a maior energia cinetica, sao 
as que mais provavelmente se tornam gas. E como se os 
cem corredores mais rapidos de urna uniyersidade fossem 
transferidos para outra: a yelocidade media dos estudantes 
restantes diminuiria. 

O resfriamento evaporativo da agua contribui para a 
estabilidade da temperatura em lagos e aęudes, alem de su- 
prir um mecanismo que previne os organismos terrestres 
do superaquecimento. Por exemplo, a evaporaęao da agua 
das folhas de urna planta ajuda a preyenir o aquecimento 


mostrado neste diagrama. 
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dos tecidos das folhas na luz do sol A evaporaęao do suor 
da pele humana dissipa o calor do corpo e ajuda a prevenir 
o superaąuecimento em dias ąuentes ou ąuando uma ativi- 
dade ardua gera calor excessivo. A alta umidade em um dia 
ąuente aumenta o desconforto porąue a alta concentraęao 
de vapor de agua no ar inibe a evaporaęao do suor corporal. 

Flutuaęao do gelo sobre a agua liquida 

A agua e uma das poucas substancias menos densas em for¬ 
ma solida do que na forma liąuida. Em outras palavras, o 
gelo flutua em agua liąuida. Enąuanto outros materiais se 
contraem e se tornam mais densos ąuando solidificam, a 
agua se expande. O motivo desse comportamento exótico 
e, outra vez, a ligaęao de hidrogenio. Em temperaturas aci- 
ma de 4°C, a agua se comporta como os outros liąuidos, 
expandindo ao aąuecer e contraindo ao esfriar. A medida 
que a temperatura diminui de 4°C para 0°C, a agua comeęa 
a congelar, pois suas moleculas, cada vez mais, se movem 
lentamente demais para ąuebrar as ligaęóes de hidrogenio. 
A 0°C, as moleculas ficam presas em uma estrutura cristali- 
na, com cada molecula de agua unida por ligaęóes de hidro¬ 
genio a ąuatro outras moleculas (Figura 3.6). As ligaęóes 
de hidrogenio mantem as moleculas “ao alcance do braęo”, 
a uma distancia suficiente para tornar o gelo cerca de 10% 
menos denso (10% menos moleculas para igual volume) do 
que a agua liąuida a 4°C. Quando o gelo absorve calor sufi¬ 
ciente para que sua temperatura suba acima de 0°C, as liga¬ 
ęóes de hidrogenio entre as moleculas sao rompidas. A me¬ 
dida que o cristal se desfaz, o gelo derrete, e as moleculas 
ficam livres para se adensarem. A agua alcanęa sua maior 
densidade a 4°C e entao comeęa a expandir a medida que 
as moleculas se movem mais rapidamente. Mesmo na agua 
liąuida, muitas moleculas estao conectadas por ligaęóes de 
hidrogenio, embora apenas transitoriamente: as ligaęóes de 
hidrogenio constantemente se rompem e se refazem. 

A habilidade do gelo de flutuar devido a sua menor 
densidade e um fator importante na adeąuaęao do ambien- 
te para vida. Se o gelo afundasse, entao todos os aęudes, 


► Figura 3.6 Gelo: estrutura cris- 
talina e barreira flutuante. No gelo, 
cada molecula une-se por ligaęóes de 
hidrogenio a quatro outras em um cris¬ 
tal tridimensional. Como o cristal e uma 
estrutura espaęosa, o gelo tern menos 
moleculas do que um volume igual de 
agua lfquida. Em outras palavras, o gelo 
e menos denso do que a agua lfquida. 
O gelo flutuante se torna uma barrei¬ 
ra termica que protege a agua lfquida 
abaixo do ar mais frio. O organismo ma- 
rinho mostrado acima e uma especie de 
camarao chamada de krill, fotografado 
sob o gelo no Oceano Antartico. 

(£S1 5e a a 9 ua nao formasse liga¬ 
ęóes de hidrogenio, o gue aconteceria 
com o ambiente do camarao, mostrado 
ag u i? 



lagos e ate oceanos acabariam congelando; com isso, a vida 
como a conhecemos seria impossivel na Terra. Durante o 
verao, apenas as poucas polegadas superiores do oceano 
degelariam. Em vez disso, ąuando grandes corpos aąuaticos 
esfriam, o gelo flutuante isola a agua liąuida abaixo, evitan- 
do que ela congele e permitindo a vida sob a superf icie con- 
gelada, como mostrado na fotografia na Figura 3.6. Alem 
de isolar a agua abaixo, o gelo tambem fornece um sólido 
habitat para alguns animais, como ursos polares e focas. 

Muitos cientistas estao preocupados que esses corpos 
de gelo estejam correndo o risco de desaparecer. O aque- 
cimento global, causado pelos gases de dióxido de carbono 
e outros gases “estufa” na atmosfera, tern tido um grandę 
efeito nos ambientes gelados ao redor do globo. No Artico, 
a temperatura media do ar aumentou em 1,4 °C desde 1961. 
Esse aumento de temperatura afetou o eąuilibrio sazonal 
entre o gelo do mar Artico e a agua liąuida; agora o gelo 
se forma mais tarde no ano, descongela antes e cobre uma 
area menor. A yelocidade em que o gelo do mar Artico e das 
geleiras esta desaparecendo impóe um desafio extremo aos 
animais que dependem do gelo para sua sobrevivencia. 


Agua: o solvente da vida 

Um cubo de aęucar colocado no copo d agua dissolve-se 
com uma agitaęao leve. O copo entao contem uma mis- 
tura uniforme de aęucar e agua; a concentraęao do aęucar 
dissolvido sera igual em todas as partes da mistura. Um li- 
ąuido ąue consiste em uma mistura completamente homo- 
genea de duas ou mais substancias e chamado de soluęao. 
O agente dissolvente de uma soluęao e o solvente, e a subs- 
tancia dissolvida e o soluto. Nesse caso, a agua e o solvente 
e o aęucar e o soluto. Uma soluęao aquosa e aąuela na qual 
o soluto esta dissolvido na agua; a agua e o solvente. 

A agua e um solvente muito versatil, ąualidade expli- 
cavel pela polaridade da molecula da agua. Supondo, por 
exemplo, que uma colherada de sal de cozinha, o compos- 
to iónico cloreto de sódio (NaCl), seja colocado na agua 
(Figura 3.7). Na superficie de cada grao, ou cristal, de 
sal, os ions sódio ou de cloro ficam expostos ao solven- 
te. Esses ions e as regióes das moleculas da agua sao 
atraidas umas pelas outras devido as cargas opostas. 


Ligaęóes de hidrogenio 


Agua lfquida: 

ligaęóes de hidrogenic 
rompem-se e refazem-; 


Gelo: 

Ligaęóes de hidrogenio 
sao estaveis 
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As regioes negativas 
do oxigenio das 
moleculas polares 
da agua sao atrafdas 
pelos cations de 
sódio (Na + ). 

As regioes positivas 
do hidrogenio das 
moleculas da 
agua sao atrafdas 
pelos anions de 
cloro (Cl - ). 



▲ Figura 3.7 O sal de cozinha dissolvido em agua. Urna 
esfera de moleculas de agua, chamada de capsula de hidrataęao, 
envolve cada fon do soluto. 


] O que aconteceria ao aquecermos esta soluęao por um 
longo tempo? 


As regioes de oxigenio das moleculas da agua sao carrega- 
das negativamente e sao atraidas pelos cations de sódio. 
As regioes de hidrogenio sao carregadas positivamente 
e atraidas pelos anions de cloro. Como resultado, as mo¬ 
leculas da agua envolvem os ions sódio e de cloro indi- 
yidualmente, separando-os e protegendo-os uns dos ou- 
tros. A esfera de moleculas de agua em volta de cada ion 
dissolvido e chamada de capsula de hidrataęao. Agindo 
desde a superficie ate o interior de cada cristal de sal, a 
agua termina dissolvendo todos os ions. O resultado e urna 
soluęao de dois solutos, cations de sódio e anions de cloro, 
homogeneamente misturados com a agua, o solvente. Ou- 
tros compostos iónicos tambem sao dissolvidos na agua. 
A agua do mar, por exemplo, contem grandę 
yariedade de ions dissolvidos, assim como de 
celulas vivas. 

Um composto nao precisa ser iónico 
para dissolver-se na agua; muitos compostos 
constituidos de moleculas polares nao ióni- 
cas, como aęucares, sao tambem soluveis em 
agua. Esses compostos dissolvem-se ąuando 
as moleculas da agua envolvem cada molecu- 
la do soluto, formando ligaęóes de hidrogenio 
com elas. Mesmo grandes moleculas como as 


► Figura 3.8 Uma proteina soluvel em agua. 

A lisozima humana e uma proteina encontrada nas 
lagrimas e na saliva com aęao antibacteriana. Este 
modelo mostra a molecula de lisozima (roxo) em um 
meio aquoso. As regioes iónicas e polares na superff- 
cie da protefna atraem moleculas de agua. 


proteinas podem ser dissolvidas na agua se tiverem regioes 
iónicas e polares na sua superficie (Figura 3.8). Muitos ti- 
pos diferentes de compostos polares sao dissolvidos (junto 
com os ions) na agua de fluidos biológicos como o sangue, 
a seiva de plantas e o liąuido intracelular. A agua e o sol- 
vente da vida. 

Substancias hidrofilicas e hidrofóbicas 

Qualquer substancia com afinidade pela agua e conside- 
rada hidrofilica (do grego, hydro , agua, e philos, que gos- 
ta). Em certos casos, as substancias podem ser hidrofilicas 
sem de fato dissolver-se. Por exemplo, algumas moleculas 
nas celulas sao tao grandes que nao se dissolvem. Outro 
exemplo de uma substancia hidrofilica que nao se dissolve 
e o algodao, um produto yegetal. O algodao consiste em 
moleculas gigantes de celulose, composto com numerosas 
regioes de cargas parciais positivas e negativas capazes de 
formar ligaęóes de hidrogenio com a agua. A agua adere-se 
as fibras de celulose. Desse modo, uma toalha de algodao 
e excelente para enxugar o corpo, mas nao se dissolve na 
maquina de lavar roupa. A celulose tambem ocorre nas pa- 
redes das celulas condutoras de agua nos yegetais; apren- 
demos como a adesao da agua a essas paredes hidrofilicas 
aj uda a agua a se mover para cima na planta contra a foręa 
da gravidade. 

Existem, e claro, substancias sem afinidade pela agua. 
As substancias nao iónicas e nao polares (ou que por al- 
guma outra razao nao podem formar ligaęóes de hidroge¬ 
nio) na yerdade parecem repelir a agua; essas substancias 
sao chamadas de hidrofóbicas (do grego, phobos , com 
medo). Um exemplo culinario e o óleo yegetal, que, como 
voce sabe, nao se mistura estavelmente com substancias 
aquosas como o yinagre. O comportamento hidrofóbico 
das moleculas de óleo decorre da prevalencia de ligaęóes 
covalentes relativamente nao polares, no caso, as ligaęóes 
entre carbono e hidrogenio, com eletrons compartilhados 
quase igualmente. As moleculas hidrofóbicas relacionadas 
ao óleo sao os principais ingredientes das membranas ce- 
lulares. (Imagine o que aconteceria se a membrana de uma 
celula se dissolyesse!) 



Este oxigenio e 
atrafdo por uma 
fraca carga positiva 
na molecula da 
lisozima. 



Este hidrogenio 
e atrafdo por 
uma fraca carga 
negativa na 
molecula de 
lisozima. 









Concentraęao do soluto em soluęóes acjuosas 

A maioria das reaęóes ąirimicas nos organismos envolve 
solutos dissolvidos em agua. Para entender essas reaęóes, 
devemos saber ąuantos atomos e moleculas estao envolvi- 
dos e sermos capazes de calcular a concentraęao dos solu¬ 
tos na soluęao aąuosa (o numero de moleculas de soluto 
em um volume de soluęao). 

Ao executarmos experimentos, utilizamos a mas- 
sa para calcular o numero de moleculas. Primeiro pre- 
cisamos calcular a massa molecular, que e a soma das 
massas de todos os atomos da molecula. Como exemplo, 
vamos calcular a massa molecular do aęucar de cozi- 
nha (sacarose), C 12 H 22 O n . Em numeros arredondados 
de daltons, a massa do atomo de carbono e 12, a mas¬ 
sa do atomo de hidrogenio elea massa do atomo de 
oxigenio e 16. Assim, a sacarose tern massa molecular de 
(12 X 12) + (22 X 1) + (11 X 16) = 342 daltons. Como 
nao podemos pesar numeros peąuenos de moleculas, em 
geral, medimos as substancias em unidades chamadas de 
moles. Assim como urna duzia sempre significa 12 obje- 
tos, um mol representa um numero preciso de objetos: 
6,02 X 10 23 , ou numero de Avogadro. Devido a manei- 
ra pela qual o numero de Avogadro e a unidade dalton 
foram inicialmente definidos, ha 6,02 X 10 23 daltons em 
1 g. Urna vez que determinamos a massa molecular de 
urna molecula como a sacarose, podemos utilizar o mes- 
mo numero (342), mas com a unidade grama , para re- 
presentar a massa de 6,02 X 10 23 moleculas de sacarose, 
ou 1 mol de sacarose (isso as vezes e chamado de massa 
molar). Portanto, para obter 1 mol de sacarose no labora- 
tório, pesamos 342 g. 

A yantagem pratica de medir urna quantidade de com- 
postos quimicos em moles e que um mol de urna substan- 
cia tern exatamente o mesmo numero de moleculas do que 
um mol de qualquer outra substancia. Se a massa mole¬ 
cular da substancia A e 342 daltons e a da substancia B e 
10 daltons, entao 342 g de A terao o mesmo numero de 
moleculas que 10 g de B. Um mol do alcool etilico (C 2 H ó O) 
tambem contem 6,02 X 10 23 moleculas, mas sua massa e 
apenas 46 g, porque a massa da molecula do alcool etilico e 
menor que a da molecula de sacarose. A medida em moles 
e conveniente para os cientistas trabalhando em labora- 
tório, que combinam substancias em proporęóes fixas de 
moleculas. 

Como fazemos um litro (L) de soluęao de 1 mol de 
sacarose dissolvido em agua? Medimos 342 g de sacarose 
e, entao, gradualmente adicionamos agua, sob agitaęao, 
ate o aęucar ficar completamente dissolvido. Após, adi¬ 
cionamos agua suficiente para levar o volume total da so¬ 
luęao para 1 L. A esta altura, teriamos 1 molar (1 M) de 
soluęao de sacarose. A molaridade - o numero de moles 
de soluto por litro da soluęao - e a unidade de concentra¬ 
ęao utilizada com mais frequencia por biólogos para as 
soluęóes aquosas. 

A capacidade da agua como um solvente yersatil 
complementa outras propriedades discutidas neste ca- 
pitulo. Urna vez que essas incriyeis propriedades permi- 
tem que a agua mantenha vida na Terra, os cientistas, 



▲ Figura 3.9 Evidencia de agua liquida abaixo da superficie 
de Martę. Propóe-se que os sulcos escuros que riscam a poręao 
mais baixa da fotografia sejam riachos de agua abaixo da superficie, 
pois aparecem apenas durante a estaęao de calor. Os vales formados 
no meio da fotografia podem ter sido formados por agua corrente. 


que procuram por vida em qualquer lugar no uniyerso, 
procuram por agua como um sinal de que o planeta pos- 
sa ter vida. 


Possivel evoluęao de vida em outros planetas 

EZłMSłl Os biólogos que procuram por vida em 
qualquer lugar no uniyerso (conhecidos como astrobiólo- 
gos) tern concentrado sua procura em planetas que possam 
ter agua. Mais de 800 planetas foram encontrados fora do 
nosso sistema solar, e existem evidencias sobre a presenęa 
de vapor de agua em alguns deles. No nosso sistema so¬ 
lar, Martę tern sido foco de estudo. Assim como a Terra, 
Martę possui urna capa de gelo em ambos os polos. Ima- 
gens a partir de naves espaciais enyiadas a Martę mostram 
que existe gelo logo abaixo da superficie de Martę e va- 
por de agua suficiente na sua atmosfera para formar gelo. 
A Figura 3.9 mostra estrias que se formam ao longo de 
declives ingremes durante a primavera e o verao de Martę, 
caracteristicas que desaparecem durante o inyerno. Alguns 
cientistas propuseram que essas sao correntes sazonais de 
agua que ocorrem quando o gelo da subsuperficie derrete 
durante a estaęao de calor, enquanto outros consideram 
que se tratam do resultado do C0 2 em vez da agua. Perfu- 
raęóes abaixo da superficie podem ser o próximo passo na 
procura por sinais de vida em Martę. Se quaisquer formas 
de vida ou fósseis forem encontrados, seu estudo ira escla- 
recer o processo de evoluęao a partir de urna perspectiva 
totalmente nova. 


REVISAO DO CONCEITO 3.2 


1. Descreva como as propriedades da agua contribuem para o 
movimento da agua para cima em urna arvore. 

2. Explique o ditado "Nao e o calor, e a umidade". 

3. Como o congelamento da agua pode rachar pedras? 

4. H^IH Um alfaiate (inseto que pode caminhar sobre a 
agua) tern patas revestidas por urna substancia hidrofóbica. 
Qual poderia ser o beneffcio? O que aconteceria se a subs¬ 
tancia fosse hidrofilica? 

5. BI E III cl a => i 1*11 •!£ 1 A concentraęao do hormó- 

nio regulador do apetite, grelina, e de aproximadamente 
1,3 x 10“ 10 M no sangue de urna pessoa em jejum. Quan- 
tas moleculas de grelina existem em 1 L de sangue? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 3.3 

Condięóes acidas e basicas afetam os 
organismos vivos 

Ocasionalmente, um atomo de hidrogenio participando 
de uma ligaęao de hidrogenio entre duas moleculas de 
agua move-se de uma molecula para a outra. Quando isso 
acontece, o atomo de hidrogenio deixa o eletron para tras. 
O que realmente se transfere e um ion hidrogenio (H + ), 
unico proton com carga 1 + . A molecula de agua per- 
deu um proton e agora e um ion hidróxido (OH - ), com 
carga 1-. O proton liga-se a outra molecula de agua, tor- 
nando a molecula um ion hidrónio (H s O + ). Podemos re- 
presentar a reaęao ąuimica desta forma: 



(H s O + ) (OH - ) 

Por convenęao, H + (o ion hidrogenio) e utilizado para 
representar H s O + (ion hidrónio). Vamos seguir esse uso 
aqui. Entretanto, lembre-se de que H + nao existe por si 
só em soluęóes aquosas: esta sempre associado com outra 
molecula de agua em forma de H s O + . 

Como indicado pela seta dupla, essa reaęao e rever- 
sivel e alcanęa o estado de equilibrio dinamico quando as 
moleculas da agua se dissociam no mesmo ritmo em que 
vao sendo refeitas a partir de H + e OH - . Nesse ponto de 
equilibrio, a concentraęao de moleculas de agua excede 
muito a concentraęao de H + e OH - . Na agua pura, apenas 
uma em cada 554 milhóes de moleculas de agua se encon- 
tra dissociada. A concentraęao de cada ion na agua pura 
e de 10 -7 M (a 25°C). Isso significa apenas a decima parte 
de um milionesimo de mol de ions hidrogenio por litro de 
agua pura e um numero igual de ions hidróxido. (Mesmo 
assim, isso equivale a uma enorme quantidade - mais de 
60.000 trilhóes - de cada ion.) 

A dissociaęao da agua e reversivel e estatisticamen- 
te rara, mas de extrema importancia na quimica da vida. 
O H + e o OH - sao muito reativos. As mudanęas em suas 
concentraęóes podem afetar drasticamente as proteinas 
da celula e outras moleculas complexas. Como vimos, as 
concentraęóes de H + e OH - sao iguais na agua pura, mas 
adicionando certos tipos de solutos, chamados de acidos 
e bases, o equilibrio e rompido. Os biólogos utilizam a es- 
cala de pH para descrever o quao acida ou basica (oposto 
de acida) e a soluęao. No restante deste capitulo, vamos 
aprender sobre acidos, bases e pH, e como mudanęas no 
pH podem afetar desfavoravelmente os organismos. 

Acidos e bases 

Por que uma soluęao aquosa apresentaria desequilibrio nas 
concentraęóes de H + e OH ? Quando os acidos se dissol- 
vem na agua, doam H + adicionais para a soluęao. Acidos 


sao substancias que aumentam a concentraęao do ion hi¬ 
drogenio de uma soluęao. Por exemplo, quando o acido 
cloridrico (HC1) e adicionado na agua, os ions hidrogenio 
dissociam-se dos ions cloro: 

HC1->H + -*CE 

Essa fonte de H + (a dissociaęao da agua e outra fonte) re- 
sulta em uma soluęao acida - com mais H + do que OH - . 

Uma substancia que reduz a concentraęao de ions hi¬ 
drogenio de uma soluęao e chamada de base. Algumas ba¬ 
ses reduzem a concentraęao de H + pela captaęao direta de 
ions hidrogenio. A amónia (NH 3 ), por exemplo, atua como 
base quando os dois eletrons nao compartilhados na cama- 
da de valencia do nitrogenio atraem um ion hidrogenio da 
soluęao, resultando no ion amónio (NH 4 + ): 

NH 3 + H + NH 4 + 

Outras bases reduzem a concentraęao de H + de modo 
indireto, dissociando-se para formar ions hidróxido que 
combinam com ions hidrogenio para formarem agua. Uma 
base desse tipo e o hidróxido de sódio (NaOH) que, na 
agua, dissocia-se nos ions: 

NaOH—>Na + + OH - 

Nos dois casos, a base reduz a concentraęao de H + . As 
soluęóes com maior concentraęao de OH - do que H + sao 
conhecidas como soluęóes basicas. Uma soluęao com igual 
concentraęao de H + e OH - e chamada neutra. 

Observe que setas simples sao utilizadas nas reaęóes 
de HC1 e NaOH. Esses compostos dissociam-se comple- 
tamente quando misturados com agua. Por isso, o acido 
cloridrico e considerado um acido forte, e o hidróxido de 
sódio, uma base forte. Ao contrario, a amónia e uma base 
relativamente fraca. As setas duplas na reaęao da amónia 
indicam que a ligaęao e liberaęao de ions hidrogenio sao 
reaęóes reversiveis, embora no equilibrio haja uma propor- 
ęao fixa de NH 4 + para NH 3 . 

Ha tambem acidos fracos, que liberam e recebem de 
forma reversivel ions hidrogenio. Um exemplo e o acido 
carbónico: 

H 2 C0 3 __ HCO s - + H + 

Acido carbónico T fon bicarbonato fon hidrogenio 

Aqui o equilibrio e tao favoravel a reaęao para a esquerda 
que, quando o acido carbónico e adicionado na agua pura, 
apenas 1% das moleculas sao dissociadas em um determi- 
nado tempo. Isso ja e suficiente para mudar o equilibrio de 
H + e OH - da neutralidade. 

A escala do pH 

Em qualquer soluęao aquosa a 25°C, o produto das concen¬ 
traęóes de H + e OH - e uma constante, 10 -14 . Isso pode ser 
escrito assim: 

[H + ][OH~] = 10" 14 

Nessa equaęao, os colchetes indicam a concentraęao mo- 
lar. Em uma soluęao neutra, a 25°C (próximo a temperatura 
ambiente), [H + ] = 10 -7 e [OH ] = 10 -7 . Entao, nesse caso, 







52 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


10 14 e o produto de 10 7 X 10 7 . Se for adicionado acido 
suficiente a uma soluęao para aumentar [H + ] para 10 -5 M, 
entao [OH - ] diminuira para uma ąuantidade equivalente a 
10 ~ 9 M (observe que 10 -5 X 10 -9 = 10 -14 ). Essa relaęao cons- 
tante expressa o comportamento de acidos e bases em solu¬ 
ęao aquosa. Um acido nao apenas adiciona ions hidrogenio 
a uma soluęao, mas tambem remove ions hidróxido devi- 
do a tendencia do H + combinar-se com a OH - , formando 
agua. Uma base tern o efeito oposto, aumentando a con¬ 
centraęao de OH - , mas tambem reduzindo a concentraęao 
de H + pela formaęao de agua. Se quantidades suficientes de 
uma base forem adicionadas para elevar a concentraęao de 
OH - para 10 -4 M, isso causara a diminuięao da concentra¬ 
ęao de H + para 10 -10 M . Sempre que soubermos a concen¬ 
traęao tanto de H + como de OH - em uma soluęao aquosa, 
podemos deduzir a concentraęao do outro ion. 

As concentraęóes de H + e OH - das soluęóes podem 
variar por um fator de 100 trilhóes ou mais. Por isso, os 
cientistas desenvolveram uma forma de expressar essa va- 
riaęao de modo mais conveniente que em moles por litro. 
A escala de pH (Figura 3.10) comprime a faixa de concen¬ 
traęóes de H + e OH - por meio do emprego de logaritmos. 
O pH de uma soluęao e definido como o logaritmo negati- 
vo (base 10) da concentraęao de um ion hidrogenio: 


Para uma soluęao aquosa neutra, [H + ] e 10 7 M, que resulta em 
-log 10 -7 = -(-7) = 7 

Observe que o pH diminui a medida que a concentraęao 
de H + aumenta. Obserye tambem que, embora a escala do 
pH se baseie na concentraęao de H + , ela tambem envolve a 
concentraęao de OH - . Uma soluęao de pH 10 tern concen¬ 
traęao de ion hidrogenio de 10 -1 ° M e concentraęao de ion 
hidróxido de 10 -4 M. 

O pH de uma soluęao aquosa neutra a 25°C e 7, o ponto 
medio da escala de pH. Um pH menor do que 7 indica so¬ 
luęao acida; quanto menor o numero, mais acida a soluęao. 
O pH de soluęóes basicas e maior do que 7. A maioria dos 
fluidos biológicos fica na faixa de pH entre 6 e 8. Entretanto, 
ha poucas exceęóes, incluindo o suco digestivo fortemente 
acido do estómago humano, com pH aproximado de 2. 

Lembre-se que cada unidade de pH representa uma 
diferenęa de dez vezes nas concentraęóes de H + e OH - . 
E essa propriedade matematica que torna a escala de pH 
tao compacta. Soluęóes de pH 3 nao sao duas vezes tao aci- 
das quanto soluęóes de pH 6, mas mil vezes (10 X 10 X 10) 
mais acidas. Quando o pH de uma soluęao muda um pou- 
co, as concentraęóes reais de H + e OH - na soluęao mudam 
bastante. 
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▲ Figura 3.10 A escala do pH e os valores de pH de certas 
soluęóes aquosas. 


Tampóes 

O pH interno da maioria das celulas vivas e próximo a 7. 
Mesmo uma pequena mudanęa no pH pode ser prejudi- 
cial, porque os processos quimicos das celulas sao muito 
sensiveis as concentraęóes de ions hidrogenio e hidróxido. 

O pH do sangue humano e muito próximo a 7,4, le- 
yemente basico. Uma pessoa nao poderia sobreviver por 
mais de poucos minutos se o pH do sangue diminuisse 
para 7 ou aumentasse para 7,8. Existe um sistema quimi- 
co no sangue que mantem o pH estavel. Se voce adicionar 
0,01 mol de um acido forte a um litro de agua pura, o pH 
diminuira de 7 para 2. Entretanto, se a mesma quantidade 
de acido e adicionada a um litro de sangue, a reduęao do 
pH e de apenas 7,4 para 7,3. Por que a adięao de acido tern 
efeito bem menor no pH do sangue do que no pH 
da agua? 

A presenęa de substancias chamadas de 
tampóes permite um pH relativamente cons- 
tante nos fluidos biológicos apesar da adięao 
de acidos ou bases. Tampóes sao substancias 
que minimizam as mudanęas nas concentra¬ 
ęóes de H + e OH - em uma soluęao. Eles fazem 
isso captando ions hidrogenio em excesso na soluęao e 
doando ions hidrogenio quando eles estao esgotados. 
A maioria das soluęóes tampao contem um acido fraco e 
sua base correspondente, que se combina reversivelmente 
com ions hidrogenio. 

Alguns tampóes contribuem para a estabilidade do pH 
no sangue humano e em muitas outras soluęóes biológicas. 
Um desses tampóes e o acido carbónico (H 2 CO s ), formado 
quando C0 2 reage com a agua no plasma do sangue. Como 
mencionado, o acido carbónico dissocia-se e produz um 
ion bicarbonato (HCO s - ) e um ion hidrogenio (H + ): 


efe 

0V 
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O eąuilibrio ąuimico entre o acido carbónico e o bi- 
carbonato age como regulador de pH. A reaęao muda para 
a esąuerda ou para a direita conforme os outros processos 
na soluęao adicionam ou removem ions hidrogenio. Se a 
concentraęao de H + no sangue comeęa a cair (i.e., se o pH 
aumenta), a reaęao tende para a direita e mais acido car¬ 
bónico dissocia-se, reabastecendo os ions hidrogenio. Mas 
ąuando a concentraęao de H + no sangue comeęa a aumen- 
tar (ąuando o pH diminui), a reaęao pende para a esąuer¬ 
da, com HC03" (a base) removendo os ions hidrogenio da 
soluęao e formando H 2 CO s . Portanto, o sistema tampao 
acido carbónico - bicarbonato, consiste em um acido e 
urna base em eąuilibrio mutuo. A maioria dos outros tam- 
póes tambem sao pares de acido-base. 

Acidificaęao: ameaęas a ąualidade da agua 

Entre as varias ameaęas a ąualidade da agua causadas pe- 
las atividades humanas esta a ąueima de combustivel fóssil 
que libera compostos gasosos na atmosfera. Quando al- 
guns desses compostos reagem com a agua, a agua se torna 
mais acida, alterando o eąuilibrio delicado das condięóes 
para a vida na Terra. O dióxido de carbono e o principal 
produto da combustao do combustivel fóssil. Cerca de 25% 
do C0 2 gerado pelos humanos sao absorvidos pelos oce- 
anos. Devido ao grandę volume de agua nos oceanos, os 
cientistas ternem que a absoręao de tanto C0 2 cause danos 
aos ecossistemas marinhos. 

Dados recentes mostraram que essa preocupaęao tern 
fundamento. Quando o C0 2 se dissolve na agua do mar, ele 
reage com a agua para formar acido carbónico, que diminui 
o pH dos oceanos, processo conhecido como acidificaęao 
dos oceanos. Com base nas medidas dos niveis de C0 2 nas 
bolhas de ar presas no gelo durante milhares de anos, os 
cientistas calcularam que o pH dos oceanos esta 0,1 uni- 
dades de pH mais baixo agora do que nos ultimos 420 mil 
anos. Estudos recentes predizem que o pEl oceanico ira di- 
minuir mais 0,3 a 0,5 unidades ate o finał deste seculo. 

A medida que a agua dos oceanos acidifica, os ions 
hidrogenio extras combinam-se com os ions carbonato 
(C0 3 * 1 2- 3 ) para formar ions bicarbonato (HC0 3 ~), reduzin- 
do assim a concentraęao de ions carbonato (Figura 3.11). 
Os cientistas predizem que, devido a acidificaęao oceanica, 
a concentraęao de ions carbonato diminuira em torno de 
40% ate 2100. Isso e preocupante, pois os ions carbonato 
sao necessarios para calcificaęao, a produęao de carbo¬ 
nato de calcio (CaC0 3 ) por varios organismos marinhos, 
incluindo corais formadores de recifes e animais que pro- 
duzem conchas. O Exercicio de Habilidades Cientificas 
permite que voce trabalhe com dados de um experimento 
que estuda o efeito da concentraęao do ion carbonato nos 
recifes de corais. Os recifes de corais sao ecossistemas sen- 
siveis que atuam como refugio para urna grandę diyersida- 


O dióxido de 
carbono (CO2) na 
atmosfera dissolve-se 
no oceano, onde 
reage com agua 
para formar acido 
carbónico (H2CO3). 


O acido carbónico 
se dissocia em ions 
hidrogenio (H + ) e 
ions bicarbonato 
(HCO3-). 


O H + adicionado 
combina-se com ions 
carbonato (C03 2- ), 
formando mais 
HCO3-. 


Menos CC>3 2_ esta 
disponivel para 
calcificaęao - a 
formaęao de 
carbonato de calcio 
(CaCC>3) - por 
organismos marinhos 
como os corais. 


A Figura 3.11 C0 2 atmosferico a partir de atividades huma¬ 

nas e seu destino no oceano. 



de de vida marinha. O desaparecimento de ecossistemas 
de recifes de corais seria urna perda tragica para a diversi- 
dade biológica. 

Se ha razao para otimismo sobre a futura ąualidade 
das fontes de agua do nosso planeta, e porąue avanęamos 
no conhecimento sobre o delicado eąuilibrio ąuimico nos 
oceanos, lagos e rios. Só sera possivel um progresso con- 
tinuo a partir de aęóes de pessoas bem informadas, como 
voces, que estejam preocupadas com a ąualidade do am- 
biente. Isso reąuer a compreensao do papel crucial que a 
agua exerce na adeąuaęao do ambiente para a vida conti¬ 
nua na Terra. 


REVISAO DO CONCEITO 3.3 


1. Comparado com uma soluęao basica de pH 9, o mesmo volu- 

me de uma soluęao acida de pH 4 tern_vezes mais ions 

hidrogenio (H + ). 

2. HCIeumacidofortequesedissocianaagua: HCI^H + + Cl". 
Qual o pH de HCI 0,01 Ml 

3. O acido acetico (CH 3 COOH) pode agir como tampao, de 
modo similar ao acido carbónico. Escreva a reaęao de dis- 
sociaęao, identificando o acido, a base, o aceptor de H + e o 
doador de H + . 


Considerando um litro de agua pura e um litro de 
soluęao de acido acetico, o que aconteceria com o pH ao 
adicionarmos 0,01 mol de um acido forte a cada um? Utilize 
a equaęao da reaęao da questao 3 para explicar o resultado. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 































EXERdCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretaęao de um grafico de dispersao com uma linha de regressao 


Como a concentraęao do fon carbonato na agua do 
mar afeta a velocidade de calcificaęao de um recife de 
coral? Cientistas predizem que a acidificaęao oceanica devido aos 
altos nh/eis de C0 2 atmosferico reduzira a concentraęao de lons 
carbonato dissolvidos que os corais vivos utilizam para construir as 
estruturas de carbonato de calcio dos recifes. Neste exercicio, voce 
analisara dados de um experimento controlado que estudou o efeito 
da concentraęao do fon carbonato [(C0 3 2- )] na deposięao do carbo¬ 
nato de calcio, processo chamado calcificaęao. 

Como o experimento foi realizado 0 aquario Biosphere-2 no 
Arizona contem um grandę sistema de recifes de corais que se com- 
porta como um recife natural. Por alguns anos, um grupo de pesqui- 
sadores mediu a velocidade de calcificaęao pelos organismos do recife 
e estudou como a velocidade de calcificaęao se alterou com quantida- 
des diferentes de fons carbonato dissolvidos na agua do mar. 

Dados do experimento Os pontos em preto representando os 
dados formam um grafico de dispersao. A linha vermelha, conhecida 
como linha de regressao linear, e a melhor reta obtida para estes 
pontos. 

Interprete os dados 

1. Quando os dados de um experimento sao apresentados na for¬ 
ma de um grafico, a primeira etapa da analise e determinar o 
que cada eixo representa. (a) Em palavras, explique o que esta 
sendo mostrado no eixo x. Esteja certo de incluir as unidades. 

(b) O que esta sendo mostrado no eixo y (incluir unidades)? 

(c) Qual e a variavel independente - a variavel que foi mani¬ 
pulacja pelo pesquisador? (d) Qual e a variavel dependente - 
a variavel que respondeu ao tratamento ou dependeu deste - 
que foi medida pelo pesquisador? (Ver mais informaęóes sobre 
graficos na Revisao de Habilidades Cientificas no Apendice F). 

2. Com base nos dados mostrados no grafico, descreva a relaęao 
entre a concentraęao do fon carbonato e a velocidade de calci¬ 
ficaęao. 

3. (a) Se a concentraęao dos fons carbonato na agua do mar e de 
270 |jmnol/kg, qual e a velocidade aproximada de calcificaęao. 
Aproximadamente guantos dias levariam para que 1 m 2 de 



o -I-1-1-1-1-1-i— 

220 240 260 280 


[C0 3 2 ] (iJimol/kg de agua do mar) 


recife acumulasse 30 mmol de carbonato de calcio (CaC0 3 )? 

(b) Se a concentraęao de fons carbonato da agua do mar e de 
250 ijumol/kg, qual e a velocidade aproximada de calcificaęao? 

E quantos dias seriam necessarios para que 1 m 2 de recife acu¬ 
mulasse 30 mmol de carbonato de calcio? (c) Se a concentraęao 
dos fons carbonato diminuir, como a velocidade de calcificaęao se 
altera e como isso afeta o tempo que leva para o coral crescer? 

4. (a) Em relaęao as equaęóes na Figura 3.11, determine qual eta¬ 
pa do processo e medida neste experimento? (b) Os resultados 
deste experimento sao consistentes com a hipótese de que 
[C0 2 ] aumentado no ar atmosferico diminuira o crescimento 
dos recifes de coral? Justifique. 

Dados de C. Langdon et al., Effect of calcium carbonate saturation 
State on the calcification ratę of na experimental coral reef, Global 
Biogeochemical Cycles 14:639-654 (2000). 


3 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 


3.1 


5 + 

8 ^ ^84 


8 + 


As ligaęoes covalentes polares nas 
moleculas de agua promovem ligaęoes 
de hidrogenio (p. 45) 

• A agua e uma molecula polar. 

Uma ligaęao de hidrogenio se 
forma ąuando o oxigenio negativa- 
mente carregado da molecula de agua e 
atraido para o hidrogenio positivamen- 
te carregado da molecula de agua próxi- 

ma. A ligaęao de hidrogenio entre moleculas de agua e a base para 
as propriedades impares da agua. 

Marque uma ligaęao de hidrogenio e uma ligaęao cova- 
lente polar nesta figura. Uma ligaęao de hidrogenio e uma ligaęao cova- 
lente? Explique. 


o 


CONCEITO 3.2 

Quatro propriedades emergentes da agua contribuem 
para a adequaęao da Terra a vida (p. 45-50) 

• As ligaęoes de hidrogenio mantem as moleculas da agua próximas, 
essa coesao ajuda a puxar a agua para cima nas celulas condutoras 
de agua das plantas. A ligaęao de hidrogenio tambem e responsavel 
pela tensao superficial da agua. 

• A agua tern calor especifico elevado: o calor e absorvido ąuando 
as ligaęoes de hidrogenio se rompem e e liberado ąuando as liga- 
ęóes de hidrogenio se formam. Isso ajuda a manter a temperatura 
relativamente estavel, dentro dos limites favoraveis a vida. O esfria- 
mento evaporativo baseia-se no elevado calor de vaporizaęao da 
agua. A perda por evaporaęao das moleculas mais energeticas da 
agua resfria as superficies. 

• O gelo flutua porąue e menos denso do ąue a agua liąuida. Isso 
permite existir vida embaixo das superficies congeladas de lagos e 
mares polares. 

• A agua e um solvente de rara versatilidade porąue suas moleculas 
polares sao atraidas por substancias carregadas e polares, capazes 
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de formar ligaęóes de hidrogenio. As substancias hidrofilicas tem 
afinidade pela agua; as substancias hidrofóbicas, nao. A molari- 
dade, o numero de moles de soluto por litro de soluęao, e utiliza- 
da como medida de concentraęao de soluto em soluęóes. Um mol 
e um certo numero de moleculas de urna substancia. A massa de 
um mol da substancia em gramas e igual a massa molecular em 
daltons. 

• As propriedades emergentes da agua dao suporte a vida na Terra e 
podem contribuir para que o potencial para a vida tenha evoluido 
em outros pplanetas. 

| Descreva como diferentes tipos de solutos disso!vem em agua. Expli- 
que o que e urna soluęao. 

CONCEITO 3.3 

Condięóes acidas e basicas afetam os organismos 
vivos (p. 51-54) 

• Urna molecula de agua pode transferir um H + para outra molecu- 
la de agua para formar H 3 0 + (representado simplesmente por H + ) 
e OH - . 

• A concentraęao de H + e expressa 
como pH; onde pH = -log [H + ]. 

Um tampao consiste em um 
par acido-base que se combina 
reversivelmente com ions hidro¬ 
genio, permitindo que resista a 
mudanęas no pH. 

• A queima de combustivel fóssil 
aumenta a quantidade de C0 2 na 
atmosfera. Parte do C0 2 dissolve 
nos oceanos, causando a acidi¬ 
ficaęao oceanica, que tem con- 
sequencias graves para os recifes 
de corais. 

| Explique como quantidades cada vez maiores de C0 2 se disso!vendo 
no oceano levam a acidificaęao oceanica. Como essa alteraęao no pH 
afeta a concentraęao de Ions carbonato e a velocidade de calcificaęao? 


Acido 

[H + ] > [OH - ] 


Neutro 
[H + ] = [OH - ] 


Basico 
[H + ] < [OH - ] 


Acido doa H + nas 
soluęóes aquosas. 


Base doa OH - 
ou recebe H + em 
soluęóes aquosas. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Qual dos seguintes materiais e hidrofóbico? 

a. Papel. 

b. Sal de cozinha. 

c. Cera. 

d. Aęucar. 

2. Temos certeza de que um mol de aęucar e um mol de yitamina C 
sao iguais em: 

a. massa. 

b. volume. 

c. numero de atomos. 

d. numero de moleculas. 

3. Medidas mostram que o pH de certo lago e 4,0. Qual a concen¬ 
traęao de ion hidrogenio no lago? 

a. 4,0 M. 

b. 10” 10 M. 

c. 10- 4 M. 

d. 10 4 M 

4. Qual a concentraęao de ion hidróxido do lago da questao 3? 

a. 10” 10 M. 

b. 10 _4 M. 

c. 10 ~ 7 M. 

d. 10 M 


NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 


5. 


6 . 


Urna fatia de pizza tem 500 kcal. Se pudessemos queimar a pizza 
e utilizar todo o calor para aquecer um recipiente de agua fria de 
50 L, qual seria o aumento aproximado na temperatura da agua? 
(Obseryaęao: um litro de agua fria pesa aproximadamente 1 kg.) 


a. 

50°C. 

b. 

5°C. 

c. 

100°C. 

d. 

10°C. 

DESENHE 


Desenhe as capsulas de hidrataęao que se formam 
em torno do ion potassio e ion cloreto quando o cloreto de po- 
tassio (KC1) se dissolve na agua. Marque as cargas positivas, ne- 
gatiyas e parciais nos atomos. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 


7. 


8 . 


10 . 


11 . 


Em areas agricolas, os produtores prestam muita atenęao na 
previsao do tempo. Quando ha previsao de geada, os produtores 
pulverizam agua na lavoura para proteger as plantas. Utilize as 
propriedades da agua para explicar como esse metodo funcio- 
na. Mencione por que as ligaęóes de hidrogenio sao responsaveis 
por esse fenómeno. 


CONEXAO EVOLUTIVA 

Este capitulo explica como as propriedades emergentes da agua 
contribuem para a adaptabilidade do meio para vida. Ate recente- 
mente, cientistas assumiam que outras necessidades fisicas para a 
vida incluiam urna yariaęao moderada de temperatura, pH, pressao 
atmosferica e salinidade, assim como niveis baixos de compostos 
tóxicos. Essa visao mudou com a descoberta de organismos conhe- 
cidos como extremófilos, que foram encontrados florescendo em 
fontes sulfuricas acidas quentes, em torno de fendas hidrotermais 
profundas nos oceanos e em solos com altos niveis de metais tóxi- 
cos. Por que astrobiólogos estariam interessados em estudar os ex- 
tremófilos? O que a existencia de vida nesses ambientes extremos 
diria sobre a possibilidade de vida em outros planetas? 


PESQUISA CIENTIFICA 

Projete um experimento controlado para testar a hipótese de que 
a acidificaęao da agua causada pela chuva acida inibe o crescimen- 
to de Elodea, urna planta comum de agua doce (ver Figura 2.17). 


ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Algumas propriedades emergentes da agua contribuem para 
a adequaęao do ambiente para a vida. Em um ensaio sucinto 
(100-150 palavras) descreva como a habilidade da agua em fun- 
cionar como um solvente yersatil surge a partir da estrutura das 
moleculas de agua. 



Como os gatos bebem 
agua? Enquanto os caes 
formam conchas com sua 
lingua e trazem a agua a 
boca, os cientistas usando 
yideos de alta yelocidade 
mostraram que os gatos 
utilizam urna tecnica di- 
ferente para beber subs¬ 
tancias aquosas como 
agua e leite. O gato toca 
a ponta da lingua quatro 
vezes por segundo na 
agua e forma urna coluna 
de agua em direęao da sua boca (como voce pode ver na fotogra¬ 
fia), que entao fecha antes que a gravidade possa puxar a agua de 
volta para baixo. Descreva como as propriedades da agua permi- 
tem aos gatos beber agua dessa forma, incluindo como a estrutu¬ 
ra molecular da agua contribui para o processo. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 










A quimica organica e o 
estudo dos compostos de 
carbono 


Carbono: esqueleto da vida 

O rganismos vivos, como as plantas e os macacos-dourados-de-nariz-arre- 
bitado mostrados na Figura 4.1, sao formados por substancias ąufmicas 
compostas principalmente do elemento carbono. O carbono entra na biosfera 
por meio da aęao das plantas e outros organismos fotossintetizantes. As plan¬ 
tas utilizam a energia solar para transformar o C0 2 atmosferico nas moleculas 
da vida, que sao transferidas para os animais que se alimentam das plantas. 

De todos os elementos quimicos, o carbono e impar pela sua habilida- 
de de formar moleculas grandes, complexas e diversas, tornando possivel a 
diversidade de organismos que evoluiram na Terra. Proteinas, DNA, carboi- 
dratos e outras moleculas que distinguem a materia viva da materia inani- 
mada sao todos compostos por atomos de carbono ligados uns aos outros e 
a atomos de outros elementos. Hidrogenio (H), oxigenio (O), nitrogenio (N), 
enxofre (S) e fósforo (P) sao outros ingredientes comuns destes compostos; 
mas o elemento carbono (C) e o responsavel pela grandę diversidade das mo¬ 
leculas biológicas. 

As grandes moleculas biológicas, como as proteinas, sao o foco principal 
do Capitulo 5. Neste capitulo, vamos investigar as propriedades das molecu¬ 
las menores. Vamos utilizar essas moleculas menores para ilustrar os concei- 
tos da arquitetura molecular que aj udam a explicar por que o carbono e tao 
importante para a vida; e ao mesmo tempo, vamos realęar o tema de que as 
propriedades emergentes sao derivadas da organizaęao da materia nos orga¬ 
nismos vivos. 


4.2 


Os atomos de carbono 
podem formar diversas mo¬ 
leculas ligando-se a outros 
quatro atomos 


Alguns grupos quimicos sao 
essenciais para a funęao 
molecular 


▲ Atomos de carbono podem formar quatro 
ligaęóes com outros atomos, ou grupos de 
atomos, possibilitando urna vasta gama de 
moleculas. 


A Figura 4.1 Quais propriedades do carbono sao res- 
ponsaveis por seu papel como a molecula basica para a 
vida? 
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CONCEITO 4 . 1 

A qui'mica organica e o estudo dos compostos 
de carbono 


T Figura 4.2 


Pesquisa 


Moleculas organicas podem ser formadas 
sob condięóes que supostamente simulam as 
condiędes iniciais da Terra? 


Por razóes históricas, os compostos com carbono sao cha- 
mados de organicos, e o seu estudo e chamado de qmmi- 
ca organica. No inicio dos anos 1800, os ąmmicos tinham 
aprendido a sintetizar muitos compostos simples em la- 
boratório, pela combinaęao de elementos sob condięóes 
apropriadas. A sintese artificial de moleculas complexas 
extraidas a partir de materia viva ainda parecia impossi- 
vel. Acreditava-se que os compostos organicos poderiam 
ser sintetizados apenas por organismos vivos, por meio de 
urna foręa vital alem do escopo das leis da fisica e ąuimica. 

Os ąuimicos comeęaram a se afastar dessa noęao 
ąuando aprenderam a sintetizar compostos organicos 
em laboratório. Em 1828, Friedrich Wóhler, um quimi- 
co alemao, tentou obter um sal “inorganico”, o cianato de 
amónio, por meio da mistura de soluęóes de ions amónio 
(NH 4 + ) e ions cianeto (CNO ). Wóhler ficou perplexo ao 
perceber que obteve ureia, composto organico presente na 
urina dos animais. 

Nas decadas seguintes, foi desenvolvida em laborató- 
rios a sintese de compostos organicos cada vez mais com- 
plexos, reforęando a visao de que as leis da fisica e quimica 
controlam os processos da vida. A quimica organica foi re- 
definida como o estudo dos compostos de carbono, inde- 
pendentes da sua origem. Compostos organicos variam de 
moleculas simples, como o metano (CH 4 ), ate moleculas 
complexas, como as proteinas, com milhares de atomos. 

Moleculas organicas e a origem da vida na Terra 

Em 1953, Stanley Miller, estudante de pós- 
graduaęao de Harold Urey na Universidade de Chicago, aju- 
dou a trazer a sintese abiótica (nao viva) de compostos orga¬ 
nicos para o contexto da evoluęao. Estude a Figura 4.2 para 
aprender mais sobre esse experimento classico. A partir dos 
seus resultados, Miller concluiu que moleculas organicas 
complexas podem ser geradas espontaneamente em condi¬ 
ęóes equivalentes as da Terra primitiva. Voce pode avaliar 
os dados de um experimento relacionado no Exerdcio de 
Habilidades Cientificas. Esses experimentos sustentam a 
hipótese de que a sintese abiótica de compostos organicos, 
talvez em areas próximas a vulcóes, pode ter sido a etapa 
inicial da origem da vida (ver Capitulo 25). 

As porcentagens dos principais elementos da vida - C, 
H, O, N, S e P - sao bastante uniformes de um organismo 
para outro, refletindo a origem evolutiva comum de todas 
as formas de vida. No entanto, em funęao da versatilidade 
do carbono, esse sortimento limitado de unidades atómi- 
cas de construęao pode ser utilizado para formar urna va- 
riedade quase infinita de moleculas organicas. Diferentes 
especies de organismos e diferentes individuos de urna 
mesma especie sao diferenciados por yariaęóes nos tipos 
de moleculas organicas que produzem. De certa forma, a 
grandę diversidade de organismos vivos que obseryamos 


Experimento Em 1953, Stanley Miller elaborou um sistema fe- 
chado para simular as condięóes iniciais que supostamente existi- 
ram na Terra. Um frasco contendo agua simulou o oceano primi- 
tivo. A agua foi aquecida ate comeęar a evaporar e ser transferida 
para um segundo frasco, em posięao mais alta, que continha a 
"atmosfera" - urna mistura de gases. Faiscas foram descarrega- 
das na atmosfera sintetica para mimetizar relampagos. 

Q A "atmosfera" tinha uma 

mistura de gas hidrogenio 0 Faiscas foram 

(H 2 ), metano (CH 4 ), amónia lanęadas, imitando 

(NH 3 ) e vapor d'agua. relampagos. 



Miller coletava, periodicamente, "oceano" a agua precipitada e 
amostras para analise. moleculas dissolvidas. 

Resultados Miller identificou uma variedade de moleculas or¬ 
ganicas comuns nos organismos. Isso inclui compostos simples, 
como o formaldefdo (CH 2 0) e o cianeto de hidrogenio (HCN), e 
moleculas mais complexas, como aminoacidos e longas cadeias 
de carbono e hidrogenio, conhecidas como hidrocarbonetos. 

Conclusao As moleculas organicas, um passo inicial na origem 
da vida, podem ter sido sintetizadas a partir da materia abióti¬ 
ca na Terra primitiva. Embora novas evidencias indiquem que a 
atmosfera da Terra primitiva difere da "atmosfera" utilizada por 
Miller neste experimento, experimentos mais recentes, utilizan- 
do uma lista revisada de compostos quimicos, tambem deram 
origem a moleculas organicas. (Vamos explorar essa hipótese 
em mais detalhes no Capitulo 25.) 

Fonte: S. Miller, A production of amino acids under possible primitive Earth 
conditions, Science 117:528-529 (1953). 


E SE...? 


Se Miller tivesse aumentado a concentraęao de NH 3 no 


experimento, de que modo as quantidades relativas dos produtos 


HCN e CH 2 0 fossem alteradas? 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Trabalhando com mol e proporęao molar 


As primeiras moleculas biológicas poderiam ter sido 
formadas perto de vulcóes na Terra primitiva? Em 2007, 
Jeffrey Bada, antigo estudante do laboratório de Stanley Miller, 
descobriu alguns frascos de amostras de um experimento de Miller 
em 1958 que nunca haviam sido analisadas. Nesse experimento, 
Miller utilizou o gas sulfeto de hidrogenio (H 2 S) como um dos gases 
reagentes da mistura. Urna vez que H 2 S e liberado por vulcóes, o ex- 
perimento com H 2 S foi planejado para reproduzir as condięóes nas 
imediaęóes de vulcóes na Terra primitiva. Em 2011, Bada e colabo- 
radores publicaram os resultados das analises das amostras "perdi- 
das". Neste exercicio, voce ira fazer calculos utilizando a proporęao 
molar dos reagentes e produtos do experimento com H 2 S. 

Como o experimento foi realizado De acordo com as 
anotaęóes do laboratório, Miller utilizou o mesmo aparato do seu 
experimento original (ver Figura 4.2), mas a mistura de reagentes 
gasosos incluia metano (CH 4 ), dióxido de carbono (C0 2 ), sulfeto 
de hidrogenio (H 2 S), e amónia (NH 3 ). Após tres dias de simulaęao 
de atividade vulcanica, ele coletou amostras do liquido, purificou 
parcialmente os compostos quimicos e selou as amostras em fras¬ 
cos estereis. Em 2011, o grupo de pesquisadores de Bada utilizou 
modernas tecnicas analiticas para analisar os produtos contidos 
nos frascos para a presenęa de aminoacidos, as unidades que com- 
póem as proteinas. 

Dados do experimento A tabela abaixo mostra 4 dos 23 ami¬ 
noacidos detectados nas amostras do experimento de Miller de 1958. 


Produto gerado 

Formula molecular 

Proporęao molar 
(em relaęao a glicina) 

Glicina 

c 2 h 5 no 2 

1,0 

Serina 

c 3 h 7 no 3 

3,0 X 1(T 2 

Metionina 

CsHnNC^S 

1,8 X 1(T 3 

Alanina 

c 3 h 7 no 2 

1,1 


Interprete os dados 

1. Um mol corresponde ao numero de gramas de urna substancia 
que equivale a sua massa molecular (ou massa atómica) em 
daltons. Existem 6,02 X 10 23 moleculas (ou atomos) em 1 mol 
(numero de Avogrado; ver Conceito 3.2). A tabela de dados 
mostra a "proporęao molar" de alguns dos produtos do ex- 
perimento de Miller com H 2 S. Em urna proporęao molar, cada 
valor sem unidade e expresso em relaęao ao padrao/controle 
do experimento. Neste caso, o controle e o numero de mol 
do aminoacido glicina, considerado igual a 1. Por exemplo, a 
serina tern proporęao molar igual a 3,0 X 1CT 2 , ou seja, para 
cada mol de glicina ha 3 x 10” 2 mol de serina. (a) lndique a 
proporęao molar de metionina em relaęao a glicina e explique 



▲ Algumas das anotaęóes de Stanley Miller sobre seu experi- 
mento com sulfeto de hidrogenio (H 2 S) de 1958 e seus frascos 
originais. 


o que isso significa. (b) Quantas moleculas de glicina estao 
presentes em 1 mol? (c) Para cada 1 mol de glicina na amostra, 
quantas moleculas de metionina estao presentes? (Lembre-se 
de que para multiplicar dois numeros com expoentes, voce 
deve somar os expoentes; para dividi-los, voce deve subtrair o 
expoente do denominador do expoente do numerador). 

2. (a) Qual aminoacido esta presente em quantidade maior que a 
glicina? (b) Quantas moleculas a mais desse aminoacido estao 
presentes em relaęao a 1 mol de glicina? 

3. A sintese de produtos e limitada pela quantidade de reagen¬ 
tes. (a) Se um mol de CH 4 , C0 2 , H 2 S, e NH 3 for adicionado a 

1 litro de agua (= 55,5 mols de H 2 0) em um frasco, quantos 
mols de hidrogenio, carbono, oxigenio, nitrogenio e enxofre 
estao presentes no frasco? (b) A partir da formula molecular 
da tabela, quantos mols extra de cada elemento seriam neces- 
sarios para produzir um mol de glicina? (c) Qual e o numero 
maximo de mols de glicina que pode ser gerado neste frasco, 
com os ingredientes especificados, se nenhuma outra mo- 
lecula for formada? Explique. (d) Se a serina ou a metionina 
fossem produzidas individualmente, quais elementos seriam 
consumidos para cada aminoacido? Quanto de cada produto 
pode ser gerado? 

4. O experimento inicial de Miller nao continha H 2 S entre os 
reagentes (ver Figura 4.2). Quais dos compostos mostrados na 
tabela de dados pod em ser produzidos no experimento com 
H 2 S e nao no experimento inicial? 

Dados de E. T. Parker et al., Primordial synthesis of amines and amino 
acids in a 1958 Miller H2S-rich spark discharge experiment, Proceedings 
of the National Academy of Sciences USA 108:5526-5531 (2011). 
www.pnas.org/cgi/doi/10.1073/pnas. 1019191108. 


no planeta (e no registro fóssil) e possivel devido a inigua- 
lavel yersatilidade ąmrnica do elemento carbono. 


CONCEITO 


4.2 


REVISAO DO CONCEITO 4.1 


1. Por que Wóhler ficou surpreso ao perceber que havia sinteti- 
zado ureia? 


2. I^Hl Quando Miller realizou um experimento-controle 
na ausencia de descargas eletricas, nenhum composto or- 
ganico se formou. O que pode explicar esse resultado? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Os atomos de carbono podem formar diversas 
moleculas ligando-se a outros quatro atomos 

A chave para as caracteristicas ąmmicas de um atomo e a 
sua configuraęao eletrónica. Essa configuraęao determina 
o tipo e o numero de ligaęóes que o atomo pode formar 
com outros atomos. Lembre-se de que sao os eletrons de 
yalencia, aqueles presentes na camada mais externa, que 
estao disponiyeis para formar ligaęóes com outros atomos. 
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Molecula e estrutura molecular 

Formula 

molecular 

Formula 

estrutural 

Modelo de 
esfera e bastao 

Modelo de 

preenchimento espacial 

(a) Metano. Quando um atomo 
de carbono forma quatro 
ligaęoes simples com outros 
atomos, a molecula e 
tetraedrica. 

ch 4 

X 

i 

x — u — X 

1 

X 



(b) Etano. Uma molecula pode 
ter mais de um grupo 
tetraedrico de atomos com 
ligaęoes simples. (0 etano e 
constituido por dois desses 
grupos.) 

c 2 h 6 

X 

1 

x — u — X 

1 

x — u — X 

1 

X 




(c) Eteno (etileno). Quando dois 
atomos de carbono estao 
conectados por uma ligaęao 
dupla, todos os atomos ligados C 2 H 4 

aos atomos de carbono estao no 
mesmo piano; e a molecula e 
achatada. 




▲ Figura 4.3 A forma de tres moleculas organicas simples. 


A formaęao de ligaęoes com o carbono 

O carbono tem seis eletrons, dois na primeira camada ele- 
trónica e ąuatro na segunda, apresentando, portanto, qua- 
tro eletrons de valencia em uma camada que comporta ate 
oito eletrons. O atomo de carbono geralmente completa a 
camada de valencia compartilhando os quatro eletrons com 
outros atomos de modo que oito eletrons estejam presentes. 
Cada par de eletrons compartilhados constitui uma ligaęao 
covalente (ver Figura 2.10d). Em moleculas inorganicas, 
atomos de carbono geralmente formam ligaęoes covalentes 
simples ou duplas. Cada atomo de carbono atua como um 
ponto de intersecęao a partir do qual uma molecula pode 
ramificar-se em ate quatro direęóes. Isso permite que ato¬ 
mos de carbono formem moleculas grandes e complexas. 

Quando o atomo de carbono forma quatro ligaęoes 
covalentes simples, devido ao arranjo de seus quatro or- 
bitais hibridos, as ligaęoes formam angulos na direęao 
dos cantos de um tetraedro imaginario. Os angulos de 
ligaęao do metano (CH 4 ) sao de 109,5° (Figura 4.3a) e 
de valor aproximadamente igual em qualquer grupo de 
atomos onde o carbono formę quatro ligaęoes simples. 
O etano (C 2 H 6 ), por exemplo, tem a forma de dois te- 
traedros sobrepostos (Figura 4.3b). Em moleculas com 
mais atomos de carbono, cada grupo de carbono ligado 
a quatro outros atomos tem formato tetraedrico. No en- 
tanto, quando dois atomos de carbono estao ligados por 
ligaęao dupla, como no eteno (C 2 H 4 ), as ligaęoes dos dois 
atomos de carbono se encontram em um mesmo piano 
(Figura 4.3c). E conveniente representar moleculas por 
meio de suas fórmulas estruturais, como se todas as mo¬ 
leculas fossem planas, mas nao esqueęa de que as mole¬ 
culas sao tridimensionais e de que o formato da molecula 
e essencial para a sua funęao. 


Hidrogenio 

(valencia = 1) 


Oxigenio 

(valencia = 2) 


Nitrogenio 

(valencia = 3) 


Carbono 

(valencia = 4) 



▲ Figura 4.4 Valencias dos principais elementos das mole¬ 
culas organicas. Valencia e o numero de ligaęoes covalentes que o 
atomo pode formar. Em geral, e igual ao numero de eletrons neces- 
sarios para completar a camada de valencia (a camada mais externa 
- ver Figura 2.7). Todos os eletrons sao mostrados para cada atomo 
no diagrama de distribuięao eletrónica (parte superior). Apenas os 
eletrons na camada de valencia sao representados nas estruturas de 
Lewis (parte interior). Observe que o carbono pode formar quatro 
ligaęoes. 


Desenhe as estruturas de Lewis do sódio, do 
fósforo, do enxofre e do cloro. (Consulte a Figura 2.7) 


A configuraęao eletrónica do carbono torna-o co- 
yalentemente compativel com diversos elementos dis- 
tintos. A Figura 4.4 mostra a valencia do carbono e os 
compostos com os quais ele forma ligaęoes com maior 
frequencia - hidrogenio, oxigenio e nitrogenio. Esses 
sao os principais componentes atómicos das moleculas 
organicas. Essas valencias sao a base para as regras da 
formaęao de ligaęoes covalentes na quimica organica - o 
código de construęao para a arquitetura das moleculas 
organicas. 

Como as regras da formaęao de ligaęoes covalentes se 
aplicam a atomos de carbono pareados com outros atomos 
que nao o hidrogenio? Vejamos dois exemplos, a molecula 
simples do dióxido de carbono e a ureia. 
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Na molecula de dióxido de carbono (C0 2 ), um unico 
atomo de carbono liga-se a dois atomos de oxigenio por 
meio de ligaęóes covalentes duplas. A formula estrutural 
do C0 2 e a seguinte: 

o=c=o 

Cada linha na formula estrutural representa um par de ele- 
trons compartilhados. Portanto, as duas ligaęóes duplas do 
C0 2 tern o mesmo numero de eletrons compartilhados em 
ąuatro ligaęóes covalentes simples. Esse arranjo completa 
a camada de valencia de todos os atomos da molecula. 
Como o C0 2 e urna molecula simples e nao tern atomos de 
hidrogenio, com freąuencia e considerada urna molecula 
inorganica, mesmo contendo carbono. Seja o C0 2 chama- 
do de composto organico ou inorganico, ele e importante 
para o mundo vivo como fonte de carbono de todas as mo¬ 
leculas organicas nos organismos. 

A ureia, CO(NH 2 ) 2 , e o composto 
organico encontrado na urina, sintetiza- ^ 

do por Wóhler no inicio dos anos 1800. H x 
Novamente, cada atomo tern o numero N N 

necessario de ligaęóes covalentes. Nesse h h 

caso, o atomo de carbono forma liga- Ureia 

ęóes simples e ligaęóes duplas. 

A ureia e o dióxido de carbono sao moleculas com ape- 
nas um atomo de carbono. No entanto, como mostrado na 
Figura 4.3, um atomo de carbono pode utilizar um ou mais 
eletrons de valencia para formar ligaęóes covalentes com 
outros atomos de carbono, cada um capaz de formar outras 
ąuatro ligaęóes. Dessa forma, atomos de carbono podem 
estar ligados em cadeias de variedade ąuase infinita. 

A diversidade molecular se origina da variaęao dos 
esqueletos de carbono 

Cadeias de carbono formam o esąueleto da maioria das 
moleculas organicas. Os esąueletos variam em compri- 
mento e podem ser lineares, ramificados ou organizados 
em aneis fechados (Figura 4.5). Alguns esąueletos carbó- 
nicos apresentam ligaęóes duplas, que variam em numero 
e em localizaęao. Essa variaęao nos esąueletos carbónicos 
e urna fonte importante de complexidade molecular e da 
diversidade e que caracterizam a materia viva. Alem disso, 
atomos de outros elementos podem estar ligados ao esąue¬ 
leto carbónico nos locais disponiveis. 

Hidrocarbonetos 

Todas as moleculas mostradas nas Figuras 4.3 e 4.5 sao 
hidrocarbonetos - moleculas organicas compostas ape- 
nas por carbono e hidrogenio. Atomos de hidrogenio es- 
tao ligados a atomos do esąueleto carbónico sempre que 
eletrons estiverem disponiveis para formar ligaęóes cova- 
lentes. Hidrocarbonetos sao os principais componentes 
do petróleo, chamado de combustivel fóssil, pois consiste 
principalmente em restos parcialmente decompostos de 
organismos que viveram milhóes de anos atras. 

Apesar dos hidrocarbonetos nao predominarem nos 
organismos vivos; muitas das moleculas organicas de 


▼ Figura 4.5 Quatro variaęóes possiveis nos esąueletos 
carbónicos. 


(a) Comprimento 

H H H H H 


H H H H H 

Etano Propano 

Esgueletos carbónicos variam em extensao. 


(b) Ramificaęao 


h 



H—C 

.—H 

H H H H 

1 1 1 1 

H 

H 

H-C-C-C-C-H 

1 1 1 T 

1 

H—C—C 

1 

c —h 

H H H H 

1 1 1 

H H H 

Butano 

2-Metilpropano 

(comumente chamado de isobutano) 

Esgueletos podem ser lineares ou ramificados. 



(c) Ligaęóes duplas 


H H H H 

1 1 1 1 

H H H H 

1 1 1 1 

H— C=C —C —C— H 

H — C—C = C — C —H 

1 1 

H H 

H H 

1-Buteno 

2-Buteno 

0 esqueleto pode conter ligaęóes duplas, que podem variar 
a sua localizaęao. 


(d) Presenęa de aneis 



H 

Ciclo-hexano Benzeno 


Alguns esqueletos carbónicos sao arranjados em aneis. Na formula 
estrutural abreviada de cada composto (a direita), cada canto 
representa um carbono ligado a atomos de hidrogenio. 


urna celula possuem regióes compostas apenas por ato¬ 
mos de carbono e hidrogenio. Por exemplo, as moleculas 
conhecidas como acidos graxos possuem longas caudas 
hidrocarbonadas ligadas a poręao nao hidrocarbonada 
(Figura 4.6). Tanto o petróleo ąuanto os acidos graxos sao 
insoluveis em agua; ambos sao compostos hidrofóbicos, 
pois a grandę maioria das suas ligaęóes sao relativamente 
apolares, entre carbono-hidrogenio. Outra caracteristica e 
que os hidrocarbonetos podem sofrer reaęóes que liberam 
ąuantidades relativamente grandes de energia. A gasolina 
que abastece os carros e composta por hidrocarbonetos, e 
as caudas hidrocarbonadas dos acidos graxos atuam como 
combustivel armazenado em embrióes de plantas (semen- 
tes) e em animais. 



















Nucleo 



▲ Figura 4.6 O papel dos hidrocarbonetos nos acidos graxos. (a) As celulas 
adiposas dos manmferos armazenam moleculas de acidos graxos como reserva de 
energia. Esta micrografia mostra parte de uma celula adiposa humana contendo 
goticulas de gordura, cada qual com um grandę numero de moleculas de acidos 
graxos. (b) Uma molecula de acido graxo e composta por uma pequena poręao nao 
hidrocarbonada, ligada a tres caudas hidrocarbonadas, que contribuem para o cara- 
ter hidrofóbico dos acidos graxos. As caudas podem ser clivadas para gerar energia. 
(Preto = carbono; cinza = hidrogenio; vermelho = oxigenio.) 


De que forma as caudas hidrocarbonadas sao responsaveis 
pela natureza hidrofóbica dos acidos graxos? (Ver Conceito 3.2) 
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do olho, do isómero cis para o isómero trans 
(ver Figura 50.17). Outro exemplo envolve 
as gorduras trans , que serao discutidas no 
Capitulo 5. 

Enantiómeros sao isómeros que con- 
sistem em imagens especulares um do outro 
e que diferem em sua forma devido a pre- 
senęa de um atomo de carbono assimetrico, 
um atomo ligado a quatro diferentes atomos 
ou grupos de atomos. (Ver o carbono cen¬ 
tral nos modelos de esfera e bastao mos- 
trados na Figura 4.7c.) Os quatro grupos 
podem estar dispostos no espaęo em torno 
do carbono assimetrico de duas formas, 
imagens especulares uma da outra. Enanti¬ 
ómeros sao, de certa forma, as yersóes equi- 


Isómeros 

Variaęóes na estrutura das moleculas organicas podem ser 
yistas nos isómeros, compostos com igual numero de ato¬ 
mos dos mesmos elementos, mas diferentes estruturas; e 
por consequencia, diferentes propriedades. Examinaremos 
tres tipos diferentes de isómeros: isómeros estruturais, isó¬ 
meros cis-trans , e enantiómeros. 

Isómeros estruturais diferem no arranjo covalente 
dos atomos. Compare, por exemplo, os dois compostos 
de cinco atomos de carbono na Figura 4.7a. Ambos tern 
a formula molecular C 5 E1 12 , mas diferem no arranjo cova- 
lente dos esqueletos carbónicos. O esqueleto e linear em 
um dos compostos, mas ramificado no outro. O numero 
de isómeros possiveis aumenta significativamente con- 
forme o esqueleto carbónico aumenta de tamanho. Exis- 
tem apenas tres formas de C 5 E1 12 (duas sao mostradas na 
Figura 4.7a), mas existem 18 yariaęóes de C 8 H 18 e 366.319 
isómeros estruturais possiveis de C 20 H 42 . Isómeros estru¬ 
turais tambem podem diferir quanto a localizaęao das li- 
gaęóes duplas. 

Nos isómeros cis-trans (antes denominados isóme¬ 
ros geometricos ), atomos de carbono formam ligaęóes 
covalentes com os mesmos atomos, mas esses atomos di¬ 
ferem no seu arranjo espacial devido a ausencia de flexi- 
bilidade das ligaęóes duplas. Ligaęóes simples permitem 
que os atomos ligados tenham total liberdade de rotaęao 
ao longo do eixo da ligaęao, sem alteraęóes no composto. 
No entanto, as ligaęóes duplas nao permitem essa rota¬ 
ęao. Se uma ligaęao dupla une dois atomos de carbono, 
e cada carbono possui dois atomos diferentes (ou grupos 
de atomos) ligados a ele, entao dois isómeros cis-trans sao 
possiveis. Considere uma molecula simples com dois ato¬ 
mos de carbono unidos por uma ligaęao dupla, cada um 
deles com um atomo H e X ligados a eles (Figura 4.7b). 
O arranjo com os dois X no mesmo lado da ligaęao dupla 
e chamado de isómero cis , e o arranjo com os dois X em 
lados opostos da ligaęao dupla e chamado isómero trans. 
A diferenęa sutil na forma de dois isómeros geometricos 
pode afetar a atividade biológica das moleculas organicas. 
Por exemplo, a bioquimica da visao envolve uma altera- 
ęao induzida pela luz no retinal, um composto quimico 


▼ Figura 4.7 Tres tipos de isómeros, compostos com 
igual formula molecular, mas diferentes estruturas. 


(a) Isómeros estruturais 


H H H H H 

. | 1 1 1 1 . 

H 

i 

H—C —H 

H | H H 
III 

H—C—C—C—C—C—H 

X 

i 

-u- 

1 

-u- 

1 

-u- 

1 

-u- 

1 

X 

lilii 

H H H H H 

1 1 1 1 

H H H H 

Pentano 

2-metil butano 

Isómeros estruturais diferem no padrao das ligaęóes covalentes. 

como visto neste exemplo dos dois isómeros de C 5 H 12 . 


(b) Isómeros cis-trans 


X X 

\=c / 

/ \ 

H H 

isómero c/s: Dois X do 
mesmo lado. 


H 

\-c/ 

/ \ 

H 

isómero trans. Dois X em lados 
opostos. 


Isómeros cis-trans diferem no arranjo ao redor da ligaęao dupla. 
Nestes diagramas, X representa um atomo ou grupo de atomos 
ligados ao carbono da ligaęao dupla. 


(c) Enantiómeros 


CO,H 



CO,H 


isómero L 


nh 2 nh H Ty 
ch 3 

isómero D 


Enantiómeros diferem no arranjo espacial ao redor do carbono 
assimetrico, resultando em moleculas de imagens especulares, 
assim como a mao esquerda e a direita. Os dois isómeros sao 
designados como isómero L e isómero D, do latim esquerda e 
direita (levo e dextro). Enantiómeros nao podem ser sobrepostos. 


© Pearson Education, Inc. 

Existem tres isómeros estruturais para C 5 H U . Desenhe 
o isómero nao mostrado em (a). 


DESENHE 
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Farmaco 

Efeitos 

Enantiómero 

eficaz 

Enantiómero 

ineficaz 

Ibuprofeno 

Reduz a 
inflamaęao 
e a dor 

w 

5-lbuprofeno 

/?-Albuterol 

Albuterol 

Relaxamento 
da musculatura 
dos brónquios 
(rotas aereas), 
melhorando o 
fluxo de ar em 
pacientes asmaticos 

'j* v 'M' 

/?-lbuprofeno 5-Albuterol 


▲ Figura 4.8 A importancia farmacológica dos enantióme- 
ros. Ibuprofeno e albuterol sao exemplos de farmacos cujos enan- 
tiómeros tem efeitos distintos. (Se/? sao letras utilizadas aqui para 
distinguir os enantiómetros.) O ibuprofeno e comumente vendido 
como uma mistura dos dois enantiómeros; o enantiómero 5 e 100 
vezes mais eficiente que o isómero R. O albuterol e sintetizado e 
comercializado apenas como a forma R do medicamento; a forma 5 
anula a forma ativa R. 


yalentes a mao esąuerda e a mao direita de uma molecu¬ 
la. Assim como a mao direita nao entra em uma luva da 
mao esąuerda, uma molecula “direita” nao ira encaixar no 
mesmo espaęo destinado a uma molecula “esąuerda” Em 
geral, apenas um unico isómero e biologicamente ativo, 
pois apenas uma forma e capaz de se ligar a moleculas 
especificas em um organismo. 

O conceito de enantiómeros e importante para a in- 
dustria farmaceutica, pois os dois enantiómeros de uma 
farmaco podem nao ser igualmente eficazes, como no 
caso do ibuprofeno e do medicamento para asma albuterol 
(Figura 4.8). A metanfetamina tambem tem dois isómeros 
com efeitos bastante diferentes. Um enantiómero e vician- 
te e conhecido como a droga speed ou crank , vendida ile- 
galmente nas ruas pelo trafico de drogas. O outro isómero 
tem efeito muito mais fraco eeo ingrediente ativo do va- 
porizador vendido sem receita medica para o tratamento 
de congestao nasal. Os diferentes efeitos dos enantiómeros 
no nosso organismo demonstram como os organismos sao 
sensiveis mesmo a yariaęóes sutis da arąuitetura molecu- 
lar. Novamente, percebemos que as moleculas tem pro- 
priedades emergentes que dependem do arranjo especifico 
dos seus atomos. 


REVISAO DO CONCEITO 4.2 


1 . 

2 . 

3. 

4. 


DESENHE 


(a) Desenhe a 
(b) Desenhe o isómero trans de C 2 H 2 CI 


formula estrutural de C 2 H 4 . 


Quais moleculas da Figura 4.5 sao isómeros? Para cada par, 
identifique o tipo de isomeria. 


Qual a semelhanęa quimica entre a gasolina e os acidos 
graxos? 


O propano (C 3 H 8 ) pode formar isómeros? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 4.3 

Alguns grupos q u im i cos sao essenciais para a 
funęao molecular 

As propriedades de uma molecula organica nao dependem 
apenas do arranjo do esąueleto carbónico, mas tambem 
dos grupos ąuimicos ligados ao esąueleto. Podemos con- 
siderar os hidrocarbonetos, as moleculas organicas mais 
simples, como a estrutura basica para moleculas organicas 
mais complexas. Diyersos grupos ąuimicos podem substi- 
tuir um ou mais dos atomos de hidrogenio de um hidrocar- 
boneto. Esses grupos podem participar de reaęóes ąuimi- 
cas ou contribuir de modo indireto para a funęao por meio 
de seus efeitos na estrutura da molecula; eles tambem aju- 
dam a conferir a cada molecula suas propriedades unicas. 

Os grupos qui'micos mais importantes no 
processo da vida 

Considere as diferenęas entre o estradiol (um tipo de estro- 
genio) e a testosterona. Esses compostos sao os hormónios 
sexuais feminino e masculino, respectivamente, em seres 
humanos e em outros yertebrados. Ambos sao esteroides, 
moleculas organicas com esąueleto carbónico comum, em 
forma de ąuatro aneis fusionados. Ambos diferem apenas 
nos grupos ąuimicos ligados aos aneis (mostrados aqui na 
forma abreviada); as diferenęas na arąuitetura molecular 
estao destacadas em azul: 



As diferentes aęóes dessas duas moleculas em diyersos alvos 
espalhados pelo corpo sao a base para a distinęao de genero, 
produzindo as caracteristicas contrastantes entre machos e 
femeas em yertebrados. Assim, ate mesmo nossa sexualidade 
tem sua base biológica na yariaęao da arąuitetura molecular. 
Nesse caso, os grupos ąuimicos sao importantes, pois alte- 
ram a estrutura molecular, contribuindo para a funęao. 

Em outros casos, os grupos ąuimicos estao direta- 
mente envolvidos em reaęóes ąuimicas; sendo conhecidos 
como grupos funcionais. Cada grupo funcional tem pro¬ 
priedades especificas, e participam de reaęóes ąuimicas de 
maneira caracteristica. 

Os sete grupos ąuimicos mais importantes para os pro- 
cessos biológicos sao hidroxila, carbonila, carboxila, amino, 
sulfidrila, fosfato e metila. Os primeiros seis grupos podem 
ser ąuimicamente reativos; e todos, exceto o grupo sulfidrila, 
sao tambem hidrofilicos e, portanto, aumentam a solubili- 
dade dos compostos organicos em agua. O grupo metila e 
nao reativo, mas atua como grupo de reconhecimento nas 
moleculas biológicas. Estude a Figura 4.9 para se familiari- 
zar com esses grupos ąuimicos biologicamente importantes. 
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Grupo quimico 


Propriedades do grupo quimico 
e nome do composto 


Exemplos 


Grupo hidroxila (—OH) 


—OH 


(pode ser representado 
como HO—) 


E polar em decorrencia da eletronegatividade 
do atomo de oxigenio. Forma ligaęóes de 
hidrogenio com moleculas de agua, ajudando 
a dissolver compostos organicos como os 
aęucares. 

Nome dos compostos: Alcoóis (nomes 
especfficos geralmente com a terminaęao - ol ) 


H H 

I I 

H —C—C—OH 

I I 

H H 


Etanol, o alcool presente 
nas bebidas alcoólicas 


Grupo carbonila (= O) 



Aęucares com grupos cetona sao chamados 
cetoses; aqueles com aldefdos sao chamados 
aldoses. 

Nome dos compostos: Cetona (grupo 
carbonila ligado ao esqueleto de carbono) 
ou aldeido (grupo carbonila ligado a 
extremidade do esgueleto de carbono) 


H—C- 

I 

H 


-C—H 

I 

H 


// 


H H 

I I 

-C—C- 

1 1 \ 

H H H 


Acetona, a cetona mais simples Propanal, urn aldeido 


Grupo carboxila (—COOH ) 


—C 


J 


OH 


Atua como acido (capaz de doar H + ) devido 
a polaridade da ligaęao covalente entre 
oxigenio e hidrogenio. 

Nome dos compostos: Acido carboxflico ou 
acido organico 


H 

I 

H —C- 

I 

H 


/ 


1/ 

\ 

OH 


\ 

O" 


Acido acetico, molecula que 
confere o sabor acido ao 
vinagre 


Forma ionizada de —COOH 
(fon carboxilato), 
encontrado em celulas 


Grupo amino (— NH 2 


v. 



Atua como base, capaz de receber urn H + 
da soluęao circundante (agua, nos 
organismos vivos). 

Nome dos compostos: Amina 


O 


H 


r -> 

H 


H 

/ 


1 

-N 

+ H + 

- + N — H 

\ 



H 


H 

^_ / 


Vi. 

HO 7 ^ 


Glicina, urn aminoacido 
(observe seu grupo carboxila) 


Forma ionizada de — NH 2 , 
encontrada nas celulas 


Grupo sulfidrila (—SH) 


— SH 


(pode ser 
representado HS - 


Dois grupos —SH podem reagir, formando 
urna "ligaęao cruzada" que ajuda a 
estabilizar a estrutura de protefnas. As 
ligaęóes cruzadas das protefnas do cabelo 
mantem a resistencia e curvatura do cabelo; 
em salóes de beleza, tratamentos 
permanentes rompem as ligaęóes cruzadas e 
depois as formam novamente enquanto o 
cabelo se encontra na forma desejada. 

Nome dos compostos: Tiol 






OH 


H —C —CH 2 —SH 




Cistema, urn aminoacido 
contendo enxofre 


N 

X H 



Contribui com cargas negativas 
(1 quando localizado em urna cadeia 
fosfato; 2 quando na extremidade da 
cadeia). Quando ligado, confere as 
moleculas a capacidade de reagir com agua, 
liberando energia. 

Nome dos compostos: Fosfato organico 


OH OH H 

I I I 

H—C—C —C- 

I I I 

H H H 



Glicerol fosfato, participa 
de diversas reaęóes qufmicas 
importantes nas celulas 


Grupo metila (— CH 3 ) 


4 - 


— C —H 


Afeta a expressao de genes quando presente 
no DNA ou em protefnas ligadas ao DNA. 
Afeta a forma e a funęao dos hormónios 
sexuais masculinos e femininos. 

Nome dos compostos: Composto metilado 


NH 2 

i 




.CH, 




5-metil citosina, urn 

componente do DNA que foi 
modificado pela adięao de 
urn grupo metila 


▲ Figura 4.9 Alguns grupos guimicos biologicamente importantes. 
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ATP: importante fonte de energia para os 
processos celulares 

A coluna “Grupo fosfato” da Figura 4.9 mostra um exemplo 
simples de uma molecula de fosfato organico. Um fosfato or- 
ganico mais complexo, a adenosina trifosfato, ou ATP, deve 
ser mencionado, pois a sua funęao na celula e muito impor¬ 
tante. O ATP consiste em uma molecula organica chamada 
de adenosina ligada a uma serie de tres grupos fosfato: 


Quando tres fosfatos estao presentes em serie, como no 
ATP, um fosfato pode ser liberado como resultado de uma 
reaęao com a agua. Esse ion fosfato inorganico, HOPO3 - , e 
freąuentemente abreviado como (P)i neste livro, e um gru¬ 
po fosfato em uma molecula organica e representado como 
(P). Tendo perdido um de seus fosfatos, o ATP se torna 
adenosina ^'fosfato, ou ADP. Embora as vezes se diga que o 
ATP “armazena” energia, e mais correto considera-lo uma 
molecula que “armazena” o potencial de reagir com agua. 
Essa reaęao libera energia que pode ser utilizada pela ce¬ 
lula. Vamos aprender isso em mais detalhes no Capitulo 8. 

Reage 

_com H 2 0 

®-0-0- | Adenosina] -►©. + 0-0- [Adenosina | + Energia 

ATP Fosfato ADP 

inorganico 



REVISAO DO CONCEITO 4.3 


1. 0 que o termo aminoacido indica sobre a estrutura molecular 
dessas moleculas? 


2 . 

3. 


Que alteraęóes qufmicas ocorrem quando o ATP reage com a 
agua e libera energia? 


Supondo que voce tenha uma molecula organica 
como a glicina (ver a Figura 4.9, exemplo de grupo sulfi- 
drila) e remova quimicamente o grupo —NH 2 e o substitua 
por —COOH. Desenhe a formula estrutural dessa molecu¬ 
la e faęa interferencias sobre suas propriedades quimicas. 
0 atomo de carbono central e assimetrico antes da substi- 
tuięao? E depois? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Os elementos qui'micos da vida: uma revisao 

A materia viva, como vimos, consiste principalmente em 
carbono, oxigenio, hidrogenio e nitrogenio, com quantida- 
des menores de enxofre e fósforo. Todos esses elementos 
formam fortes ligaęóes covalentes, caracteristica essencial 
na arquitetura das moleculas organicas complexas. De to¬ 
dos esses elementos, o carbono e o especialista em ligaęóes 
covalentes. A yersatilidade do carbono torna possivel uma 
grandę diversidade de moleculas organicas; cada qual com 
propriedades particulares, que emergem do arranjo impar 
do esqueleto carbónico e dos grupos quimicos ligados ao es- 
queleto. Essa yariaęao em nivel molecular e a base para a ri- 
queza de diversidade biológica obseryada em nosso planeta. 


4 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 4. i 

A quimica organica e o estudo dos compostos de 
carbono (p. 57-58) 

• Os compostos organicos, inicialmente considerados oriundos ape- 
nas dos organismos vivos, foram enfim sintetizados em laboratório. 

• A materia viva e composta principalmente por carbono, oxigenio, 
hidrogenio e nitrogenio. A diversidade biológica resulta da habili- 
dade do carbono em formar um grandę numero de moleculas com 
propriedades e estruturas particulares. 

] Como os experimentos de Stanley Miller sustentam a hipótese de 
que, mesmo na origem da vida, as leis da flsica e qulmica governam os 
processos da vida? 

CONCEITO 4.2 

Os atomos de carbono podem formar diversas moleculas 
ligando-se a outros quatro atomos (p. 58-62) 

• O carbono, com valencia igual a ąuatro, pode formar ligaęóes com 
diversos outros atomos, incluindo O, H e N. O carbono tambem 


pode fazer ligaęóes com outros atomos de carbono, formando o 
esąueleto carbónico dos compostos organicos. Esses esąueletos 
variam em comprimento e em forma, e tern sitios de ligaęao para 
atomos de outros elementos. 

• Hidrocarbonetos sao formados apenas por carbono e hidrogenio. 

• Isómeros sao compostos de formula molecular igual, mas com di- 
ferentes estruturas e, portanto, diferentes propriedades. Existem 
tres tipos de isómeros: isómeros estruturais, isómeros cis-trans 
e enantiómeros. 

\ Considere a Figura 4.9. Que tipo de isómeros sao a acetona e o 
propanal? Quantos atomos de carbono assimetrico estao presentes na 
molecula de acido acetico, glicina e glicerol fosfato? Essas moleculas po¬ 
dem existir na forma de enantiómeros? 

CONCEITO 4.3 

Alguns grupos quimicos sao essenciais para a funęao 
molecular (p. 62-64) 

• Os grupos ąuimicos ligados ao esąueleto carbónico das moleculas 
organicas participam de reaęóes ąuimicas (grupos funcionais) 
ou contribuem para a funęao, afetando a estrutura molecular 
(Figura 4.9). 

• O ATP (adenosina trifosfato), e formado por uma adenosina liga¬ 
da a tres grupos fosfato. O ATP pode reagir com a agua, formando 


















BIOLOGIA DE CAMPBELL 65 


fosfato inorganico e ADP (adenosina difosfato). Essa reaęao libera 
energia que pode ser utilizada pela celula. 

Reage 
com H 2 0 

Adenosina~| -► ®. + ®-®- |~Adenosina | + Energia 

ATP Fosfato ADP 

inorganico 

] Como o grupo metila difere quimicamente dos demais se/s impor- 
tantes grupos guimicos mostrados na Figura 4.9? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. A ąuimica organica e atualmente definida como: 

a. o estudo dos compostos oriundos apenas a partir de celulas 
vivas. 

b. o estudo dos compostos de carbono. 

c. o estudo dos compostos naturais (em oposięao aos compos¬ 
tos sinteticos). 

d. o estudo dos hidrocarbonetos. 

2. Qual grupo funcional nao esta presente nesta molecula? 


a. 

b. 

Carboxila 

Sulfidrila 

HO \ 

C H 

c. 

d. 

Hidroxila 

Amino 

1 1 

H— C—C— OH 

1 I 



N H 



/ \ 

H H 


3 Qual grupo ąuimico e mais provavel- 

mente o responsavel pelo carater de base de urna molecula orga¬ 
nica (ver Conceito 3.3)? 

a. Hidroxila 

b. Carbonila 

c. Amino 

d. Fosfato 

NIVEL 2: APLICAęAO/AN ALI SE 

4. Qual dos seguintes hidrocarbonetos tern ligaęao dupla no esąue- 


leto carbónico? 
a. C 3 H 8 

c. C 2 H 4 


b. C 2 H 6 

d. C 2 H 2 


Escolha o termo que descreye corretamente as 

relaęóes entre es- 

tas duas moleculas de aęucar: 

a. isómeros estruturais 

b. isómeros cis-trans 

H 

1 

H—C—OH 


c. enantiómeros 

d. isótopos 

1 

c=o 

1 

1 

H—C — OH 

1 


H—C—OH 

i 

H—C — OH 

i 


1 

H 

1 

H 


6. Identifiąue o carbono assimetrico na molecula abaixo: 


OH H 

H 

H 

1 b Ic 

Id 

1 e 

■c—c- 

| i 

-c- 

1 

-C—H 

i 

H H 

H 

H 


7. Que aęao pode originar um grupo carbonila? 

a. A troca de um —OH de um grupo carboxilico por um hi- 
drogenio. 

b. A adięao de um tiol a urna hidroxila. 


c. A adięao de urna hidroxila a um fosfato. 

d. A troca de um nitrogenio de urna amina por um oxigenio. 

8. Qual das moleculas mostradas na Questao 5 tern um atomo de 
carbono assimetrico? Qual e o carbono assimetrico? 


NIN/EL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9. CONEXAO EVOLUTIVA 

Alguns cientistas acreditam que a vida em outros 
lugares do universo pode ser baseada no elemento silicio e nao 
em carbono como na Terra. Observe o diagrama de distribuięao 
eletrónica do silicio na Figura 2.7 e desenhe a estrutura de pon- 
tos de Fewis para o silicio. Quais propriedades o silicio compar- 
tilha com o carbono que tornam a vida baseada no silicio mais 
provavel que a vida baseada no neónio ou no aluminio? 


10. PESQUISA CIENTIFICA 

Ha 50 anos, mulheres gravidas que foram medicadas com tali- 
domida para enjoos matinais deram a luz crianęas com defeitos 
congenitos. A talidomida e urna mistura de dois enantiómeros, 
um capaz de reduzir os enjoos matinais, e o outro causador de 
graves defeitos congenitos. Atualmente, o FDA aprovou esse me- 
dicamento para o uso em individuos nao gestantes com doenęa 
de Hansen (hanseniase), ou mieloma multiplo recem-diagnosti- 
cado, um tipo de cancer sanguineo e de medula. O enantióme- 
ro benefico pode ser sintetizado e administrado aos pacientes, 
mas ao longo do tempo, o enantiómero benefico e o causador de 
efeitos negativos podem ser detectados no organismo. Proponha 
urna possivel explicaęao para a presenęa do enantiómero de efei¬ 
tos negativos. 


11. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 


12 . 



Em 1918, urna epidemia da doenęa do sono causou urna paralisia 
incomum em alguns sobreviventes, similar aos sintomas avanęa- 
dos da doenęa de Parkinson. Anos mais tarde, L-dopa (abaixo, a 
esquerda), um composto quimico utilizado no tratamento da 
doenęa de Parkinson, foi administrada a alguns desses pacientes. 
A L-dopa foi bastante eficaz na eliminaęao da paralisia, pelo me- 
nos temporariamente. No entanto, o seu enantiómero, D-dopa 
(a direita), posteriormente nao mostrou efeito algum, assim 
como no tratamento da doenęa 
de Parkinson. Em um ensaio 
sucinto (100-150 palavras), dis- 
cuta como a eficacia de um 
enantiómero e a ausencia de 
efeitos do outro pode ilustrar o 
tema da estrutura e funęao. 


L-dopa D-dopa 


Explique como a estrutura 
quimica de atomo de car¬ 
bono e responsavel pelas 
diferenęas entre leóes ma- 
chos e femeas, conforme 
obseryadas na imagem. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
















Estrutura e Funęao de Gra 
Moleculas Biológicas 


CONCEITOS-CH AVE 

Macromoleculas sao poli- 
meros compostos por mo- 
nómeros 

Carboidratos servem como 
combustivel e materiał de 
construęao 

Os lipideos sao urn grupo 
diversificado de moleculas 
hidrofóbicas 

As proteinas apresentam 
grandę variedade de estru- 
turas, o que resulta em urna 
variedade de funęoes 

Os acidos nucleicos armaze- 
nam, transmitem e ajudam 
a expressar a informaęao 
hereditaria 

A genómica e a proteómica 
transformaram a pesquisa 
biológica e suas aplicaęóes 


▲ Figura 5.1 Por que a estrutura de uma 
proteina e importante para a sua funęao? 


As moleculas da vida 


L evando em conta a grandę complexidade da vida na Terra, e surpreendente 
que as grandes moleculas de importancia crucial para todas as coisas vi- 
vas - desde bacterias ate elefantes - podem ser agrupadas em apenas qua- 
tro classes principais: carboidratos, lipideos, proteinas e acidos nucleicos. 
Na escala molecular, membros de tres dessas classes - carboidratos, proteinas 
e acidos nucleicos - sao enormes e, por isso, denominados macromoleculas. 
Por exemplo, uma proteina consiste em milhares de atomos que formam uma 
molecula colossal, de massa superior a 100.000 daltons. Considerando o ta- 
manho e a complexidade das macromoleculas, e notavel que os bioquimicos 
tenham determinado a estrutura detalhada de tantas delas. A imagem mostra- 
da na Figura 5.1 e o modelo molecular de uma proteina denominada alcool 
desidrogenase, que cataboliza o alcool nos organismos. 

A arquitetura das grandes moleculas biológicas desempenha papel es- 
sencial na sua funęao. Assim como a agua, as moleculas organicas simples, as 
grandes moleculas biológicas exibem propriedades unicas originadas pelo ar- 
ranjo ordenado dos seus atomos. Neste capitulo, inicialmente vamos abordar 
como as macromoleculas sao formadas. Depois, examinaremos a estrutura e a 
funęao de todas as quatro classes de grandes moleculas biológicas: carboidra¬ 
tos, lipideos, proteinas e acidos nucleicos. 
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CONCEITO 5.1 

Macromoleculas sao polimeros compostos 
por monómeros 

As macromoleculas de tres das ąuatro classes dos com¬ 
postos organicos da vida - carboidratos, protemas e acidos 
nucleicos, com exceęao dos lipideos - sao moleculas em 
cadeia, chamadas de polimeros (do grego, polys, muitas, e 
meros, partes). Um polimero e urna longa molecula forma- 
da por subunidades semelhantes ou identicas, unidas por 
ligaęóes covalentes, assim como um trem e composto por 
diversos vagóes. As unidades repetitivas que compóem as 
subunidades de um polimero sao moleculas menores cha¬ 
madas de monómeros (do grego, monos, unico). Algumas 
moleculas que atuam como monómeros possuem outras 
funęóes próprias. 

A smtese e a divagem de polimeros 

Embora cada classe de polimeros seja composta por di- 
ferentes tipos de monómeros, os mecanismos quimicos 
pelos quais as celulas sintetizam e clivam os polimeros 
sao basicamente iguais em todos os casos. Nas celulas, 
esses processos sao facilitados por enzimas, macromo¬ 
leculas especializadas que aceleram as reaęóes quimicas. 
Os monómeros sao conectados por urna reaęao em que 
duas moleculas sao covalentemente ligadas, com a libera- 
ęao de urna molecula de agua; esse processo e conhecido 
como reaęao de desidrataęao (Figura 5.2a). Quando a li¬ 
gaęao se forma entre os dois monómeros, cada monómero 
contribui para a formaęao de parte da molecula de agua 
liberada durante a reaęao: um monómero fornece o grupo 
hidroxila (—OH), e o outro fornece o hidrogenio (—H). 
Essa reaęao pode ser repetida a medida que monómeros 
sao adicionados a cadeia, um a um, formando o polimero. 

Os polimeros sao clivados em monómeros por hidró- 
lise; processo que e essencialmente o inverso da reaęao de 
desidrataęao (Figura 5.2b). Hidrólise significa quebrar 
utilizando agua (do grego, hydro , agua, e lysis, quebra). 
A ligaęao entre os monómeros e clivada pela adięao de urna 
molecula de agua, com o hidrogenio de urna molecula de 
agua se ligando a um monómero e o grupo hidroxila se li- 
gando ao outro monómero. Um exemplo de hidrólise que 
ocorre em nosso corpo e o processo de digestao. A maior 
parte da materia organica em nossos alimentos esta na for¬ 
ma de polimeros, muito grandes para entrar em nossas ce¬ 
lulas. No interior do trato digestório, diversas enzimas agem 
sobre os polimeros, acelerando a hidrólise. Os monómeros 
liberados sao, entao, absorvidos pela corrente sanguinea e 
distribuidos por todas as celulas do corpo. Em seguida as 
celulas utilizam reaęóes de desidrataęao para agrupar os 
monómeros em novos e distintos polimeros, que podem 
desempenhar funęóes especificas, necessarias para a celula. 

A diversidade dos polimeros 

Cada celula tern milhares de tipos distintos de macromo¬ 
leculas; esse conjunto varia de um tipo celular para outro. 


▼ Figura 5.2 A smtese e a clivagem dos polimeros. 


(a) Reaęao de desidrataęao: smtese do polimero 

HO— 1—2—3 -O 

Polimero curto 

A desidrataęao remove uma 
molecula de agua, formando 
uma nova ligaęao 

HO- 1 — 2 — 3 - 

Polimero mais longc 

<S> O H 

Monómero nao ligado 

- 4 -H 

) 

(b) Hidrólise: clivagem do polimero 

HO- 1 — 2 — 3 - 

A hidrólise adiciona 
moleculas de agua, 
rompendo as ligaęóes 

HO- 1—2 — 3 -O 

- 4 -H 

^ ® 


As diferenęas hereditarias entre dois parentes próximos, 
como entre irmaos nos seres humanos, sao o reflexo de pe- 
quenas variaęóes nos polimeros, particularmente no DNA 
e nas protemas. As diferenęas moleculares entre pessoas 
nao aparentadas sao mais extensas, e as diferenęas entre 
especies sao ainda maiores. A diversidade das macromole¬ 
culas no mundo dos organismos vivos e enorme, e a possi- 
bilidade de variaęóes e praticamente ilimitada. 

Qual e a base de tanta diversidade nos polimeros da 
vida? Essas moleculas sao compostas por apenas 40 a 50 
monómeros comuns e por alguns outros de ocorrencia 
rara. A formaęao de urna imensa variedade de polimeros a 
partir de um numero limitado de monómeros se compara 
a formaęao de centenas de milhares de palavras a partir de 
26 letras do alfabeto. A chave e a combinaęao - a sequen- 
cia linear especifica de cada unidade. No entanto, essa ana¬ 
logia nao descreve de modo adequado a grandę variedade 
de macromoleculas, pois a maior parte dos polimeros bio- 
lógicos e formada por mais monómeros do que o numero 
de letras em palavras, mesmo as mais extensas. As protei- 
nas, por exemplo, sao compostas por 20 tipos de aminoa- 
cidos arranjados em cadeias, normalmente com centenas 
de aminoacidos de extensao. A lógica molecular da vida e 
simples, porem elegante: pequenas moleculas, comuns a 
todos os organismos, sao ordenadas em macromoleculas 
unicas. 

Apesar dessa imensa diversidade, as estruturas e as fun¬ 
ęóes moleculares ainda podem ser agrupadas em classes. 
Vamos nos concentrar em cada urna das quatro principais 
classes de grandes moleculas biológicas. Em cada classe, as 
grandes macromoleculas desenvolveram propriedades nao 
obseryadas indiyidualmente nas subunidades. 
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REVISAO DO CONCEITO 5.1 

1. Quais sao as quatro principais classes de grandes moleculas 
biológicas? Qual classe nao e formada por polimeros? 

2. Quantas moleculas de agua sao necessarias para hidrolisar 
completamente um polimero com 10 monómeros de ex- 
tensao? 

_ Se voce comer uma posta de peixe, quais reaęóes 

devem ocorrer para que os monómeros de aminoacidos das 
proteinas do peixe sejam convertidos em novas protemas 
em seu corpo? 


E SE...? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 5.2 

Carboidratos servem como combustivel e 
materiał de construęao 

Carboidratos incluem aęucares e polimeros de aęucar. 
Os carboidratos mais simples sao monossacarideos, ou 
aęucares simples; os monómeros a partir dos ąuais car¬ 
boidratos mais complexos sao formados. Dissacarideos 
sao aęucares duplos, compostos por dois monossacarideos 
unidos por uma ligaęao covalente. As macromoleculas de 
carboidratos sao polimeros chamados de polissacarideos, 
compostos por varias unidades de aęucar. 

Aęucares 

Monossacarideos (do grego, monos, unico, e sacchar, 
aęucar) geralmente tern fórmulas moleculares equivalen- 
tes a multiplos da unidade CH 2 0. A glicose (C 6 H 12 0 6 ), o 
monossacarideo mais comum, tern importancia central na 
ąuimica da vida. Na estrutura da glicose podemos ver as 
caracteristicas dos aęucares: a molecula possui um gru¬ 
po carbonila (CO) e diversos grupos hidroxila (—OH) 
(Figura 5.3). Dependendo da localizaęao do grupo carbo¬ 
nila, o aęucar pode ser uma aldose (aęucar de aldeido) ou 
uma cetose (aęucar de cetona). A glicose, por exemplo, e 
uma aldose; a frutose, um isómero da glicose, e uma cetose. 
(A maioria dos nomes dos aęucares possui a terminaęao 
ose.) Outro criterio para a classificaęao dos aęucares e o 
tamanho da cadeia principal de carbono, que varia de tres 
a sete carbonos de extensao. A glicose, a frutose e outros 
aęucares com seis carbonos sao chamados de hexoses. 
As trioses (aęucares de tres carbonos) e as pentoses (aęu¬ 
cares de cinco carbonos) tambem sao comuns. 

Outra fonte de diversidade para os aęucares simples 
e o arranjo espacial dos seus componentes em torno do 
carbono assimetrico. (Nao se esqueęa de que o carbono 
assimetrico e o carbono ligado a quatro atomos ou grupos 
de atomos diferentes.) A glicose e a galactose, por exem- 
plo, diferem apenas na disposięao dos seus componentes 
em torno do carbono assimetrico (ver os retangulos ro- 
xos na Figura 5.3). O que parece uma pequena diferenęa 
e suficiente para conferir estruturas distintas a esses dois 
aęucares, bem como diferentes propriedades de ligaęao e, 
portanto, diferentes atiyidades. 


Aldoses (Aęucares de aldeido) 

Grupo carbonila na extremidade 
da cadeia principal carbónica 

Cetoses (Aęucares de cetonas) 

Grupo carbonila ao longo da 
cadeia principal carbónica 

Trioses: aęucares de 

3 carbonos (C 3 H 6 0 3 ) 



FI 


H—C—OH 

I 

H— C—OH 

I 

H 

Gliceraldeido 

Produto inicial do 
catabolismo da glicose 


H— C—OH 

I 

C=0 


H—C—OH 

I 

H 

Di-hidroacetona 

Produto inicial do 
catabolismo da glicose 


Pentoses: aęucares de 5 carbonos (C 5 H 10 O 5 ) 



Ribose 

Componente do RNA 


H—C—OH 


<1 


I " 

H—C —OH 

I 

H—C —OH 

I 

H—C —OH 

I 

H 

Ribulose 

Intermediario 
da fotossintese 


Hexoses: aęucares de 6 carbonos (C 6 H 12 0 6 ) 




V/ 


H— C—OH 

I 

HO—C—H 

I 

H-C-OH 
H—C—OH 


H—C—OH 


H—C —OH 

I 

HO—C —H 

I 

HO—C —H 
H—C —OH 


H—C —OH 


Glicose Galactose 

Fonte de energia para 
os organismos 


OH 


H—C 

f° 

HO —C—H 

I 

H—C —OH 

I 

H—C —OH 

I 

H—C —OH 

I 

H 

Frutose 

Fonte de energia para 
os organismos 


A Figura 5.3 A estrutura e a classificaęao de certos monos¬ 
sacarideos. Os aęucares apresentam diferentes posięóes de gru¬ 
pos carbonila (cor de laranja), extensao dos esqueletos carbónico, 
e arranjo espacial em torno do carbono assimetrico (compare, por 
exemplo, as poręóes em roxo da glicose e da galactose). 

Em 1970 foi desenvolvido o processo que 
converte a glicose do xarope de milho no seu isómero de sabor 
doce, a frutose. Xarope de milho com alta concentraęao de frutose, 
um ingrediente comum em refrigerantes e alimentos processados, 
e uma mistura de glicose e frutose. Que tipos de isómeros sao a 
glicose e a frutose? (Ver Figura 4.7.) 


Apesar de a representaęao da molecula de glicose 
como um esqueleto carbónico linear ser conveniente, ela 
nao e completamente correta. Em soluęóes aquosas, as 
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H 

HO 

H 

H 

H 


v° 

2 i 

— C—OH 

-4-h 

— Ć—OH 
—4— OH 

- 4 - OH 

I 


6 CH 2 OH 


H 

\ ' 
4C 

A 

OH 


/I 

H 

OH 

>/ 

I 

H 


-O —H 


1 C 


V 


OH 


6 CH 2 OH 



H OH 


(a) Formas lineares e ciclicas. O equilibrio quimico entre as estruturas lineares e ciclicas favorece as 
formas ciclicas. Os carbonos do aęucar sao numerados de 1 a 6 , conforme mostrado. Para formar 
o anel da glicose, o carbono 1 (magenta) se liga ao oxigenio (azul) ligado ao carbono 5. 



(b) Estrutura em anel abreviada. 

Cada canto nao marcado representa 
um carbono. As terminaęóes mais 
espessas do anel indicam que 
estamos olhando o anel do piano 
perpendicular; os componentes 
ligados ao anel ficam acima ou 
abaixo do piano do anel. 


▲ Figura 5.4 Formas lineares e ciclicas 
da glicose. 


DESENHE 


Iniciando com a forma linear da frutose (ver Figura 5.3), desenhe a formaęao 
do anel da frutose em duas eta pas. Numere os atomos de carbono a partir da extremidade 
da estrutura linear. Desenhe a molecula na mesma orientaęao que a glicose na parte central 
da figura (a) acima, Ugando o carbono 5 ao oxigenio ligado ao carbono 2. Compare o nume- 
ro de atomos de carbono no anel da frutose e no anel da glicose. 


moleculas de glicose, assim como a maioria dos demais 
aęucares, sao ciclicas (Figura 5.4). 

Os monossacandeos, em particular a glicose, sao os 
principais nutrientes para as celulas. No processo conhe- 
cido como respiraęao celular, as celulas extraem energia 
em urna serie de reaęóes que se iniciam com moleculas 
de glicose. Os aęucares simples, alem de serem o princi- 
pal combustivel para o funcionamento celular, tambem 
servem de materia-prima para a sintese de outros tipos 
de peąuenas moleculas organicas, como aminoacidos 
e acidos graxos. As moleculas de aęucar nao utilizadas 
imediatamente nas formas descritas acima, em geral sao 
incorporadas como monómeros em dissacarideos ou 
polissacarideos. 


Um dissacarideo e composto por dois monossaca- 
rideos unidos por urna ligaęao glicosidica, urna ligaęao 
covalente formada entre dois monossacandeos por rea¬ 
ęao de desidrataęao. Por exemplo, a maltose e um dissaca¬ 
rideo formado pela ligaęao de duas moleculas de glicose 
(Figura 5.5a). Tambem conhecida como malte, a malto¬ 
se e um ingrediente utilizado na fermentaęao da cerve- 
ja. O dissacarideo mais comum e a sacarose, ou aęucar 
de mesa. Seus dois monómeros sao a glicose e a frutose 
(Figura 5.5b). As plantas geralmente transportam car- 
boidratos das folhas para as raizes e outros órgaos nao 
fotossintetizantes, em forma de sacarose. A lactose, o 
aęucar do leite, e outro dissacarideo; nesse caso, urna mo¬ 
lecula de glicose esta ligada a urna molecula de galactose. 


(a) Reaęao de desidrataęao na 
sintese da maltose. A ligaęao 

ch 2 oh 


ch 2 oh 

ch 2 oh 

ligaęao 

ch 2 oh 

de duas unidades de glicose |_| 

\ ~°\ H 

H 

Jh&^h 

w 

H glicosidica H 


forma a maltose. A ligaęao 1 / 

H \ 


h \ 

y h N 

\h 1-4 Uy 

H \ 

glicosidica 1 -4 une 0 carbono |\ 

OH H y\ 

/■ . /\ 

OH H A 

NOH H > 


oh wy\ 

1 de urna molecula de glicose HO 


w 

Ni y oh 

HO N Y 

^0 ^ 

N Y OH 

ao carbono 4 da segunda 


1 





molecula de glicose. A uniao 

H OH 

T 

H OH 

H OH 


H OH 

dos monómeros de glicose de 







maneiras diferentes resulta em 

Glicose 


Glicose 


Maltose 


dissacarideos distintos. 








(b) Reaęao de desidrataęao 
na sintese da sacarose. 

ch 2 oh 

CH,OH 

ch 2 oh 

ligaęao CH 2 OH 

A sacarose e um dissacarideo 

H A °\ H 

1 /°\ H 

H /—°\ 

H glicosidica H 

formado por glicose e 

i/h \ 

y \i 

L H X 

\h 1-2 

frutose. Observe que a 

k OH H A 


kOH H y 

Ah ho a 

frutose, apesar de ser urna 

HO NJ IX 

HO N W 

N Y ch 2 oh 

hexose como a glicose, 
forma um anel de cinco 

H OH 

1 n 

H OH 

I 1 

OH H 

carbonos. 

Glicose 

Frutose 


Sacarose 


▲ Figura 5.5 Exemplos de sintese de 
dissacarideos. 


DESENHE 


Usando as Figuras 5.3 e 5.4 como referencias, numere os atomos de carbono 
em cada aęucar desta figura. Insira flechas conectando os atomos de carbono para demons- 
trar como a numeraęao e consistente com o nome de cada ligaęao glicosidica. 
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Polissacarideos 

Os polissacarideos sao macromoleculas, polimeros com 
centenas a milhares de monossacarfdeos unidos por meio 
de ligaęóes glicosidicas. Alguns polissacarideos servem 
como materiał de armazenamento, hidrolisados confor- 
me a necessidade de fornecer aęucar as celulas. Outros 
polissacarideos servem de suporte para estruturas que 
protegem a celula ou ate mesmo todo o organismo. O tipo 
e a funęao de um polissacarideo sao determinadas por 
seus monómeros de aęucar e pela posięao das ligaęóes 
glicosidicas. 

Polissacarideos de armazenamento 

Tanto as plantas ąuanto os animais armazenam aęu- 
cares para o uso posterior na forma de polissacarideos 
(Figura 5.6). As plantas armazenam amido, um polimero 
de monómeros de glicose, como granulos no interior de 
estruturas celulares conhecidas como plastidios, incluindo 


os cloroplastos. A sintese de amido permite que as plantas 
armazenem um suprimento extra de glicose. Como a gli¬ 
cose e o principal combustivel celular, o amido representa 
energia armazenada. O aęucar pode ser extraido posterior- 
mente desse suprimento de carboidratos por hidrólise, que 
cliva as ligaęóes entre os monómeros de glicose. A maioria 
dos animais, incluindo os seres humanos, tambem possui 
enzimas capazes de hidrolisar o amido das plantas, tornan- 
do a glicose disponivel para ser utilizada como combustivel 
para as celulas. Tuberculos como a batata e os graos sao as 
principais fontes de amido na dieta dos humanos. 

A maioria dos monómeros de glicose do amido esta 
unida por meio de ligaęóes 1-4 (carbono numero 1 ao car- 
bono numero 4), assim como as unidades de glicose estao 
unidas na maltose (ver Figura 5.5a). A forma mais simples 
de amido, a amilose, nao e ramificada. A amilopectina, um 
amido mais complexo, e um polimero ramificado, com li¬ 
gaęóes 1-6 nos pontos de ramificaęao. Essas duas formas 
do amido sao mostradas na Figura 5.6a. 



Amilose (nao ramificada) 


Estruturas de armazenamento 
(plastideos) contendo granulos 
de amido em urna celula de batata. 


Monómero 
de glicose 


C- ą ^Amilopectina 
p W (com ramificaęóes) 


50 ijuti 

(a) Amido 


Granulos de 
glicogenio no 
tecido muscular 


Glicogenio (ramificado) 


Pa red e 
celular 


1 |jim 

(b) Glicogenio 




Microfibras de celulose na 
parede da celula vegetal 


Moleculas de celulose (nao ramificadas) 


Celula vegetal, 
circundada 
pela parede 
celular 


Microfibra (feixe de 
aproximadamente 80 
moleculas de celulose) 


Moleculas paralelas 
de celulose se mantem 
unidas por meio de 
ligaęóes de hidrogenio 


(c) Celulose 


▲ Figura 5.6 Os polissacarideos das plantas e dos animais. 

(a) O amido, armazenado em plantas, (b) o glicogenio, armazenado 
nas celulas musculares, e (c) as fibras estruturais de celulose das pa- 
redes das celulas vegetais, sao todos polissacarideos compostos uni- 
camente por monómeros de glicose (hexagonos verdes). No amido 


e na glicose, as cadeias de polimeros tendem a formar helices nas 
regióes nao ramificadas devido ao angulo das ligaęóes entre as mo¬ 
leculas de glicose. Existem dois tipos de amido: amilose e amilopec¬ 
tina. A celulose, com diferente tipo de ligaęao glicosfdica, nunca e 
ramificada. 















BIOLOGIA DE CAMPBELL 71 


Os animais armazenam um polissacarfdeo chamado de 
glicogenio, um polimero de glicose similar a amilopecti- 
na, mas com maior numero de ramificaęóes (Figura 5.6b). 
Os vertebrados armazenam glicogenio principalmente nas 
celulas do figado e dos musculos. A hidrólise do glicogenio 
nessas celulas libera glicose ąuando aumenta a demanda 
por aęucar. No entanto, esse combustivel armazenado nao 
pode sustentar um animal por muito tempo. Em seres hu- 
manos, por exemplo, os estoąues de glicogenio acabam em 
cerca de um dia, a menos que sejam repostos pelo consumo 
de alimentos. Esse e um ponto preocupante nas dietas com 
poucos carboidratos, que podem causar fadiga e fraqueza. 

Polissacarideos estruturais 

Os organismos constroem materiais resistentes a partir 
de polissacarideos estruturais. Por exemplo, o polissaca- 
rideo chamado celulose e o principal componente da re- 
sistente parede celular que circunda as celulas das plantas 
(Figura 5.6c). Em escala global, as plantas produzem quase 
10 14 kg (100 bilhóes de toneladas) de celulose por ano; sen- 
do este o componente organico mais abundante na Terra. 

Assim como o amido, a celulose e um polimero de 
glicose, mas as ligaęóes glicosidicas nesses dois polimeros 
sao diferentes. A diferenęa e que existem duas estruturas 
ciclicas ligeiramente distintas para a glicose (Figura 5.7a). 
Quando a glicose forma o anel, o grupo hidroxila ligado 
ao carbono numero 1 pode estar posicionado tanto acima 
como abaixo do piano do anel. Esses dois tipos de aneis 
formam a glicose chamada alfa (a) e beta (P), respectiva- 
mente. (Letras gregas sao frequentemente utilizadas como 
sistema de enumeraęao para diferentes versóes de estrutu¬ 
ras biológicas, da mesma forma que utilizamos as letras a, 
b, c e demais para enumerar os itens de urna questao, ou 
figuras.) No amido, todos os monómeros de glicose estao 
na configuraęao a (Figura 5.7b), no arranjo mostrado nas 


Figuras 5.4 e 5.5. Em contraste, os monómeros de glicose 
da celulose estao todos na configuraęao P; com isso, cada 
monómero de glicose fica de “cabeęa para baixo” em rela- 
ęao aos monómeros adjacentes (Figura 5.7c; ver tambem 
Figura 5.6c). 

As ligaęóes glicosidicas distintas no amido e na celulo¬ 
se conferem a essas duas moleculas formas tridimensionais 
distintas. Enquanto determinadas moleculas de amido sao 
principalmente helicoidais, a molecula de celulose e linear. 
A celulose nunca e ramificada, e alguns grupos hidroxila 
em seus monómeros de glicose estao livres para formar li¬ 
gaęóes de hidrogenio com os grupos hidroxila de outras 
moleculas de celulose paralelas. Na parede celular das 
plantas, moleculas paralelas de celulose unidas dessa for¬ 
ma sao agrupadas em unidades chamadas de microfibras 
(Ver Figura 5.6c). Essas microfibras em forma de cabos sao 
apoios de alta resistencia nas plantas e tern importancia 
significativa para os humanos, pois a celulose e o principal 
componente do papel e o unico componente do algodao. 

As enzimas que digerem o amido pela hidrólise das 
ligaęóes a sao incapazes de hidrolisar as ligaęóes p da ce¬ 
lulose em funęao dos formatos distintos das duas molecu¬ 
las. De fato, poucos organismos possuem enzimas capazes 
de digerir a celulose. Quase todos os animais, incluindo os 
seres humanos, nao as possuem; a celulose presente nos 
alimentos passa por nosso trato digestório e e eliminada 
nas fezes. Ao longo do caminho, a celulose causa abrasóes 
nas paredes do trato digestório, estimulando as celulas a 
secretarem muco, facilitando a passagem da comida pelo 
trato. Assim, embora a celulose nao seja um nutriente para 
os seres humanos, ela e parte importante de urna dieta sau- 
davel. Frutas frescas, vegetais e graos sao ricos em celulose. 
Na embalagem dos alimentos, “fibras insoluveis” se refe- 
rem principalmente a celulose. 


(a) Estruturas de anel da 
glicose ol e 0. Estas duas 
formas interconversiveis da 
glicose diferem na 
disposięao do grupo 
hidroxila (destacado em 
azul) ligado ao carbono 1. 





H—C—OH 

I 

HO—C —H 

I 

H—C—OH 


H —C—OH 


H —C—OH 





(b) Amido: ligaęao 1-4 entre os monómeros de glicose ol. 

Todos os monómeros tern a mesma orientaęao. Compare as 
posięóes dos grupos -OH destacados em amarelo com os 
grupos da celulose (c). 


(c) Celulose: ligaęao 1-4 entre os monómeros de glicose p. Na 

celulose, cada monómero de glicose p fica de cabeęa para baixo 
em relaęao ao monómero anterior. (Observe os grupos -OH em 
destague.) 


▲ Figura 5.7 Estruturas do amido e da celulose. 
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◄ Estrutura do 
monómero 
de quitina. 


I 

C=0 

I 

CH, 


◄ A quitina, embebida em proteinas, 
forma o exoesqueleto dos artrópodes. 
Esta cigarra esta em processo de muda, 
liberando o exoesqueleto velho e 
emergindo na forma adulta. 


► A quitina e utilizada para 
fazer linhas cirurgicas 
fortes e flexfveis, que 
se decompóem 
após a ferida 
ou a incisao 
cicatrizarem. 



A Figura 5.8 Quitina, um polissacarideo estrutural. 


Alguns microrganismos podem digerir celulose, cli- 
vando-a em monómeros de glicose. Uma vaca tem proca- 
riotos e protistas capazes de digerir celulose no seu estó- 
mago. Esses micróbios hidrolisam a celulose presente no 
pasto e na grama e convertem a glicose em outros nutrien- 
tes que alimentam a vaca. De forma similar, o cupim, inca- 
paz de digerir, por si só, a celulose, tem no intestino proca- 
riotos ou protistas que se alimentam de madeira. Alguns 
fungos tambem sao capazes de digerir a celulose presente 
no solo e outros materiais, ajudando a reciclar elementos 
quimicos no ecossistema da Terra. 

Outro polissacarideo estrutural importante e a qui- 
tina, o carboidrato utilizado pelos artrópodes (insetos, 
aranhas, crustaceos e animais relacionados) para formar 
seus exoesqueletos (Figura 5.8). O exoesqueleto e o reves- 
timento duro que recobre as partes macias de um animal. 
Composto por quitina embebida em uma camada de pro- 
teinas, esse envoltório inicialmente tem textura de couro 
e e flexivel, mas se torna mais rigido quando as proteinas 
se ligam quimicamente umas as outras (nos caso dos inse¬ 
tos) ou e incrustado com carbonato de calcio (como nos 
caso dos caranguejos). A quitina tambem e encontrada em 
fungos, que utilizam esse polissacarideo no lugar da celu¬ 
lose para formar as paredes celulares. A quitina e similar 
a celulose, com ligaęóes (3, exceto pelo fato de que os mo¬ 
nómeros de glicose da quitina possuem um grupamento 
contendo nitrogenio (ver Figura 5.8, parte superior). 


REVISAO DO CONCEITO 5.2 


1. Escreva a formula de um monossacarideo de tres carbonos. 

2. A reaęao de desidrataęao une duas moleculas de glicose para 
formar maltose. A formula da glicose e C 6 H 12 0 6 . Qual e a 
formula da maltose? 


Após uma vaca ser tratada com antibióticos para 
curar uma infecęao, o veterinario da ao animal uma bebida 
de "cultura estomacal" contendo varios procariotos. Por 
que isso e necessario? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 5.3 

Os lipideos sao um grupo diversificado de 
moleculas hidrofóbicas 

Os lipideos sao a unica classe de grandes moleculas bioló- 
gicas que nao incluem polimeros verdadeiros e, em geral, 
nao sao suficientemente grandes para serem consideradas 
macromoleculas. Os compostos denominados lipideos se 
agrupam por compartilharem uma importante caracteris- 
tica: misturam-se muito pouco ou nao se misturam com a 
agua. O comportamento hidrofóbico dos lipideos se baseia 
em suas estruturas moleculares. Embora possam ter algu- 
mas ligaęóes polares associadas com o oxigenio, os lipideos 
sao compostos principalmente por regióes hidrocarbona- 
das. Os lipideos apresentam uma variedade de formas e 
funęóes. Essa classe inclui as ceras e certos pigmentos, mas 
vamos dar enfase aos tipos de lipideos mais importantes 
biologicamente: gorduras, fosfolipideos e esteroides. 

Gorduras 

Embora as gorduras nao sejam polimeros, elas sao grandes 
moleculas formadas pela associaęao de moleculas meno- 
res, por meio de reaęóes de desidrataęao. Uma gordura e 
composta por dois tipos de moleculas menores: glicerol e 
acidos graxos (Figura 5.9a). O glicerol e um alcool; cada 
um dos seus tres atomos de carbono esta ligado a um gru¬ 
po hidroxila. Um acido graxo possui um longo esqueleto 
carbónico, geralmente com 16 a 18 carbonos de extensao. 
O carbono em uma das extremidades do acido graxo faz 
parte do grupo carboxila, o grupo funcional que confere 
a essas moleculas o nome de acido graxo. O restante da 
molecula e uma longa cadeia hidrocarbonada. As ligaęóes 
C—H relativamente apolares na cadeia hidrocarbonada 
sao a causa do carater hidrofóbico das gorduras. As gor¬ 
duras se separam da agua, pois as moleculas de agua se li¬ 
gam umas as outras por meio de ligaęóes de hidrogenio, 
excluindo as gorduras. Essa e a razao pela qual o óleo ve- 
getal (uma gordura liquida) se separa da soluęao aquosa de 
yinagre nas embalagens de molhos para saladas. 

Para formar uma gordura, tres moleculas de acido gra- 
xo se ligam a uma molecula de glicerol por meio de uma li- 
gaęao ester, uma ligaęao formada pela reaęao de desidrata¬ 
ęao entre o grupo hidroxila e o grupo carbonila. A gordura 
resultante, tambem chamada de triacilglicerol, e compos- 
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H— C- 

I 

H 


Acido graxo 

(neste caso, acido palmftico) 


Glicerol 

(a) Uma das tres reaędes de desidrataęao na sfntese de gordura. 


Ligaęao ester 



▲ Figura 5.9 Sfntese e estrutura da gordura, ou triacilglicerol. 

A unidade estrutural da gordura e uma molecula de glicerol e tres 
moleculas de acidos graxos. (a) Uma molecula de agua e removida 
de cada molecula de acido graxo ligado ao glicerol, (b) Uma molecula 
de gordura com tres unidades de acidos graxos, duas delas identicas. 
Os atomos de carbono dos acidos graxos estao arranjados em zigue- 
-zague , indicando as orientaęóes verdadeiras das quatro ligaęóes sim- 
ples que se estendem de cada atomo de carbono (ver Figura 4.3a). 


ta por tres acidos graxos ligados a uma molecula de glice¬ 
rol (Outro nome para essas gorduras e trigliceńdeo, pala- 
vra freąuentemente encontrada nas listas de ingredientes 
em embalagens de alimentos.) Os acidos graxos na gordura 
podem ser iguais, ou de dois ou tres tipos distintos, como 
mostrado na Figura 5.9b. 

Os termos gorduras saturadas e gorduras insatura- 
das sao comumente utilizados no contexto da nutrięao 
(Figura 5.10). Esses termos se referem a estrutura das ca- 
deias hidrocarbonadas dos acidos graxos. Se nao houver li¬ 
gaęóes duplas entre os atomos de carbono da cadeia, entao 
o maior numero possivel de atomos de hidrogenio liga-se 
ao esąueleto carbónico. Essa estrutura e descrita como sa- 
turada por atomos de hidrogenio, e o acido graxo resultan- 
te e chamado de acido graxo saturado (Figura 5.1 Oa). Um 
acido graxo insaturado tern uma ou mais ligaęóes duplas, 
com um atomo de hidrogenio a menos ligado a cada ato¬ 
mo de carbono da ligaęao dupla. Quase todas as ligaęóes 
duplas de ocorrencia natural em acidos graxos sao ligaęóes 
duplas cis, que induzem a curvatura da cadeia hidrocarbo- 
nada sempre que ocorrem (Figura 5.1 Ob). (Ver Figura 4.7b 
para relembrar as ligaęóes duplas cis e trans) 

A gordura formada por acidos graxos saturados e cha- 
mada de gordura saturada. A maioria das gorduras animais 
e saturada: as cadeias hidrocarbonadas de seus acidos gra- 
xos - as “caudas” das moleculas de gordura - nao apre- 
sentam ligaęóes duplas, e a sua flexibilidade permite que 


▼ Figura 5.10 Gorduras saturadas e insaturadas e acidos 
graxos. 


(a) Gordura saturada 


Em temperatura ambiente, as moleculas 
de uma gordura saturada, como a 
manteiga, apresentam forte compacta- 
ęao, formando um sólido. 




Formula estrutural de uma 
molecula de gordura 
saturada (Cada cadeia 
hidrocarbonada e represen- 
tada por uma linha em 
zigue-zague, onde cada 
extremidade representa um 
atomo de carbono, e os 
atomos de hidrogenio nao 
estao representados) 



Modelo de preenchimento 
espacial do acido estearico, 
acido graxo saturado 
(vermelho 5 oxigenio, preto 5 
carbono, cinza 5 hidrogenio) 



(b) Gordura insaturada 


Em temperatura ambiente, as moleculas 
da gordura insaturada, como as do óleo 
de oliva, nao conseguem compactar-se 
com foręa suficiente para se solidifica- 
rem; isso se deve as curvaturas em 
algumas cadeias hidrocarbonadas destes 
acidos graxos. 


H 

I 


O 



Formula estrutural de uma 
molecula de gordura 
insaturada 



Modelo de preenchimento 
espacial do acido oleico, 
acido graxo insaturado 




Uma ligaęao ' 

dupla c/s causa a 
curvatura da molecula 


essas moleculas de gordura se compactem fortemente. 
As gorduras animais saturadas - como banha e manteiga 
- sao sólidas em temperatura ambiente. Em contrapartida, 
as gorduras das plantas e dos peixes sao geralmente insatu¬ 
radas, ou seja, compostas por um ou mais tipos de acidos 
graxos insaturados. Geralmente Hquidas em temperatura 
ambiente, as gorduras de plantas e peixes sao chamadas 
de óleos - azeite de oliva e óleo de figado de bacalhau sao 
exemplos. A curvatura onde as ligaęóes duplas cis estao 
localizadas previne a compactaęao dessas moleculas com 
foręa suficiente para solidificar em temperatura ambien¬ 
te. A expressao “óleo yegetal hidrogenado” nos rótulos dos 
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alimentos significa que as gorduras insaturadas foram con- 
yertidas sinteticamente em gorduras saturadas pela adięao 
de hidrogenio. A manteiga de amendoim, a margarina e 
muitos outros produtos sao hidrogenados para evitar que 
os lipideos se separem na fasę liquida (óleo). 

Uma dieta rica em gorduras saturadas e um dos va- 
rios fatores que contribuem para a doenęa cardiovascular 
conhecida como aterosclerose. Nessa doenęa, depósitos 
chamados de placas se desenvolvem nas paredes dos va- 
sos sanguineos, originando invaginaęóes que impedem o 
fluxo sanguineo e reduzem a resistencia dos vasos. Estu- 
dos recentes mostraram que o processo de hidrogenaęao 
dos óleos vegetais produz nao só gorduras saturadas, mas 
tambem gorduras insaturadas com ligaęóes duplas trans . 
Essas gorduras trans podem contribuir mais que as gor¬ 
duras saturadas para a aterosclerose (ver Capitulo 42) e 
outros problemas. Como as gorduras trans sao especial- 
mente comuns em guloseimas e alimentos processados, o 
órgao americano USDA exige que os rótulos nutricionais 
incluam informaęóes sobre o conteudo de gorduras trans . 
Algumas cidades americanas e, ate o presente momento, 
dois paises - Dinamarca e Suięa - baniram o uso de gordu¬ 
ras trans em restaurantes. 

A principal funęao das gorduras e o armazenamento 
de energia. As cadeias hidrocarbonadas das gorduras sao 
semelhantes as moleculas da gasolina e tao ricas em ener¬ 
gia. Um grama de gordura armazena o dobro de energia 
que um grama de polissacarideo, como o amido. Como 
as plantas sao relativamente imóveis, conseguem manter 
grandes estoques de energia em forma de amido. (Os óle¬ 
os yegetais sao em geral obtidos a partir das sementes, as 
quais se encontra um estoque de energia mais compacto, 
em relaęao ao resto da planta.) Os animais, no entanto, 
precisam carregar consigo seus estoques de energia, entao 
e yantajoso possuir um estoque de energia mais compacto 
- a gordura. Os seres humanos e outros mamiferos arma- 


zenam reseryas alimentares de longo prazo nas celulas adi- 
posas (ver Figura 4.6a), que inflam e murcham conforme 
as gorduras sao acumuladas e utilizadas. Alem de armaze- 
narem energia, o tecido adiposo tambem acondiciona ór- 
gaos vitais como os rins, e uma camada de gordura abaixo 
da pele realiza o isolamento termico de nosso corpo. Essa 
camada subcutanea e especialmente espessa nas baleias, 
nas focas e na maioria dos mamiferos marinhos, protegen- 
do-os das aguas frias dos oceanos. 

Fosfolipideos 

As celulas, da forma que as conhecemos, nao poderiam 
existir sem outro tipo de lipideo - os fosfolipideos. Os 
fosfolipideos sao essenciais para as celulas, pois sao os 
principais constituintes das membranas celulares. A sua 
estrutura fornece um exemplo classico de como a forma 
determina a funęao em termos moleculares. Conforme 
mostrado na Figura 5.11, um fosfolipideo e similar a uma 
molecula de gordura, mas tern apenas duas moleculas de 
acido graxo ligadas ao glicerol, e nao tres. O terceiro grupo 
hidroxila do glicerol esta ligado a um grupo fosfato, que 
apresenta carga eletrica negativa no interior da celula. Em 
geral, moleculas adicionais menores com carga, ou pola- 
res, tambem estao ligadas ao grupo fosfato. A colina e uma 
dessas moleculas (ver Figura 5.11), mas existem diversas 
outras, permitindo a formaęao de uma grandę yariedade 
de fosfolipideos diferentes uns dos outros. 

As duas extremidades dos fosfolipideos apresentam 
comportamentos distintos em relaęao a agua. As caudas 
hidrocarbonadas sao hidrofóbicas e se afastam da agua. No 
entanto, o grupo fosfato e seus ligantes formam a poręao 
hidrofilica com afinidade pela agua. Quando fosfolipide¬ 
os sao adicionados a agua, arranjam-se em estruturas de 
camadas duplas chamadas “bicamadas”, protegendo suas 
poręóes hidrofóbicas da agua (Figura 5.1 ld). 
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T Figura 5.11 A estrutura de um fosfolipideo. Um fosfolipi¬ 
deo possui um grupo apical hidrofflico (polar) e duas caudas hidrofó¬ 
bicas (apolares). Este fosfolipideo em particular, chamado de fosfati- 
dilcolina, possui um grupo colina ligado ao grupo fosfato. Aqui sao 
mostradas (a) a formula estrutural, (b) o modelo de preenchimento 
espacial (amarelo = fósforo, azul = nitrogenio), (c) a representaęao 
simbólica dos fosfolipideos, utilizada ao longo deste livro, e (d) a 
estrutura de bicamada formada pela associaęao espontanea de fos¬ 
folipideos em ambientes aquosos. 

Circule o grupo apical hidrofilico no modelo de preen¬ 
chimento espacial. 


) Pearson Education, Inc. 



Cabeęa 

hidrofilica 


Caudas 

hidrofóbicas 



(a) Formula estrutural 


(b) Modelo de 
preenchimento espacial 


(c) Representaęao 
simbólica dos fosfolipideos 


(d) Bicamada fosfolipidica 
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▲ Figura 5.12 Colesterol, um esteroide. 0 colesterol e a mo- 
lecula a partir da qual outros esteroides, incluindo os hormónios 
sexuais, sao sintetizados. Os esteroides variam quanto aos grupos 
qumnicos ligados aos quatro aneis interconectados (mostrados em 
dourado). 

Compare o colesterol conn os hormónios 
sexuais mostrados na figura do inlcio do Conceito 4.3. Circule os 
grupos gulmicos gue o colesterol tern em comum com o estradiol; 
faęa um guadrado ao redor dos grupos gulmicos gue o colesterol 
tern em comum com a testosterona. 


Na superficie celular, os fosfolipideos estao arranjados 
em bicamadas semelhantes. As poręóes hidrofilicas das 
moleculas se encontram na face externa da bicamada, em 
contato com as soluęóes aąuosas no interior e no exterior 
da celula. As caudas hidrofóbicas estao voltadas para o in¬ 
terior da bicamada, longe da agua. A bicamada fosfolipidi- 
ca forma urna barreira entre a celula e o ambiente externo; 
de fato, a existencia das celulas depende das propriedades 
dos fosfolipideos. 


Esteroides 

Esteroides sao lipideos que se caracterizam por um es- 
ąueleto carbónico composto de ąuatro aneis fusionados. 
Os diferentes esteroides variam ąuanto aos grupos qui- 
micos ligados ao conjunto de aneis. O colesterol, um tipo 
de esteroide, e urna molecula essencial para os animais 
(Figura 5.12). O colesterol e um componente comum das 
membranas celulares dos animais, e tambem o precursor 
a partir do qual outros esteroides, como os hormónios se- 
xuais de vertebrados, sao sintetizados. Nos vertebrados, o 
colesterol e sintetizado no figado, e tambem obtido a par¬ 
tir da dieta. Tanto as gorduras saturadas quanto as gordu- 
ras trans exercem efeitos negativos na saude por afetarem 
os niveis de colesterol. 


REVISAO DO CONCEITO 5.3 


1. Compare a estrutura de uma gordura (triglicerfdeo) com a 
estrutura de um fosfolipideo. 

2. Por que os hormónios sexuais humanos sao considerados lipi¬ 
deos? 


3. Imagine uma membrana revestindo uma goticula 

de óleo, como ocorre nas celulas das sementes das plantas, 
e em algumas celulas animais. Descreva e explique a forma 
gue essa membrana pode ter. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 5.4 

As proteinas apresentam grandę variedade 
de estruturas, o que resulta em uma 
variedade de funęóes 

Quase todas as funęóes dinamicas de um organismo vivo 
dependem das proteinas. De fato, a importancia das pro¬ 
teinas esta implicita no nome, que vem do grego proteios, 
“primeiro” ou “primordial”. As proteinas contribuem com 
mais de 50% da massa seca da maioria das celulas e sao 
imprescindiveis em quase tudo que os organismos fazem. 
Algumas proteinas aceleram reaęóes quimicas, enquanto 
outras desempenham papeis de defesa, armazenamento, 
transporte, comunicaęao celular, movimento e sustentaęao 
estrutural. A Figura 5.13 mostra exemplos de proteinas 
com essas funęóes, que serao descritas com mais detalhes 
nos próximos capitulos. 

A vida nao seria possivel sem enzimas, em sua maioria 
proteinas. Proteinas enzimaticas regulam o metabolismo, 
atuando como catalisadores, agentes quimicos que acele¬ 
ram seletivamente as reaęóes quimicas sem serem consu- 
midos pela reaęao. As enzimas sao capazes de desempe- 
nhar suas funęóes repetidamente; por isso, essas moleculas 
podem ser consideradas “burros de carga” que mantem as 
celulas funcionando e desempenhando as suas funęóes nos 
processos da vida. 

Um ser humano tern dezenas de milhares de proteinas 
diferentes, cada qual com estrutura e funęao especificas; 
proteinas sao, de fato, as moleculas mais sofisticadas es- 
truturalmente. De forma consistente com suas diferentes 
funęóes, elas variam bastante em estrutura, e cada tipo de 
proteina possui forma tridimensional unica. 

Com toda a sua diversidade, todas as proteinas sao 
compostas pelo mesmo conjunto de 20 aminoacidos, li¬ 
gados na forma de polimeros nao ramificados. A ligaęao 
entre aminoacidos e chamada ligaęao peptidica, e um poli- 
mero de aminoacidos e chamado polipeptideo. Uma pro¬ 
teina e uma molecula biologicamente funcional, formada 
por um ou mais polipeptideos, cada um enovelado e orga- 
nizado em uma estrutura tridimensional especifica. 


Monómeros de aminoacidos Cadeia lateral (grupo R) 

Todos os aminoacidos compar- 
tilham uma estrutura comum. 

Os aminoacidos sao moleculas 
organicas com grupos carbo- 
xila e amino (ver Figura 4.9). 

A ilustraęao a direita mostra a 
formula geral de um aminoaci- 
do. No centro do aminoacido 
existe um carbono assimetrico 
chamado de carbono alfa (a). 

Seus quatro ligantes distintos sao o grupo amino, o grupo 
carboxila, um atomo de hidrogenio e um grupo variavel, 
simbolizado por R. O grupo R, tambem chamado de cadeia 
lateral, difere em cada aminoacido. 



Grupo 

amino 


Grupo 

carboxila 
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T Figura 5.13 Visao geral das funęóes das proteinas. 


Proteinas enzimaticas 

Funęao: Aceleraęao seletiva de reaęóes quimicas 
Exemplo: Enzimas digestivas catalisam a hidrólise das ligaęóes presentes 
nos alimentos. 


Proteinas de defesa 
Funęao: Proteęao contra doenęas 

Exemplo: Os anticorpos inativam e ajudam a combater virus e bacterias. 







Proteinas de armazenamento 
Funęao: Armazenamento de aminoacidos 



Exemplos: A casefna, proteina do leite, e a principal fonte de aminoacidos 
para os filhotes dos mamiferos. As plantas possuem proteinas de 
armazenamento nas sementes. A ovoalbumina e a proteina da clara do ovo, 
utilizada como fonte de aminoacidos para o embriao em desenvolvimento. 


Ovoalbumina Aminoacidos 

para o embriao 


Proteinas de transporte 
Funęao: Transporte de substancias 

Exemplos: A hemoglobina, proteina ferrosa do sangue dos vertebrados, 
transporta oxigenio dos pulmóes para outras partes do corpo. Outras 
proteinas fazem moleculas atravessarem membranas celulares. 



Membrana celular 


Proteinas hormonais 


Funęao: Coordenaęao das atividades do organismo 
Example: A insulina, hormónio secretado pelo pancreas, induz a absoręao 
de glicose pelos tecidos, regulando a concentraęao de aęucar no sangue 
dos vertebrados. a 



Alta concentraęao 
de aęucar 



Secreęao 
de insulina 


oncentraęao sangufnea 
de aęucar normal 


Proteinas receptoras 

Funęao: Respostas das celulas a estlmulos qumnicos 

Example: Os receptores nas membranas das celulas nervosas detectam 

sinais gumnicos liberados por outras celulas nervosas. 


Moleculas 
de sinalizaęao 





Proteina 

receptora 


Proteinas motoras e contrateis 
Funęao: Movimento 

Exemplos: Proteinas motoras sao responsaveis pela ondulaęao de cflios e 
flagelos. A actina e a miosina sao responsaveis pela contraęao muscular. 


Actina Miosina 



Tecido muscular ' 30 |xm ' 


Proteinas estruturais 
Funęao: Sustentaęao 

Exemplos: A queratina e a proteina dos cabelos, chifres, penas e outros 
apendices da pele. Insetos e aranhas utilizam as fibras da seda para 
produzir seus casulos e teias, respectivamente. O colageno e a elastina 
fornecem a estrutura fibrosa aos tecidos conectivos dos animais. 



A Figura 5.14 mostra os 20 aminoacidos que a ce- 
lula utiliza para construir milhares de proteinas. Aqui, 
os grupos amino e carboxila estao todos mostrados nas 
formas ionizadas, como geralmente se encontram no pH 
do interior das celulas. As propriedades fisicas e quimicas 
das cadeias laterais determinam as caracteristicas unicas 
de cada aminoacido, prejudicando seu papel funcional em 
um polipeptideo. Na Figura 5.14, os aminoacidos foram 
agrupados de acordo com as propriedades das cadeias 
laterais. Um grupo e composto por aminoacidos com 
cadeias laterais apolares, que sao hidrofóbicas. Outro 


grupo e composto por aminoacidos com cadeias laterais 
polares, que sao hidrofilicas. Os aminoacidos acidos sao 
aqueles cujas cadeias laterais apresentam carga negativa 
devido a presenęa de grupos carboxila, frequentemente 
dissociados (ionizados) no pH celular. Os aminoacidos 
basicos tern grupo amino nas cadeias laterais, em geral 
com carga positiva. (Observe que todos os aminoacidos 
possuem grupos carboxila e aminas; os termos acido e 
basico se referem, neste contexto, apenas aos grupos das 
cadeias laterais.) Por possuńem carga, as cadeias laterais 
acidas e basicas tambem sao hidrofilicas. 
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T Figura 5.14 Os 20 aminoacidos das protemas. Os aminoacidos foram agrupados aqui de acordo com as propriedades das ca- 
deias laterais (grupos R) e representados na forma ionizada predominante em pH 7,2, o pH do interior das celulas. O código de tres letras 
e de uma letra estao em parenteses. Todos os aminoacidos encontrados nas protemas sao o enantiómero L (ver Figura 4.7c). 


Cadeias laterais apolares; hidrofóbicas 
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Cadeias laterais polares; hidrofilicas 



(Ser ou S) 


Uma vez que a cistema e apenas 
fracamente polar, em alguns casos 
ela e classificada como aminoacido 
apolar 



OH 

CH 


Treonina 
(Thr ou T) 


Cisteina 
(Cys ou C) 


Tirosina 
(Tyr ou Y) 



Asparagina 
(Asn ou N) 



(Gin ou Q) 


Cadeias laterais eletricamente carregadas; hidrof ilicas 
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Polipeptideos (polimeros de aminoacidos) 

Agora que ja estudamos os aminoacidos, vamos ver como 
eles se unem para formar polimeros (Figura 5.15). Quan- 
do dois aminoacidos sao posicionados de maneira que o 
grupo carboxila de um fique adjacente ao grupo amino do 
outro, eles se unem por meio de urna reaęao de desidrata- 
ęao, com a liberaęao de urna molecula de agua. A ligaęao 
covalente resultante e chamada de ligaęao peptidica. Re- 
petido diversas vezes, esse processo gera um polipeptideo, 
um polimero de muitos aminoacidos ligados por ligaęóes 
peptidicas. 

A sequencia repetitiva de atomos, destacada em roxo 
na Figura 5.15, e chamada de cadeia principal do polipep- 
tideo . Diferentes cadeias laterais (grupos R) se estendem a 
partir da cadeia principal. Os polipeptideos variam em ex- 
tensao, desde poucos aminoacidos ate milhares ou mais. 
Cada polipeptideo especifico tern urna sequencia linear 



A Figura 5.15 Construindo uma cadeia polipeptidica. 

As ligaęóes peptidicas formadas por reaęóes de desidrataęao, que 
unem o grupo carboxila de um aminoacido ao grupo amino do 
próximo aminoacido. As ligaęóes peptidicas sao formadas uma a 
uma, iniciando com o aminoacido na terminaęao amino (N-ter- 
minal). O polipeptideo tern uma cadeia principal repetitiva (roxa) 
a qual estao ligadas as cadeias laterais dos aminoacidos (amarelo 
e verde). 


DESEŃ H E 


Nomeie os tres aminoacidos na parte superior da fi¬ 
gura, utilizando o código de tres letras e de uma letra. Circule e 
identifigue os grupos carboxila e amino gue formam a nova ligaęao 
peptidica. 


unica de aminoacidos. Observe que uma extremidade da 
cadeia polipeptidica tern um grupo amino livre, enquanto 
a extremidade oposta tern um grupo carboxila. Dessa for¬ 
ma, um polipeptideo, independente da sua extensao, tern 
uma extremidade amino (N-terminal) e uma extremidade 
carboxila (C-terminal). Em um polipeptideo de qualquer 
tamanho consideravel, das cadeias laterais estao presen- 
tes em numero superior ao numero de extremidades, de 
forma que a natureza quimica da molecula como um todo 
e determinada pelo tipo e pela sequencia das cadeias la¬ 
terais. A imensa variedade dos polipeptideos na natureza 
ilustra um importante conceito previamente comentado: 
as celulas sao capazes de construir diferentes polimeros 
pela uniao de um conjunto limitado de monómeros em 
sequencias distintas. 

A estrutura e a funęao das protemas 

As atividades especificas das protemas resultam de sua 
complexa arquitetura tridimensional, cujo nivel mais sim- 
ples e a sequencia de aminoacidos. O pioneiro na determi- 
naęao da sequencia de aminoacidos de uma proteina foi 
Frederick Sanger, que, junto com seus colegas da Univer- 
sidade de Cambridge na Inglaterra, trabalhou com o hor- 
mónio insulina nos fins dos anos 1940 e inicio dos anos 
1950. Ele utilizou produtos que clivam os polipeptideos 
em locais especificos, seguidos de metodos quimicos para 
determinar a sequencia de aminoacidos destes pequenos 
fragmentos. Sanger e colaboradores foram capazes, depois 
de anos de esforęos, de reconstruir a sequencia completa 
de aminoacidos da insulina. Desde entao, muitas etapas 
envolvendo o sequenciamento de um polipeptideo foram 
automatizadas. 

Conhecendo a sequencia de aminoacidos de um po¬ 
lipeptideo, o que ela pode nos dizer acerca da estrutura 
tridimensional (comumente referida apenas como “estru¬ 
tura”) e sobre a funęao de uma proteina? O termo poli¬ 
peptideo nao e um termo sinónimo de proteina. Mesmo 
para uma proteina composta por um unico polipeptideo, 
a relaęao entre esses termos e analoga a relaęao entre um 
longo novelo de la e um sueter com formato e tamanho 
definidos, tricotado a partir do novelo de la. Uma pro¬ 
teina funcional nao e apenas uma cadeia polipeptidica, 
mas sim um ou mais polipeptideos ordenadamente tor- 
cidos, enovelados e arranjados em uma molecula de es¬ 
trutura unica, que pode ser representada por meio de di¬ 
ferentes tipos de modelos (Figura 5.16). E a sequencia de 
aminoacidos de cada polipeptideo que determina a estru¬ 
tura tridimensional que a proteina tera sob as condięóes 
celulares normais. 

Quando uma celula sintetiza um polipeptideo, a ca¬ 
deia pode se enovelar espontaneamente, assumindo a 
estrutura funcional da proteina. O dobramento e direcio- 
nado e reforęado pela formaęao de diversas ligaęóes entre 
partes da cadeia, que, por sua vez dependem da sequencia 
de aminoacidos. Muitas protemas sao esfericas (proteinas 
globulares) } e outras tern a forma de fibras alongadas {pro¬ 
teinas fibrosas). Mesmo em cada uma destas categorias ge- 
rais, um numero incontayel de yariaęóes e obseryado. 







































(a) O modelo de fitas mostra como uma unica 
cadeia polipeptidica se dobra e enrola para 
formar uma proteina funcional. (As linhas 
amarelas representam ligaęóes dissulfeto 
que estabilizam a estrutura da proteina.) 


(b) O modelo de preenchimento espacial 

mostra com maior clareza a forma 
globular observada em muitas protemas, 
assim como a estrutura tridimensional 
especial da lisozima. 


(c) Nesta representaęao, o modelo de fitas esta 
sobreposto ao modelo de palitos, que 
mostra a cadeia principal e as cadeias laterais 
que se projetam a partir da cadeia principal. 

A estrutura em amarelo e uma molecula-alvo. 


▲ Figura 5.16 A estrutura de uma proteina, a enzima liso¬ 
zima. Presente no suor, nas lagrimas e na saliva, a lisozima e uma 
enzima que ajuda a prevenir infecęóes por meio da ligaęao e destrui- 


ęao de moleculas especificas encontradas na superficie de diversos 
tipos de bacterias. O sulco e a poręao da proteina que reconhece e 
se liga as moleculas-alvo das paredes bacterianas. 


A estrutura especifica de uma proteina determina a 
sua funęao. Em ąuase todos os casos, a funęao da pro¬ 
teina depende da habilidade de reconhecer e ligar-se a 
outra molecula. Num exemplo notavel da relaęao entre 
forma e funęao, a Figura 5.17 mostra a complementari- 
dade perfeita entre as estruturas de um anticorpo (uma 
proteina do corpo) e uma substancia particular no virus 
da gripe, a qual o anticorpo se liga e marca para a destrui- 
ęao. No Capitulo 43, voce aprendera mais sobre como 
o sistema imune e tao eficaz em gerar anticorpos com- 
plementares a forma de moleculas externas especificas. 
Relembre, a partir do Capitulo 2, que moleculas naturais 
de sinalizaęao, chamadas de endorfinas, se ligam a pro¬ 
temas receptoras especificas na superficie das celulas do 
cerebro dos humanos, produzindo euforia e aliviando a 
dor. A morfina, a heroina e outros opioides sao capazes 
de mimetizar as endorfinas, pois todas compartilham 
uma estrutura similar a estrutura das endorfinas e, por- 
tanto, podem encaixar e ligar-se aos receptores para en¬ 
dorfinas presentes no cerebro. Esse encaixe e altamente 
especffico, algo como uma chave para a fechadura (ver 
Figura 2.16). Assim, a funęao de uma proteina - por 
exemplo, a habilidade de uma proteina receptora se as- 
sociar a uma molecula de sinalizaęao particular para o 
alivio da dor - e uma propriedade que emerge de uma 
complexa organizaęao molecular. 

Os quatro niveis da estrutura de protemas 

Com o objetivo de compreender o funcionamento de uma 
proteina, o estudo da sua estrutura e frequentemente pro- 
dutivo. Apesar da sua grandę diversidade, todas as pro¬ 
temas compartilham tres niveis de estrutura, conhecidos 
como estrutura primaria, secundaria e terciaria. Um quar- 
to nivel, a estrutura quaternaria, e observado quando uma 
proteina e composta por duas ou mais cadeias polipeptidi- 
cas. A Figura 5.18 descreve esses quatro niveis da estrutu- 


Proteina anticorpo Proteina do virus da gripe 



▲ Figura 5.17 Um anticorpo ligado a uma proteina do wi¬ 
rus da gripe. A tecnica denominada cristalografia por difraęao por 
raios X foi utilizada para gerar um modelo computacional de uma 
proteina anticorpo (azul e cor de laranja, a esquerda) ligada a uma 
proteina do virus da gripe (verde e amarelo, a direita). Programas 
de computador foram entao utilizados para separar as estruturas, 
revelando a complementaridade exata das estruturas da superficie 
das duas protefnas. 


ra de protemas. Nao deixe de estudar essa figura antes de 
avanęar a próxima seęao. 

Anemia falciforme: uma alteraęao na 
estrutura primaria 

Mesmo alteraęóes sutis na estrutura primaria podem afe- 
tar a estrutura e a funęao de uma proteina. Por exemplo, a 
anemia falciforme, uma doenęa sanguinea hereditaria, e 
causada pela substituięao de um aminoacido (valina) pelo 
aminoacido (acido glutamico) que normalmente ocuparia 
essa posięao especifica na estrutura primaria da hemo- 








T Figura 5.18 


os mveis da estrutura das proteinas 


Estrutura primaria 


Cadeia linear de aminoacidos 



Terminaęao carboxila 


100 


Amino¬ 

acidos 


Estrutura primaria da transtiretina 

70 65 60 


A estrutura primaria de uma proteina e a sua seąuencia de ami¬ 
noacidos. Como exemplo, considere a transtiretina, uma proteina 
globular do sangue, que transporta yitamina A e um dos hormó- 
nios da tireoide pelo corpo. A transtiretina e composta por qua- 
tro cadeias polipeptidicas identicas, cada qual composta por 127 
aminoacidos. Uma das cadeias esta representada aqui na sua for¬ 
ma nao enovelada, para representar sua estrutura primaria. Cada 
uma das 127 posięóes ao longo da cadeia e ocupada por um dos 20 
aminoacidos, indicados aqui pelo código de tres letras. 

A estrutura primaria e como a ordem de letras em uma pala- 
vra bastante longa. Se ordenadas ao acaso, haveria 20 127 diferentes 
maneiras de sintetizar um polipeptideo com 127 aminoacidos de 
extensao. No entanto, a estrutura primaria que precisa de uma 
proteina nao e determinada pela ligaęao aleatória de aminoacidos, 
mas pela informaęao genetica hereditaria. A estrutura primaria, 
por sua vez, determina as estruturas secundaria e terciaria, devido 
a natureza quimica da cadeia principal e das cadeias laterais (gru- 
pos R) dos aminoacidos ao longo do polipeptideo. 


Estrutura secundaria 


Regióes estabilizadas por ligaęóes de 
hidrogenio entre os atomos da cadeia 
principal do polipeptideo 



Helice 


Ligaęao de hidrogenio 
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Folha p, frequentemente 
representada como seta 
piana indicando a terminaęao 
carboxila (aqui representada 
como seta angular) 

Ligaęóes de hidrogenio 


A maioria das proteinas apresenta segmentos repetitivos nas suas 
cadeias polipeptidicas, em padróes estruturais que contribuem 
para a forma global da proteina. Essas estruturas, coletivamente 
chamadas de estrutura secundaria, sao o resultado de ligaęóes 
de hidrogenio entre os elementos repetitivos da cadeia principal 
polipeptidica (e nao entre as cadeias laterais dos aminoacidos). Na 
cadeia principal, os atomos de oxigenio apresentam carga parciał 
negativa, e os atomos de hidrogenio ligados aos atomos de nitro- 
genio apresentam carga parciał positiva (ver Figura 2.14); assim, 
ligaęóes de hidrogenio podem ser formadas entre esses atomos. 
Indiyidualmente, essas ligaęóes de hidrogenio sao fracas, mas 
como estao presentes em grandę quantidade ao longo de regióes 
relativamente longas da cadeia polipeptidica, elas sao capazes de 
manter uma estrutura especifica de partes da proteina. 

Um exemplo de estrutura secundaria e a helice ol, um solenoi- 
de cuja estrutura e mantida por ligaęóes de hidrogenio entre ami¬ 
noacidos localizados a cada quatro aminoacidos de distancia na 
cadeia principal, como mostrado na imagem acima. Embora cada 
polipeptideo da transtiretina tenha apenas uma regiao de helice a 
(ver estrutura terciaria), outras proteinas globulares tern multi- 
plos segmentos de helices a separadas por regióes nao helicoidais 
(ver hemoglobina, na próxima pagina). Algumas proteinas fibrosas, 
como a queratina a, a proteina estrutural do cabelo, apresentam 
estrutura de helice a ao longo de grandę parte da sua extensao. 

O outro principal exemplo de estrutura secundaria e a fita p 
pregueada. Conforme mostrado acima, nessa estrutura, dois ou 
mais segmentos da cadeia polipeptidica se encontram lado a lado 
(estrutura chamada folha p) e sao conectadas por ligaęóes de hi¬ 
drogenio entre segmentos paralelos da cadeia principal polipepti¬ 
dica das duas fitas. Fitas p pregueadas compóem a regiao central 
de diversas proteinas globulares, como no caso da transtiretina 
(ver estrutura terciaria), e predominam em algumas proteinas fibro¬ 
sas, incluindo a proteina da seda da teia de aranhas. O efeito coletivo 
do grandę numero de ligaęóes de hidrogenio torna cada fibra da seda 
da aranha mais forte do que um cabo de aęo de mesmo diametro. 


► As aranhas secretam fibras de seda compostas por uma 
proteina estrutural que apresenta folhas p pregueadas, o 
que permite elasticidade a teia. 




















Estrutura terciaria 


Estrutura quaternaria 


Forma tridimensional estabilizada por 
interaęóes entre cadeias laterais 


Associaęao de dois ou mais polipeptideos 
(apenas para algumas protemas) 



O conjunto de padróes de estrutura secundaria forma a estrutu¬ 
ra terciaria de uma proteina, mostrada acima como o modelo de 
fitas para o polipeptideo da transtiretina. Enąuanto a estrutura 
secundaria envolve interaęóes entre constituintes da cadeia prin- 
cipal, a estrutura terciaria corresponde a forma de um polipepti¬ 
deo, resultante das interaęóes entre as cadeias laterais (grupos R) 
de varios aminoacidos. Um tipo de interaęao que contribui para 
a estrutura terciaria e chamado de interaęao hidrofóbica. Con- 
forme um polipeptideo se enovela em sua forma funcional, ami¬ 
noacidos com cadeias laterais hidrofóbicas (apolares) geralmente 
se agrupam na parte central da proteina, sem contato com a agua. 
Portanto, a “interaęao hidrofóbica” e, na verdade, resultado da ex- 
clusao de substancias apolares pelas moleculas de agua. Uma vez 
que as cadeias laterais dos aminoacidos apolares estao próximas, 
foręas de van der Waals as mantem unidas. Simultaneamente, li- 
gaęóes de hidrogenio entre cadeias laterais polares e ligaęóes ió- 
nicas entre cadeias laterais de carga positiva e negativa tambem 
ajudam a estabilizar a estrutura terciaria. Todas essas interaęóes 
sao fracas no ambiente celular aquoso, mas seu efeito cumulativo 
ajuda a manter a forma especifica da proteina. 

Ligaęóes covalentes chamadas de pontes dissulfeto po- 
dem tambem reforęar a estrutura da proteina. Pontes dissulfeto 
se formam quando dois monómeros de cisteina, que tern grupos 
sulfidrila (—SH) nas suas cadeias laterais (ver Figura 4.9), estao 
localizados próximos um do outro devido ao enovelamento da 
proteina. O enxofre de uma das cisteinas se liga ao enxofre da 
segunda cisteina, e a ponte dissulfeto (—S—S—) reforęa parte da 
estrutura da proteina (observe as linhas amarelas na Figura 5.16a). 
Todos esses diferentes tipos de interaęóes podem contribuir para 
a estrutura terciaria de uma proteina, conforme mostrado aqui 
em uma pequena regiao de uma proteina hipotetica: 



polipeptidica 


Algumas protemas sao compostas por duas ou mais cadeias po- 
lipeptidicas associadas em uma macromolecula funcional. A es¬ 
trutura ąuaternaria e a estrutura global da proteina, resultante 
da associaęao das subunidades de polipeptideos. Por exemplo, 
acima e mostrada a proteina globular transtiretina completa, 
composta por quatro polipeptideos. 

Outro exemplo e o colageno, mostrado abaixo, uma pro¬ 
teina fibrosa que possui tres polipeptideos helicoidais identicos 
associados em uma tripla-helice, provendo grandę resistencia as 
longas fibras. Isto contribui para a funęao das fibras de colageno 
enquanto componente estrutural do tecido conectivo da pele, os- 
sos, tendóes, ligamentos, e outras partes do corpo. (O colageno 
corresponde a 40% do total de protemas do corpo humano.) 


Colageno 





A hemoglobina, a proteina transportadora de oxigenio nas 
celulas yermelhas do sangue, e outro exemplo de proteina globular 
com estrutura quaternaria. Ela e formada por quatro subunidades 
polipeptidicas, duas do tipo a, e duas do tipo (3. As subunidades a 
e (3 sao compostas principalmente por elementos de estrutura se¬ 
cundaria do tipo helice a. Cada subunidade tern 
ainda um componente nao polipeptidi- 
co, chamado heme, com um atomo 
de ferro que se liga ao oxigenio. 


Subunidade a 


Subunidade 



Subunidade a 


Hemoglobina 
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▲ Figura 5.19 Uma só substituięao de 
aminoacido em uma proteina causa a 
anemia falciforme. 


Considere as caracteristicas quimicas dos aminoacidos valina e acido 
glutamico (ver Figura 5.14). Proponha uma possivel explicaęao para o efeito drastico na fun¬ 
ęao proteica decorrente da substituięao de uma valina por urn acido glutamico. 


globina, a proteina que transporta o oxigenio nas celulas 
yermelhas do sangue. As celulas yermelhas do sangue nor- 
mais possuem formato bicóncavo. Contudo, na anemia fal¬ 
ciforme, as moleculas anormais de hemoglobina tendem 
a se agregar em cadeias, deformando algumas celulas em 
formato de “foice” (Figura 5.19). Portadores dessa doenęa 
tern constantes “crises de celulas falciformes”, que ocorrem 
quando as celulas angulares entopem pequenos vasos san- 
guineos, obstruindo o fluxo sanguineo. As consequencias 
nesses pacientes sao um exemplo de como uma pequena 
alteraęao na estrutura proteica pode causar efeitos devas- 
tadores em sua funęao. 

0 que determina a estrutura de uma proteina? 

Aprendemos que a estrutura unica confere a cada pro¬ 
teina uma funęao especifica. Mas quais fatores essenciais 
determinam a estrutura de uma proteina? Voce ja sabe 
boa parte da resposta: cadeias polipeptidicas com sequen- 
cias especificas de aminoacidos sao capazes de se dobrar 
espontaneamente em uma estrutura tridimensional 
determinada por interaęóes responsaveis pelas estrutu- 
ras secundaria e terciaria. Esse dobramento normalmente 
ocorre a medida que a proteina e sintetizada no interior 
da celula, com o auxilio de outras proteinas. No entanto, 
a estrutura de uma proteina tambem depende das condi- 
ęóes fisicas e quimicas no ambiente da proteina. Se pH, 
concentraęao de sal, temperatura ou outros aspectos do 
ambiente forem alterados, as ligaęóes quimicas fracas e 
as interaęóes na cadeia da proteina podem ser destruidas, 
fazendo a proteina se desenrolar e perder a sua forma ori- 
ginal, alteraęao chamada de desnaturaęao (Figura 5.20). 


Por ter um formato errado, a proteina desnaturada e bio- 
logicamente inativa. 

A maioria das proteinas se torna desnaturada se for 
transferida do ambiente aquoso para solvente apolar, como 
eter ou clorofórmio; a cadeia polipeptidica se dobra no- 
yamente de modo que as cadeias laterais hidrofóbicas fi- 
quem expostas ao solvente. Outros agentes desnaturantes 
incluem compostos quimicos que rompem as ligaęóes de 
hidrogenio, as ligaęóes iónicas e as pontes dissulfeto que 
mantem a estrutura da proteina. A desnaturaęao tambem 
ocorre como resultado de calor excessivo, que aumenta a 
agitaęao da cadeia polipeptidica o suficiente para romper 
as interaęóes fracas que estabilizam a estrutura. A clara 
do ovo se torna opaca durante o cozimento, pois as suas 
proteinas desnaturadas se tornam insoluyeis e solidificam. 



▲ Figura 5.20 Desnaturaęao e renaturaęao de uma pro¬ 
teina. Altas temperaturas ou diversos tratamentos com agentes 
qumnicos podem desnaturar proteinas, levando a perda de confor- 
maęao e por consequencia da habilidade de realizar suas funęóes. 
Se a proteina desnaturada permanece dissolvida, ela pode ser re- 
naturada quando as condięóes qufmicas e fisicas do ambiente sao 
restauradas as condięóes normais. 
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Isso explica tambem por que febres excessivamente altas 
sao fatais: as proteinas presentes no sangue podem desna- 
turar em condięóes de altas temperaturas corporais. 

Quando uma proteina em uma soluęao de tubo de 
ensaio e desnaturada por calor ou por agentes ąuimicos, 
ela pode em alguns casos retornar para a sua conforma- 
ęao funcional ąuando o agente desnaturante e removido. 
(Em alguns casos, isso nao e possivel: por exemplo, um ovo 
frito nao voltara a ser liąuido ąuando colocado de volta 
na geladeira.) Podemos concluir que as informaęóes para 
construir uma forma especifica sao intrinsecas a estrutura 
primaria da proteina. A seąuencia de aminoacidos deter- 
mina a forma da proteina - onde uma helice a pode ser 
formada, onde uma folha (3 pregueada pode ocorrer, onde 
pontes dissulfeto sao localizadas, onde ligaęóes iónicas sao 
formadas, e assim por diante. Mas como o dobramento de 
proteinas ocorre no interior das celulas? 

0 dobramento de proteinas no interior das celulas 

Os bioąuimicos conhecem atualmente a seąuencia de ami¬ 
noacidos de mais de 24 milhóes de proteinas, com apro- 
ximadamente um milhao de novas seąuencias adiciona- 
das mensalmente; e a estrutura tridimensional de mais de 
25.000. Pesąuisadores tern tentado correlacionar a estrutu¬ 
ra primaria de tantas proteinas com as respectivas estrutu- 
ras terciarias para descobrir as regras para o dobramento 
de proteinas. Infelizmente, o processo de dobramento de 
proteinas nao e tao simples. Muitas proteinas provavel- 
mente passam por diversas estruturas intermediarias ate 
atingir uma forma estavel, e a observaęao de sua estrutura 
madura nao releva as etapas de dobramento necessarias 
para alcanęar essa estrutura. No entanto, os bioąuimicos 
desenvolveram metodos para rastrear uma proteina ao 
longo desses estagios. 

As chaperoninas (tambem chamadas de proteinas 
chaperonas), essenciais para o processo de dobramento, 
sao moleculas proteicas que auxiliam o dobramento cor- 
reto de outras proteinas (Figura 5.21). As chaperoninas 
nao especificam a estrutura finał de um polipeptideo. Em 
vez disso, elas mantem a nova cadeia polipeptidica isoladas 
das condięóes ąuimicas desestabilizadoras do ambiente do 
citoplasma enąuanto elas se dobram espontaneamente. 


A chaperonina mostrada na Figura 5.21, da bacteria£. coli , 
e um grandę complexo multienzimatico, com formato de 
cilindro oco. A cavidade forma um abrigo para os poli¬ 
peptideos que estao se dobrando, e pesąuisas recentes su- 
gerem que peąuenas ąuantidades de agua estao tambem 
presentes, assegurando o ambiente hidrofilico que auxilia 
o processo de dobramento. Ja foram identificados sistemas 
moleculares que interagem com as chaperoninas e verifi- 
cam se o dobramento correto ocorreu. Esses sistemas po¬ 
dem promover o novo dobramento da proteina que esta na 
conformaęao errada ou marca-las para destruięao. 

O dobramento inadeąuado de polipeptideos, proble- 
ma bastante grave para as celulas, e uma area de grandę 
interesse para a pesąuisa medica. Muitas doenęas, como 
a fibrose cistica, Alzheimer, Parkinson e a doenęa da “vaca 
louca”, estao associadas ao acumulo de proteinas dobradas 
de maneira errada. De fato, versóes dobradas erroneamen- 
te da proteina transtiretina, mostrada na Figura 5.18, estao 
relacionadas a diversas doenęas, incluindo uma forma de 
demencia senil. 

Mesmo ąuando os cientistas tern em maos uma pro¬ 
teina dobrada corretamente, a determinaęao de sua exata 
estrutura tridimensional nao e simples, pois uma só pro¬ 
teina tern milhares de atomos. As primeiras estruturas 
tridimensionais foram obtidas no finał da decada de 1950, 
para a hemoglobina e uma proteina relacionada, mioglobi- 
na. O metodo que tornou isso possivel foi a cristalografia 
por raios X, que desde entao passou a ser utilizada para 
determinar a estrutura tridimensional de diversas outras 
proteinas. Em um exemplo recente, Roger Kornberg e co- 
laboradores da Universidade de Stanford utilizaram essa 
metodologia para elucidar a estrutura da RNA-polimerase, 
enzima que desempenha papel crucial na expressao genica 
(Figura 5.22). Outro metodo para a analise da estrutura 
de proteinas e a espectroscopia por ressonancia magnetica 
nuclear (RMN), que nao exige a cristalizaęao das protei¬ 
nas. Uma metodologia ainda mais recente utiliza a bio- 
informatica (ver Conceito 5.6) para predizer a estrutura 
tridimensional de polipeptideos a partir da seąuencia de 
aminoacidos. A cristalografia por raios X, a espectroscopia 
RMN e a bioinformatica sao abordagens complementares 
para a compreensao da estrutura e funęao das proteinas. 


► Figura 5.21 Uma chape¬ 
ronina em aęao. A imagem 
grafica gerada por computador 
(a esquerda) mostra o grandę 
complexo da proteina chaperoni¬ 
na da bacteria E. coli. A chapero¬ 
nina tem um espaęo interior que 
prove um abrigo para o dobra¬ 
mento correto de polipeptideos 
recem-sintetizados. O complexo 
e formado por duas proteinas: 
Uma proteina e um cilindro oco 
e a outra e uma tampa que pode 
se ligar a qualquer uma das ex- 
tremidades do cilindro. As etapas 
do funcionamento da chaperoni¬ 
na estao mostradas a direita. 



Tampa 


Cilindro < 
oco 


Chaperonina 

(plenamente 

montada) 



O Um polipeptideo 
nao enovelado entra 
no cilindro por uma 
extremidade. 



0 A tampa se liga ao cilindro, 
induzindo uma alteraęao 
conformacional e criando 
um ambiente hidrofilico 
para o enovelamento do 
polipeptideo. 


0 A tampa se desliga e 
a proteina enovelada 
corretamente e 
liberada. 
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T Figura 5.22 


Pesquisa 


O que a estrutura tridimensional da enzima 
RNA-polimerase II nos diz sobre a sua funęao? 


Experimento Em 2006, Roger Kornberg foi premiado com o 
Premio Nobel em Qufmica pela utilizaęao da cristalografia por 
raios X para determinar a estrutura tridimensional da RNA-po¬ 
limerase II, que se liga a dupla-helice de DNA e sintetiza RNA. 
Após a cristalizaęao do complexo com todos os tres componen- 
tes, Kornberg e seus colaboradores dispararam raios X atraves 
do cristal. Os atomos no cristal difrataram (desviaram) os raios X 
em urn feixe ordenado que urn detector digital captou em urn 
padrao de pontos chamado padrao de difraęao por raios X. 



Resultados Utilizando os dados obtidos do padrao de difraęao 
por raios X, assim como a sequencia de aminoacidos determi- 
nada por metodos qufmicos, os pesquisadores construfram urn 
modelo tridimensional do complexo, com o auxflio de progra- 
mas de computador. 



Conclusao Pela analise do modelo, os pesquisadores desenvol- 
veram a hipótese acerca das funęóes das diferentes regióes da 
RNA-polimerase II. Por exemplo, a regiao acima do DNA pode 
funcionar como urn grampo que mantem os acidos nucleicos no 
lugar. (Vamos aprender mais sobre essa enzima no Capitulo 17.) 


Fonte: A. L. Gnatt et al., Structural basis of transcription: an RNA polymerase II 
elongation complex at 3.3A, Science 292:1876-1882 (2001). Direitos autorais 
da imagem © 2001, AAAS. Reproduęao com permissao. 


] Observando o modelo, que tipos de elementos de estru¬ 
tura secundaria voce pode identificar? 


REVISAO DO CONCEITO 5.4 

1. Que partes de urna cadeia polipeptidica participam das liga- 
ęóes que mantem a estrutura secundaria? Que partes parti¬ 
cipam da estrutura terciaria? 

2. Ate este ponto do capitulo, as letras gregas a e (3 foram uti- 
lizadas para especificar ao menos tres diferentes pares de 
estruturas. Listę e descreva brevemente cada urna dessas 
estruturas. 

I Onde voce espera que urna regiao rica em ami¬ 
noacidos valina, leucina e isoleucina esteja localizada em 
urn polipeptfdeo enovelado? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 


CONCEITO 5.5 

Os acidos nucleicos armazenam, transmitem e 
ajudam a expressar a informaęao hereditaria 

Se a estrutura primaria de um polipeptfdeo determina a es¬ 
trutura da proteina, o que determina a estrutura primaria? 
A seąuencia de aminoacidos de um polipeptfdeo e pro- 
gramada pela unidade hereditaria, conhecida como gene. 
Os genes sao compostos por DNA, que pertence a classe 
de compostos conhecidos como acidos nucleicos. Os aci¬ 
dos nucleicos sao polfmeros compostos por monómeros 
chamados nucleotfdeos. 


Os papeis dos acidos nucleicos 

Os dois tipos de acidos nucleicos, acido desoxirribonu- 
cleico (DNA) e acido ribonucleico (RNA), per mitem que 
os organismos vivos reproduzam seus componentes com- 
plexos de urna geraęao para a outra. Sem paralelo entre as 
moleculas, o DNA fornece instruęóes para a sua própria 
replicaęao. O DNA tambem controla a sfntese de RNA e, 
por meio do RNA, controla a sfntese de protefnas; todo esse 
processo e chamado de expressao genica (Figura 5.23). 

O DNA e o materiał genetico que os organismos her- 
dam dos pais. Cada cromossomo contem urna longa mo- 
lecula de DNA, que geralmente possui centenas de genes, 
ou mais. Quando urna celula se reproduz por divisao, suas 
moleculas de DNA sao copiadas e passadas de urna geraęao 
de celulas para a outra. As informaęóes que programam to- 
das as atiyidades celulares sao codificadas na estrutura do 



I 


CITOPLASMA 


0 Deslocamento do 
RNAm para o 
citoplasma atraves 
do poro nuclear 

0 Sfntese de 

protefnas utilizando' 
a informaęao 
codificada 
no RNAm 

Polipeptfdeo 


RNAm 


Ribossomo 



“Aminoacidos 


▲ Figura 5.23 Expressao genica: DNA^RNA^proteina. Em 

urna celula eucariótica, o DNA no nucleo programa a produęao de pro¬ 
tefnas no citoplasma por meio da sfntese de RNA mensageiro (RNAm). 
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DNA. O DNA, no entanto, nao esta envolvido diretamente 
na realizaęao dessas operaęóes, assim como um programa 
de computador nao e capaz de, por si só, ler um código de 
barras em urna caixa de cereais. Assim como o scanner e 
necessario para ler o código de barras, as proteinas sao ne- 
cessarias para implementar o código genetico. O hardware 
molecular das celulas - as ferramentas para as funęóes bio- 
lógicas - consiste principalmente em proteinas. Por exem- 
plo, o transportador de oxigenio nas hemacias e a proteina 
hemoglobina, e nao o DNA que especifica sua estrutura. 

De que modo o RNA, o outro tipo de acido nuclei- 
co, se encaixa no fluxo de informaęao genetica do DNA 
ate as proteinas? Cada gene ao longo de urna molecula de 
DNA comanda a sintese de um tipo de RNA chamado de 
RNA mensageiro {RNAm). A molecula de RNAm interage 
com a maquinaria de sintese de proteinas da celula, coor- 
denando a produęao de um polipeptideo, que se dobra 
em urna proteina completa ou em parte de urna proteina. 
Podemos resumir o fluxo de informaęao genetica como 
DNA —> RNA —> proteina (ver a Figura 5.23). Os locais da 
sintese de proteinas sao estruturas celulares chamadas de 
ribossomos. (Na entrevista da Unidade I, antecedendo o 
Capitulo 2, Venki Ramakrishnan descreve como a estrutura 
do ribossomo foi determinada por cristalografia de raios X.) 
Em urna celula eucariótica, os ribossomos estao localizados 
na regiao entre o nucleo e a membrana plasmatica (o ci- 
toplasma), mas o DNA esta localizado no nucleo. O RNA 
mensageiro conduz as instruęóes geneticas para a sintese de 
proteinas do nucleo para o citoplasma. As celulas procarió- 


ticas nao apresentam nucleo, mas tambem utilizam RNA 
para passar as informaęóes do DNA para os ribossomos e 
outras estruturas celulares que traduzem a informaęao co- 
dificada nas sequencias de aminoacidos. No Capitulo 18, 
voce aprendera sobre as outras funęóes e algumas desco- 
bertas recentes acerca das moleculas de RNA. 

Os componentes dos acidos nucleicos 

Os acidos nucleicos sao macromoleculas que existem como 
polimeros chamados de polinucleotideos (Figura 5.24a). 
Conforme o nome indica, cada polinucleotideo e composto 
por monómeros chamados de nucleotideos. Um nucleoti- 
deo, em geral, e composto por tres partes: um aęucar de 
cinco carbonos (pentose), urna base contendo nitrogenio 
(nitrogenada) e um ou mais grupos fosfato (Figura 5.24b). 
Em um polinucleotideo, cada monómero tern apenas um 
grupo fosfato. A poręao de um nucleotideo sem o grupo 
fosfato e chamada de nucleosideo. 

Para compor um nucleotideo, vamos considerar ini- 
cialmente as bases nitrogenadas (Figura 5.24c). Cada base 
nitrogenada tern um ou dois aneis que incluem atomos de 
nitrogenio. (Elas sao chamadas bases nitrogenadas pois 
os atomos de nitrogenio tendem a aceitar H + da soluęao, 
agindo, portanto, como bases.) Existem duas familias de 
bases nitrogenadas: pirimidinas e purinas. Urna pirimi- 
dina tern um “anel” de seis atomos, carbono e nitrogenio. 
Os membros da familia das pirimidinas sao: citosina (C), 
timina (T) e uracila (U). As purinas sao maiores, com 


T Figura 5.24 Componentes dos acidos nucleicos. (a) Um polinucleoti¬ 
deo possui uma cadeia principal aęucar-fosfato com ligantes variaveis, as bases 
nitrogenadas. (b) Um monómero de nucleotideo inclui a base nitrogenada, o 
aęucar e o grupo fosfato. Observe que a numeraęao dos atomos de carbono 
do aęucar inclui um apostrofo (')■ (c) Um nucleosideo inclui a base nitrogenada 
(purina ou pirimidina) e um aęucar de cinco carbonos (desoxirribose ou ribose). 

Extremi- y Cadeia principal aęucar-fosfato 
dade 5' / (destacada em azul) 



(b) Nucleotideo 
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um “anel” de seis atomos fusionado a um “anel” de cinco 
atomos. As purinas sao: adenina (A) e guanina (G). As pi- 
rimidinas e purinas diferem ąuanto aos grupos ąuimicos 
ligados aos “aneis”. Adenina, guanina e citosina sao obser- 
vadas tanto no DNA ąuanto no RNA; a timina e observada 
apenas no DNA, e a uracila apenas no RNA. 

Agora, vamos considerar o aęucar ao qual a base nitro- 
genada esta ligada. No DNA o aęucar e a desoxirribose, 
no RNA e urna ribose (ver a Figura 5.24c). A unica diferen- 
ęa entre esses dois aęucares e que a desoxirribose tem um 
atomo de oxigenio a menos ligado ao segundo atomo de 
carbono do “anel”, dai o nome desoxhr\bose. 

Ate agora, montamos um nucleosideo (base nitroge- 
nada e aęucar). Para completar a composięao do nucleo- 
tideo, precisamos ligar um grupo fosfato ao carbono 5' do 
aęucar (ver a Figura 5.24b). Agora, a molecula e um nu¬ 
cleosideo monofosfato, mais conhecido como nucleotideo. 

Polfmeros de nucleotideos 

A ligaęao de nucleotideos em um polinucleotideo envolve 
urna reaęao de desidrataęao. (Voce aprendera mais deta- 
lhes no Capitulo 16). Em um polinucleotideo, nucleoti¬ 
deos adjacentes sao unidos por urna ligaęao fosfodiester, 
que consiste em um grupo fosfato Ugando dois aęucares de 
dois nucleotideos. Essa ligaęao da origem ao padrao de re- 
petięao de unidades de aęucar-fosfato, chamado de cadeia 
Principal de aęucar-fosfato (ver a Figura 5.24a). (Observe 
que as bases nitrogenadas nao fazem parte de cadeia prin- 
cipal.) As duas extremidades livres do polimero sao di- 
ferentes urna da outra. Urna extremidade apresenta um 
grupo fosfato ligado ao carbono 5' e a outra apresenta um 
grupo hidroxila ligado ao carbono 3', e nos referimos a elas 
como extremidade 5' e 3', respectivamente. Podemos afir- 
mar que um polinucleotideo apresenta urna direcionalida- 
de intrinseca ao longo da cadeia principal aęucar-fosfato, 
da extremidade 5' para 3', assim como urna rua de mao 
unica. Ao longo da cadeia principal aęucar-fosfato, estao 
localizados os seus ligantes, as bases nitrogenadas. 

A seąuencia de bases ao longo de um polimero de 
DNA (ou RNAm) e unica para cada gene e fornece infor- 
maęóes especificas para a celula. Como os genes possuem 
de centenas a milhares de nucleotideos de extensao, o nu- 
mero de seąuencias de bases possiveis e praticamente ili- 
mitado. O significado de um gene para a celula e codifica- 
do na seąuencia especifica das ąuatro bases do DNA. Por 
exemplo, a seąuencia 5'-AGGTAACTT-3' tem um signi¬ 
ficado, ao passo que a seąuencia 5'-CGCTTTAAC-3' tem 
outro significado. (Genes inteiros sao, obviamente, muito 
mais longos.) A ordem linear de bases de um gene espe¬ 
cifica a seąuencia de aminoacidos - a estrutura primaria 
- de urna proteina, que determina, por sua vez, a estrutura 
tridimensional da proteina e a sua funęao na celula. 


opostas, arranjo referido como antiparalelo, algo como 
urna “estrada de mao dupla”. As cadeias principais aęu¬ 
car-fosfato estao localizadas na parte externa da helice, e 
as bases nitrogenadas estao pareadas no interior da helice. 
As duas cadeias sao unidas por ligaęóes de hidrogenio entre 
os pares de bases (ver Figura 5.25a). A maioria das molecu- 
las de DNA e bastante longa, com milhares e ate milhóes 
de pares de bases. Por exemplo, urna longa cadeia de DNA 
dupla-helice de um cromossomo eucariótico inclui diversos 
genes, em diferentes segmentos especificos da molecula. 

No pareamento de bases, apenas certas bases na du¬ 
pla-helice sao compativeis com outras. Adenina (A) em urna 
cadeia pareia com timina (T) na outra cadeia; e guanina (G) 
sempre pareia com citosina (C). Se lermos a seąuencia de 
bases ao longo de urna cadeia conforme percorremos o 
comprimento da dupla-helice, saberemos a seąuencia de ba¬ 
ses ao longo da outra cadeia. Se urna poręao de urna cadeia 
possui a seąuencia de bases 5'-AGGTCCG-3', a regra de 
pareamento de bases nos diz que essa mesma poręao na ca¬ 
deia complementar deve ter a seąuencia 3'-TCCAGGC-5'. 
As duas cadeias na dupla-helice sao complementar es, ou 
seja, cada urna e o complemento previsivel da outra. Essa 
caracteristica do DNA torna possivel a sintese de duas có- 
pias identicas de cada molecula de DNA ąuando urna celula 
esta se preparando para se dividir. Quando a celula se divide, 
as cópias sao distribuidas entre as celulas-filhas, tornando- 
-as geneticamente identicas a celula parental. Assim, a es¬ 
trutura do DNA contribui para a sua funęao na transmissao 
da informaęao genetica sempre que urna celula se reproduz. 

Moleculas de RNA, em contrapartida, existem como 
cadeias simples. O pareamento complementar de bases 
pode ocorrer, entretanto, entre regióes de duas moleculas 
de RNA, ou mesmo entre dois segmentos de nucleotideos 
em urna mesma molecula de RNA. De fato, o pareamento 
de bases em urna mesma molecula de RNA permite que 
ela adąuira estruturas tridimensionais especificas neces- 
sarias para a sua funęao. Considere, por exemplo, o tipo 
de RNA chamado RNA de transferencia {RNAt), que trans- 
porta aminoacidos ate os ribossomos durante a sintese de 
polipeptideos. Urna molecula de RNAt possui aproxima- 
damente 80 nucleotideos de extensao. A sua forma funcio- 
nal resulta do pareamento de bases entre nucleotideos em 
segmentos complementares da molecula que se encontram 
em orientaęao antiparalela (Figura 5.25b). 

No RNA, observe que a adenina (A) se pareia com a 
uracila (U); e a timina (T) nao esta presente no RNA. Outra 
diferenęa entre o RNA e o DNA e o fato de o DNA ąuase 
sempre existir como dupla-helice, enąuanto as moleculas 
de RNA tem for mas mais variaveis. Moleculas de RNA sao 
bastante versateis, e muitos biólogos acreditam que o RNA 
precedeu o DNA como molecula portadora de informaęao 
genetica nas formas iniciais de vida (ver Conceito 25.1). 


As estruturas das moleculas de DNA e RNA 

As moleculas de DNA possuem dois polinucleotideos, ou 
“cadeias” que se espiralam ao redor de um eixo imaginario, 
formando urna dupla-helice (Figura 5.25a). As duas ca¬ 
deias principais aęucar-fosfato possuem direęóes 5' —> 3' 


REVISAO DO CONCEITO 5.5 


DESENHE 


Na Figura 5.24a, numere todos os atomos de 
carbono nos aęucares para os tres primeiros nucleotideos, 
circule as bases nitrogenadas e marque os grupos fosfato 
com asteriscos. 
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► Figura 5.25 A estrutura das moleculas 
de DNA e RNAt. (a) A molecula de DNA e em 
geral uma dupla-helice, com as cadeias principais 
aęucar-fosfato de cada um dos polinucleotideos 
antiparalelos (representados aqui como fitas azuis) 
localizadas na parte externa da helice. Ligaęóes 
de hidrogenio entre pares de bases nitrogenadas 
mantem as duas cadeias unidas. Conforme ilustra- 
do aqui, utilizando formas complementares para 
as bases, adenina (A) pode se parear apenas com 
timina (T), e guanina (G) pode se parear apenas 
com citosina (C). Cada cadeia de DNA desta figura 
e a estrutura equivalente ao polinucleotfdeo repre- 
sentado na Figura 5.24a. (b) A molecula de RNAt 
apresenta a forma aproximada da letra L, com 
bases complementares pareadas em segmentos 
antiparalelos do RNA. No RNA, A pareia com U. 



3' 5' Par de bases unido por 

ligaęóes de hidrogenio 

(a) DNA (b) RNA transportador 


DESENHE 


Em uma molecula de DNA dupla-helice, uma 
regiao ao longo de uma das cadeias tern essa sequencia de 
bases nitrogenadas: 5'-TAGGCCT-3'. Copie essa sequencia 
e escreva a sequencia complementar, indicando claramente 
as extremidades 5' e 3' da cadeia complementar. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 5.6 

A genómica e a proteómica transformaram a 
pesquisa biológica e suas aplicaęóes 

O trabalho experimental na primeira metade do seculo XX 
estabeleceu o papel do DNA como portador da informaęao 
genetica, transferido de geraęao a geraęao, especificando a 
funęao das celulas e organismos vivos. Uma vez que a es¬ 
trutura das moleculas de DNA foi determinada em 1953, e 
se compreendeu que a sequencia linear de bases de nucleo- 
tideos especifica a sequencia de aminoacidos de proteinas, 
os biólogos se concentraram na “decodificaęao” de genes 
pela determinaęao da sua sequencia de bases. 

As primeiras tecnicas qufmicas para o seąuencia - 
mento de DNA, ou determinaęao da sequencia de nu- 
cleotideos ao longo da cadeia de DNA, um a um, foram 
desenvolvidas nos anos 1970. Pesquisadores passaram a 
estudar a sequencia de genes, gene a gene; quanto mais 
aprendiam mais questóes surgiam: como a expressao dos 
genes e regulada? Genes e seus produtos proteicos clara¬ 
mente interagem, mas de que forma? Qual e a funęao, se e 
que ela existe, das sequencias de DNA que nao fazem par¬ 
te dos genes? Para compreender o funcionamento gene- 
tico de um organismo vivo, a sequencia completa de todo 
o seu materiał genetico, o genoma de um organismo, seria 
uma informaęao essencial. Apesar da aparente inviabili- 
dade dessa ideia, no finał dos anos 1980, diversos proemi- 
nentes biólogos propuseram uma audaciosa proposta de 
iniciar um projeto para o sequenciamento do genoma hu- 
mano completo - todas as suas tres bilhóes de bases. Esse 
projeto foi iniciado em 1990 e concluido com sucesso no 
inicio dos anos 2000. 


Um beneficio nao antecipado, mas extremamente util, 
desse projeto - o Projeto Genoma Humano - foi o rapi- 
do desenvolvimento de metodos de sequenciamento mais 
yelozes e menos onerosos. Essa tendencia se mantem: o 
custo para o sequenciamento de um milhao de bases em 
2001, superior a $ 5.000, diminuiu para menos de $ 0,10 em 
2012. E o genoma humano, cujo primeiro sequenciamento 
demorou mais de 10 anos, agora pode ser completamente 
sequenciamento em poucos dias. O numero de genomas 
completamente sequenciados aumentou exponencialmen- 
te, gerando um enorme volume de dados e levando ao de- 
senvolvimento da bioinformatica, o uso de programas de 
computador e de outras ferramentas computacionais para 
a analise e armazenamento de grandes volumes de dados. 

As consequencias desses avanęos transformaram o es- 
tudo da biologia e areas relacionadas. Biólogos frequente- 
mente abordam problemas pela analise de grandes conjun- 
tos de genes, ou mesmo comparando genomas completos 
de especies diferentes, metodologia denominada genómi¬ 
ca. A analise similar de grandes conjuntos de proteinas, 
incluindo suas sequencias, e denominada proteómica. 
(Sequencias de proteinas podem ser determinadas tanto 
por meio de tecnicas bioquimicas como da traduęao das 
sequencias de DNA que as codificam.) Essas metodolo- 
gias estao presentes em todas as areas da biologia, e alguns 
exemplos sao mostrados na Figura 5.26. 

Talvez o impacto mais significante da genómica e da 
proteómica na area da biologia como um todo, tenha sido 
a sua contribuięao para a compreensao da evoluęao. Alem 
de confirmar as evidencias evolutivas derivadas de estudos 
de fósseis e caracteristicas das especies atuais, a genómica 
auxilia a compreensao das relaęóes entre diferentes grupos 
de organismos que nao haviam sido estabelecidas por ou- 
tros tipos de evidencias, modificando a historia evolutiva. 


DNA e proteinas: novas fitas metricas da evoluęao 

Estamos acostumados a pensar em caracte¬ 
risticas compartilhadas, como pelagem e produęao de leite 
nos mamiferos, como evidencia de um ancestral comum. 
Como o DNA comporta a informaęao hereditaria na forma 
de genes, as sequencias de genes e seus produtos protei- 
















Contribuięóes da genómica e 
proteómica para a b' 


O sequenciamento de 
nucleotideos e a analise 
de grandes conjuntos 
de genes e proteinas 
podem ser realizados 
rapidamente e a baixo 
custo devido aos avan- 
ęos nas tecnologias de 
processamento de dados. 
Juntas, a genómica e 
proteómica aumentaram 
nosso conhecimento sobre 
biologia em diversas areas. 


Evolucao 

O principal objetivo da biologia evolutiva e 
compreender as relaęóes entre as especies, vivas e 
extintas. Por exemplo, a comparaęao de seąuen- 
cias de genomas permitiu a identificaęao do 
hipopótamo como o mamifero terrestre mais 
próximo do ancestral comum com as baleias. 


Hipopótamo 


Baleia-piloto 


Ciencias medicas 


A identificaęao das bases geneticas para as doenęas humanas, como o cancer, 
auxilia os pesąuisadores a concentrarem seus esforęos no desenvolvimento de 
futuros tratamentos. Atualmente, o seąuenciamento de conjuntos de genes 
expressos no tumor de 
um paciente permite 
urna abordagem mais 
personalizada para o 
tratamento do cancer, 
chamado de “medicina 
personalizada”. Ver 
Figur as 12.20 e 18.27. 


Interaęao de especies 


FAęA CONEXÓES Considere os exemplos fornecidos aqui e descreva 
como a metodologia de genómica e proteómica afetam a abordagem 
de diversas guestóes biológicas. 


Mais de 90% de todas as 
especies de plantas exibem 
mutualismo benefico com 
fungos associados as suas 
raizes. O seąuenciamento do 
genoma e as analises da 
expressao genica de diversos 
pares de plantas e fungos fornece- 
rao um maior entendimento dessas 
interaęóes e podem ter implicaęóes 
nas praticas de agricultura. (Ver Exerdcio de 
Habilidades Cientificas no Capitulo 31.) 


Biologia da conservaęao 


As ferramentas de genetica molecu- 
lar e genómica tern sido mais 
utilizadas na ecologia para 
identificar especies de animais e 
plantas abatidos de forma ilegal. 
Em um caso, seąuencias de 
DNA do genoma de presas 
de elefantes obtidas 
ilegalmente foram 
utilizadas para 
identificar o local 
onde a operaęao de 
trafico estava ocorren- 
do. Ver Figura 56.9. 



Novas tecnicas de seąuen¬ 
ciamento de DNA permiti- 
ram a decodificaęao de 
peąuenas ąuantidades de 
DNA encontradas em 
tecidos pre-históricos de 
nossos parentes ja 
extintos, os neandertais 
{Homo neanderthalensis). 

O seąuenciamento do 
genoma neandertal nos 
forneceu informaęóes sobre 
sua aparencia fisica e a sua 
relaęao com o homem moderno. 
Ver Figura 34.49. 


Paleontologia 
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cos documentam o histórico hereditario de um organismo. 
As seąuencias lineares de nucleotideos nas moleculas de 
DNA sao passadas dos pais para a prole; essas seąuencias 
determinam as seąuencias de aminoacidos das proteinas. 
Assim, irmaos e irmas sao muito mais semelhantes nas se¬ 
ąuencias de DNA e proteinas do que individuos nao apa- 
rentados da mesma especie. 

Considerando a visao evolucionaria da vida, podemos 
estender esse conceito de “genealogia molecular” para 
as relaęóes entre as especies: podemos esperar que duas 
especies que pareęam próximas com base em evidencias 
anatómicas (e possivelmente no registro fóssil) tambem 
compartilhem grandę parte das seąuencias de DNA e pro¬ 
teinas, mais do que especies de relacionamento distante. 
De fato, isso e verdadeiro. Um exemplo e a comparaęao da 
cadeia polipeptidica p da hemoglobina humana com o po- 
lipeptideo da hemoglobina correspondente em outros ver- 
tebrados. Nessa cadeia de 146 aminoacidos, seres humanos 
e gorilas diferem em apenas um aminoacido, ao passo que 
seres humanos e sapos, de relaęao mais distante, diferem 


em 67 aminoacidos. Nos Exerdcios de Habilidades Cien- 
tificas, voce podera aplicar esse tipo de relaęao a especies 
adicionais. Essa mesma conclusao se mantem ąuando ge- 
nomas inteiros sao comparados: o genoma humano e 95 a 
98% identico ao genoma dos chimpanzes, mas apenas 85% 
identico ao genoma de camundongos, um parente evolu- 
tivo mais distante. A biologia molecular adicionou urna 
nova “fita metrica” a “caixa de ferramentas” que os biólo- 
gos utilizam para determinar as relaęóes evolutivas. 


REVISAO DO CONCEITO 5.6 

1. Como o sequenciamento completo do genoma de um orga¬ 
nismo auxilia a compreensao do funcionamento do orga¬ 
nismo por pesquisadores? 

2. Considerando a funęao do DNA, por que voce espera que 
duas especies com caracterfsticas bastante similares tam¬ 
bem tenham genomas similares? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Analisando dados de sequencias polipeptfdicas 



► 



Macacos rhesus e gibóes sao mais próximos evolutiva- 
mente entre si do que aos seres humanos? DNA e sequencias 
polipeptfdicas de especies mais próximas evolutivamente sao mais simi¬ 
lares entre si do que com especies de relaęao evolutiva mais distante. 
Neste exercfcio, voce ira trabalhar com dados da sequencia de aminoa¬ 
cidos da cadeia polipeptidica (3 da hemoglobina, frequentemente cha- 
mada globina [3. Voce ira interpretar os dados para inferir de o macaco 
rhesus ou o gibao e mais próximo evolutivamente dos seres humanos. 

Como estes experimentos sao realizados Pesquisadores 
podem isolar polipeptfdeos de interesse de um organismo e, entao, 
determinar a sequencia de aminoacidos. Com mais frequencia, o 
DNA do gene de interesse e sequenciado, e a sequencia de aminoa¬ 
cidos e deduzida a partir da seguencia de DNA do gene. 


Interprete os dados 

1 . Observe as sequencias do macaco e do gibao, letra a letra, cir- 
culando aminoacidos diferentes do aminoacido presente na se¬ 
guencia humana. (a) Quantos aminoacidos sao diferentes entre 
as sequencias do macaco e humana? (b) E entre a sequencia 
do gibao e humana? 

2. Para cada especie nao humana, qual a porcentagem de ami¬ 
noacidos identicos aos aminoacidos da sequencia humana da 
globina (3? 

3. Com base apenas nesses dados, crie urna hipótese sobre qual 
das duas especies e evolutivamente mais próxima dos seres 
humanos. Explique. 


Dados do experimento Na tabela abaixo, as letras correspon- 
dem aos 146 aminoacidos da globina f3 para seres humanos, rhesus, 
e gibóes. Como a sequencia completa nao cabe em urna só linha, as 
sequencias estao divididas em segmentos. As sequencias das tres es¬ 
pecies distintas estao alinhadas, de modo que podem ser facilmente 
comparadas. Por exemplo, voce pode observar que, para as tres 
especies, o primeiro aminoacido e urna V (valina), e o 146° aminoa¬ 
cido e urna H (histidina). 


4. Que outras evidencias podem corroborar a sua hipótese? 

Fonte de dados Sequencia humana: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/ 
protein/AAA21113.1; macaco rhesus : http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pro- 
tein/122634;; gibao: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/protein/122616 


Especie 


Alinhamento da seguencia de aminoacidos da globina (3 


Ser humano 

1 

VHLTPEEKSA 

VTALWGKVNV 

DEVGGEALGR 

LLVVYPWTQR 

FFESFGDLST 

Macaco 

1 

VHLTPEEKNA 

VTTLWGKVNV 

DEVGGEALGR 

LLLVYPWTQR 

FFESFGDLSS 

Gibao 

1 

VHLTPEEKSA 

VTALWGKVNV 

DEVGGEALGR 

LLVVYPWTQR 

FFESFGDLST 

Ser humano 

51 

PDAVMGNPKV 

KAHGKKVLGA 

FSDGLAHLDN 

LKGTFATLSE 

LHCDKLHVDP 

Macaco 

51 

PDAVMGNPKV 

KAHGKKVLGA 

FSDGLNHLDN 

LKGTFAQLSE 

LHCDKLHVDP 

Gibao 

51 

PDAVMGNPKV 

KAHGKKVLGA 

FSDGLAHLDN 

LKGTFAQLSE 

LHCDKLHVDP 

Ser humano 

101 

ENFRLLGNVL 

VCVLAHHFGK 

EFTPPVQAAY 

Q KWAG VANA 

LAHKYH 

Macaco 

101 

ENFKLLGNVL 

VCVLAHHFGK 

EFTPQVQAAY 

Q KWAG VANA 

LAHKYH 

Gibao 

101 

ENFRLLGNYL 

VCVLAHHFGK 

EFTPQVQAAY 

Q KWAG VANA 

LAHKYH 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 5. I 

Macromoleculas sao polimeros compostos por 
monómeros (p. 67-68) 

• Grandes carboidratos (polissacarideos), proteinas e acidos nuclei- 
cos sao polimeros, cadeias de monómeros. Os componentes dos 
lipideos podem yariar. Monómeros formam moleculas maiores por 


meio de reaęóes de desidrataęao, em que moleculas de agua sao 
liberadas. Polimeros podem ser rompidos pela reaęao inversa, hi- 
drólise. Urna grandę variedade de polimeros pode ser formada a 
partir de um peąueno conjunto de monómeros. 

] Qual e a caracteristica fundamenta! para as diferenęas entre grandes 
carboidratos , proteinas e acidos nucleicos? 


Grandes moleculas biológicas 


Componentes 


Exemplos 


Funęóes 


CONCEITO 5.2 

Carboidratos servem como 
combustivel e materiał de 
construęao (p. 68-72) 

] Compare a composięao, estrutura, e 
funęao do amido e da celulose. Que pa- 
peis o amido e a celulose desempenham 
no corpo humano? 



H OH 

Monómero de monossacandeo 


Monossacarideos: glicose, Combusth/el; fontes de carbono que po- 
frutose dem ser convertidas em outras moleculas 

ou combinadas em polimeros 


Dissacarideos: lactose, 
sacarose 


Polissacarideos: 

• Celulose (plantas) 

• Amido (plantas) 

• Glicogenio (animais) 

• Quitina (animais e fungos) 


Reforęo das paredes celulares das plantas 
Armazenamento de glicose para energia 
Armazenamento de glicose para energia 
Reforęo do exoesqueleto e das paredes 
celulares dos fungos 


CONCEITO 5.3 

Os lipideos sao um grupo 
diversificado de moleculas 
hidrofóbicas (p. 72-75) 


Glicerol 



Triacilgliceróis (gorduras e 
óleos): glicerol + 3 acidos 
graxos 


3 acidos graxos 


Importante fonte de energia 




] Porque os lipideos nao sao considera- 
dos polimeros ou macromoleculas ? 



Grupo apical 
com® 

2 acidos 
graxos 


Fosfolipideos: glicerol + 
grupo fosfato + 2 acidos 
graxos 


Bicamada lipidica das membranas 


Grupos apicais 
hidrofflicos 



Caudas 

hidrofóbicas 



Cadeia principal 


Esteroides: quatro aneis 
fusionados com grupos qui- 
micos ligados 


Componente da membrana celular 
(colesterol) 

Sinalizadores que percorrem o corpo 
(hormónios) 


do esteroide 


CONCEITO 5.4 

As proteinas apresentam grandę 
variedade de estruturas, o que 
resulta em uma variedade de 
funęóes (p. 75-84) 


0 


H \ 


f ' 

N- 

-c- 

-c 

H / 

1 

H 

\>H 


Monómero de aminoacido 
(20 tipos) 


Enzimas 

Proteinas estruturais 
Hormónios 
Proteinas receptoras 
Proteinas motoras 
Proteinas de defesa 


• Catalisam reaęóes quimicas 

• Fornecem suporte estrutural 

• Coordenam respostas do organismo 

• Recebem sinais de fora da celula 

• Atuam no movimento celular 

• Protegem contra doenęas 


] Explique o principio para a grandę di- 
versidade de proteinas 


CONCEITO 5.5 

Os acidos nucleicos armazenam, 
transmitem e ajudam a 
expressar a informaęao 
hereditaria (p. 84-87) 

| Que papel o pareamento de bases 
complementares desempenha nas fun¬ 
ęóes dos acidos nucleicos? 


Base nitrogenada 



Monómero nucleotideo 


DNA: 


Armazena a informaęao hereditaria 


• Aęucar = desoxirribose 

• Bases nitrogenadas = C, 
G, A, T 


• Geralmente dupla-fita 


RNA: 

• Aęucar = ribose 

• Bases nitrogenadas = 


C, 


Varias funęóes na expressao de genes, 
incluindo a transferencia de instruęóes do 
DNA para os ribossomos 


G, A, U 


• Geralmente fita simples 
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CONCEITO 5.6 

A genómica e a proteómica transformaram a pesquisa 
biológica e suas aplicaęóes (p. 87-89) 

• Recentes avanęos tecnológicos no seąuenciamento de DNA deram 
origem a genómica, metodologia que analisa grandes conjuntos de 
genes, ou genomas completos; e a proteómica, metodologia simi- 
lar para grandes conjuntos de proteinas. A bioinformatica e o uso 
de ferramentas computacionais e programas de computador para 
analisar grandes conjuntos de dados. 

• Duas especies evolutivamente relacionadas sao mais próximas a 
medida que suas sequencias de DNA sao mais similares. Dados de 
sequencias de DNA confirmam os modelos evolutivos com base 
em fósseis e evidencias anatómicas. 

| Dada a sequenda de um gene espedfico de mosca-das-frutas, pei- 
xes, camundongos e seres humanos, infira a similaridade relativa da se- 
guenda do gene humano e cada uma das outras espedes. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Qual dos termos inclui todos os outros da lista? 

a. Monossacarideo. 

b. Polissacarideo. 
d. Carboidrato. 

c. Amido. 

2. A enzima amilase pode clivar a ligaęao glicosidica entre mono- 
meros de glicose apenas se os monómeros estiverem na forma a. 
Quais dos seguintes compostos podem ser clivados pela amilase? 

a. Glicogenio, amido e amilopectina. 

b. Glicogenio e celulose. 

c. Celulose e quitina. 

d. Amido, quitina e celulose. 

3. Qual das afirmaęóes acerca das gorduras insaturadas e verdadeira? 

a. Sao mais comuns em animais que em plantas. 

b. Seus acidos graxos possuem ligaęoes duplas na cadeia car- 
bónica. 

c. Geralmente solidificam em temperatura ambiente. 

d. Contem mais atomos de hidrogenio que as gorduras satura- 
das com o mesmo numero de atomos de carbono. 

4. O nivel estrutural de uma proteina menos afetado pela perda de 
ligaęoes de hidrogenio e: 

a. nivel primario. 

b. nivel secundario. 

c. nivel terciario. 

d. nivel quaternario. 

5. Enzimas clivam o DNA catalisando a hidrólise das ligaęoes cova- 
lentes que unem nucleotideos. O que aconteceria com moleculas 
de DNA tratadas com essas enzimas? 

a. As duas cadeias da dupla-helice seriam separadas. 

b. As ligaęoes fosfodiester da cadeia principal do polinucleoti- 
deo seriam rompidas. 

c. As pirimidinas seriam separadas das desoxirriboses. 

d. Todas as bases seriam separadas das desoxirriboses. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. A formula molecular da glicose e C 6 H 12 0 6 . Qual seria a formula 
molecular de um polimero composto pela ligaęao de dez mole¬ 
culas de glicose por meio de reaęóes de desidrataęao? 

a - C 60 H 120 O 60 . c. c 60 h 100 o 50 . 

b* C 60 H 102 O 51 . d. C 60 H m O 51 . 


7. Quais das sequencias de pares de bases podem formar um seg- 
mento normal de DNA dupla-helice? 

a. 5'-AGCT-3'com 5'-TCGA-3'. 

b. 5'-GCGC-3' com 5'-TATA-3'. 

c. 5'-ATGC-3'com 5'-GCAT-3\ 

d. Todos os pares estao corretos. 


8 . 


Monte uma tabela organizando os seguintes termos e nomeie 


colunas e linhas. 
monossacarideos 
acidos graxos 
aminoacidos 
nucleotideos 


polipeptideos 

triacilglicerois 

polinucleotideos 

polissacarideos 


ligaęoes fosfodiester 
ligaęoes peptidicas 
ligaęoes glicosidicas 
ligaęoes ester 


DESENHE 


A cadeia polinucleotidica da Figura 5.24a e identi- 
fique as bases G, T, C e T, a partir da extremidade 5'. Assumindo 
que esse e um polinucleotideo de DNA, desenhe a cadeia com- 
plementar da dupla-helice, utilizando os mesmos simbolos para 
os grupos fosfato (circulos), aęucares (pentagonos) e bases. Iden- 
tifique essas bases. Desenhe setas mostrando a direęao 5' —> 3' 
de cada cadeia. Utilize as setas para ter certeza de que a segunda 
cadeia e antiparalela a primeira. Sugestao: depois de desenhar a 
primeira cadeia na vertical, vire a folha de papel de cabeęa para 
baixo, e mais facil desenhar a segunda cadeia a partir de 5' em 
direęao a 3' de cima para baixo. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

10. CONEXAO EVOLUTIVA 

Comparaęóes entre as sequencias de aminoacidos podem es- 
clarecer a divergencia evolutiva entre especies relacionadas. 
Se voce comparar duas especies, seria de se esperar que todas 
as suas proteinas mostrassem o mesmo grau de divergencia? 
Justifique. 

11. PESQUISA CIENTIFICA 

Suponha que voce seja um auxiliar de pesquisa em um labo- 
ratório estudando proteinas de ligaęao ao DNA. Voce recebeu 
sequencias de aminoacidos de todas as proteinas codificadas 
no genoma de uma determinada especie e recebeu a tarefa de 
identificar proteinas candidatas capazes de se ligar ao DNA. Que 
tipos de aminoacidos voce espera observar nas regióes de ligaęao 
ao DNA nessas proteinas? Por que? 

12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 
Proteinas, apesar de desempenharem funęóes diversas nas celu- 
las, sao polimeros compostos pelos mesmos tipos de monóme¬ 
ros, aminoacidos. Escreva um ensaio sucinto (100-150 palavras) 
discutindo como a estrutura dos aminoacidos permite que um 
tipo de polimero desempenhe diyersas funęóes. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 



Uma vez que a funęao da gema do ovo e a nutrięao e a sustenta- 
ęao da ave em desenvolvimento, explique por que a gema e tao 
rica em gorduras, proteinas e colesterol. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 









A CELULA 


ENTREVISTA COM 

Haifan Lin 

Nascido na China, Haifan Lin se graduou em 
bioąuimica na Universidade Fudan em Xangai. 

Entao fez o doutorado em genetica e desenvol- 
vimento na Universidade de Cornell e o pós- 
-doutorado no Instituto Carnegie de Washing¬ 
ton (atual Instituto Carnegie de Ciencias). 

La iniciou a utilizaęao da mosca-das-frutas 
(Drosophila melanogaster ) como modelo para 
explorar ąuestóes fundamentais nas celulas- 
-tronco. Dr. Lin passou 12 anos como professor 
na Universidade Duke, ampliando seu estudo 
sobre celulas-tronco ao trabalhar com modelos de mamiferos 
e aplicaęóes clinicas. Ele e um dos descobridores dos RNA de 
interaęao com Piwi, um achado que foi anunciado pela revista 
Science como a Descoberta do Ano, em 2006. No mesmo ano, 
Dr. Lin se mudou para a Universidade de Yale, onde fundou e 
atualmente lidera o Centro de Celulas-Tronco de Yale. 


0 que voce estudou na pós-graduaęao e 
no pós-doutorado? 

Na Cornell, eu imaginava a primeira divisao ce- 
lular do embriao. Para mim, essa e literalmente 
a primeira etapa da vida, a divisao de um óvulo 
fertilizado. Trabalhar em um processo de di- 
visao celular com importancia no desenvolvi- 
mento era mesmo gratificante do ponto de vis- 
ta intelectual. Para o meu pós-doutorado, senti 
que deveria continuar a estudar a divisao ce¬ 
lular com consequencias no desenvolvimento, 
mas em um tipo celular diferente, assim passei 
a me dedicar as celulas-tronco. 

0 que e uma celula-tronco? 

As celulas-tronco, na verdade, sao as maes de todas as celulas. 
As celulas-tronco embrionarias levam ao desenvolvimento de 
todos os tecidos, todo o corpo adulto. As celulas-tronco teci- 
duais sao responsaveis pela geraęao e/ou manutenęao de de- 
terminado tecido. Todas as celulas-tronco compartilham uma 
unica caracteristica: elas podem se autorrenovar (reproduzir), 
assim como dar origem a celulas mais especializadas. Em teo¬ 
ria, as celulas-tronco sao imortais; elas sao como uma fonte da 
juventude que nao se esgota. 

Como voce estuda as celulas-tronco? 

Para estudar as celulas-tronco, voce precisa identificar a ce- 
lula sem ambiguidade; portanto, a biologia celular e a primei¬ 
ra etapa. A biologia celular define um problema, descreve o 
fenómeno e fornece o contexto biológico para estudos me- 
canisticos adicionais. Ela e crucialmente importante. Entao 
continuamos com a genetica e, no meu estilo de pesquisa, a 
bioquimica normalmente vem como o terceiro componente. 

Qual a coisa mais interessante que voce descobriu 
sobre as celulas-tronco? 

Utilizando a abordagem genetica, encontramos um gene da 
mosca-das-frutas (Drosophila) que codifica uma proteina cha- 
mada Piwi. A proteina Piwi tambem e necessaria nas celulas- 
-tronco de mamiferos que produzem os testiculos (ver micro- 
grafia). A proteina Piwi se liga a um tipo de RNA peąueno que 
nos e outros descobrimos independentemente e chamamos de 
RNA de interaęao com Piwi (ou piRNA). Uma das coisas ma- 
ravilhosas sobre trabalhar com a mosca-das-frutas e que tao 
logo voce identifica novos genes nas moscas e confirma que eles 
funcionam nas celulas-tronco, voce pode em seguida yerificar 
se esses mesmos genes se tornam superativados no cancer em 
humanos. Foi descoberto que o gene Piwi humano e expressado 
no minimo seis vezes mais em um tipo comum de cancer de tes- 
ticulo. Publicamos a familia de genes Piwi em 1998 e, de forma 
extraordinaria, em 2002, ja tinhamos resultados sobre esse can¬ 
cer humano. Se nao tivessemos comeęado a trabalhar na bio¬ 
logia celular basica em Drosophila , creio que nao poderiamos 
ter descoberto essa conexao com o cancer de forma tao rapida. 




Como voce se 
interessou pela ciencia? 

Quando eu era crianęa, eu 
gostava de montar coisas, 
entao eu me imaginava 
como um construtor de 
navios ou um arąuiteto, 
ou algo parecido. Eu nao 
tinha atraęao por biologia 
ate ingressar no ensino 
medio. A engenharia ge¬ 
netica tinha se tornado um 
termo bastante moderno 
na China e entao pensei: 
“Isso e legał. E a engenha¬ 
ria da vida! Eu tinha mais 
interesse na palavra “engenharia” do que na “genetica”. En- 
tretanto, as pessoas me diziam que era importante ter uma 
base solida em bioquimica para se tornar um engenheiro 
genetico, por isso me graduei em bioquimica na faculdade. 

E quanto mais eu aprendia sobre biologia, 
mais eu gostava. 


Se nao tivessemos 
comeęado a 
trabalhar na biologia 
celular basica em 
Drosophila, creio 
que nao poderiamos 
ter descoberto essa 
conexao com o cancer 
de forma tao rapida. 


◄ Secęao transversal 
de um tubulo no 
testiculo de um ca- 
mundongo, mos- 
trando a proteina 
Piwi (vermelho- 
-alaranjado nesta 
micrografia de 
fluorescencia). 






A s celulas sao tao fundamentais para os sistemas vivos da biologia como 
o atomo e para a ąuimica. Varios tipos diferentes de celulas estao traba- 
lhando para nós neste momento. A contraęao das celulas musculares move 
seus olhos a medida que voce le esta frase. A Figura 6.1 mostra as extensóes 
a partir de uma celula nervosa (alaranjado) fazendo conexóes com as celulas 
musculares (vermelho). As palavras na pagina sao traduzidas em sinais que 
as celulas nervosas carregam para seu cerebro, onde sao passados adiante 
para outras celulas nervosas. Ao estudar, voce estabelece conexóes celulares 
como aquelas que solidificam as memórias e permitem que o aprendizado 
ocorra. 

Todos os organismos sao feitos de celulas. Na hierarquia da organizaęao 
biológica, a celula e a coleęao mais simples de materia capaz de viver. De fato, 
diversas formas de vida sao organismos unicelulares. Organismos mais comple- 
xos, incluindo plantas e animais, sao multicelulares; seus corpos sao cooperati- 
vas de varios tipos de celulas especializadas que nao poderiam sobreviver sozi- 
nhas por muito tempo. Entretanto, mesmo quando arranjadas em niveis mais 
altos de organizaęao, como tecidos e órgaos, as celulas sao as unidades basicas 
de estrutura e funęao dos organismos. 

Todas as celulas tern relaęóes de parentesco com as celulas iniciais. Ao 
longo da extensa historia evolucionaria da vida na Terra, as celulas tern sido 
modificadas de varias maneiras diferentes. Embora celulas possam diferir 
substancialmente entre si, elas compartilham certas caracteristicas comuns. 
Neste capitulo, primeiro vamos estudar ferramentas e tecnicas que nos per¬ 
mitem compreender as celulas; entao vamos viajar pela celula e conhecer seus 
componentes. 
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CONCEITO 6.1 

Para estudar as celulas, os biólogos utilizam 
microscópios e ferramentas da bioqui'mica 

Dr. Haifan Lin, na entrevista antes deste capitulo, destaca 
que estudar o trabalho interno das celulas e muitas vezes a 
primeira etapa na realizaęao de empolgantes descobertas 
biológicas. Mas como estudar as celulas, que normalmente 
sao muito pequenas para serem yisualizadas a olho nu? 


Microscopia 

O desenvolvimento de instrumentos que ampliam as per- 
cepęóes humanas permitiram a descoberta e o estudo ini- 
cial das celulas. Os microscópios foram inventados em 1590 
e aperfeięoados durante os anos 1600. As paredes celulares 
foram yisualizadas pela primeira vez por Robert Hooke, em 
1665, enquanto observava em um microscópio celulas mor- 
tas da cortięa de caryalho. Porem, foram necessarias as ma- 
ravilhosas lentes produzidas por Antoni van Leeuwenhoek 
para yisualizar celulas vivas. Imagine o espanto de Hooke 
quando yisitou van Leeuwenhoek em 1674 e um mundo de 
microrganismos - que seu anfitriao chamou de “animalun- 
culos muito pequenos” - lhe foi revelado. 

Os primeiros microscópios utilizados por cientistas 
no Renascimento, assim como os que voce provavelmen- 
te usa no laboratório, sao todos microscópios ópticos. No 
microscópio óptico (MO), a luz visivel e passada atraves 
do especime e entao atraves de lentes de vidro. As lentes 
refratam (dobram) a luz de modo que a imagem do especi¬ 
me e aumentada a medida que e projetada para dentro do 
olho ou de urna camera (ver Apendice D). 

Tres parametros importantes na microscopia sao a 
magnificaęao, resoluęao e contraste. A magnificaęao e a 
proporęao entre o tamanho da imagem do objęto e o seu 
tamanho real. Os microscópios ópticos podem magnificar 
com eficacia ate cerca de mil vezes o tamanho real do es¬ 
pecime; em magnificaęóes maiores, detalhes adicionais nao 
podem ser yisualizados com clareza. A resoluęao mede a 
nitidez da imagem; e a distancia minima na qual dois pon- 
tos podem ser separados e ainda serem distinguidos como 
dois pontos. Por exemplo, o que se parece a olho nu urna es- 
trela no ceu pode ter resoluęao de estrelas gemeas com um 
telescópio, que tern capacidade de resoluęao maior do que 
o olho. Similarmente, utilizando tecnicas-padrao, o micros¬ 
cópio óptico nao consegue definir detalhes menores do que 
0,2 micrómetros (firn) ou 200 nanómetros (nm), desconsi- 
derando a magnificaęao (Figura 6.2). Um terceiro parame- 
tro, o contraste , e a diferenęa de brilho entre as areas claras 
e escuras de urna imagem. Metodos para aumentar o con¬ 
traste incluem a coloraęao ou a marcaęao de componentes 
celulares para que se destaquem yisualmente. A Figura 6.3 
mostra alguns tipos diferentes de microscopia; estude essa 
figura a medida que voce for lendo esta seęao. 

Ate recentemente, a barreira da resoluęao impediu que 
biólogos celulares usassem a microscopia óptica padrao para 
estudar as organelas, estruturas enyoltas por membranas 
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▲ Figura 6.2 A variaęao de tamanho das celulas. A maioria 
das celulas term entre 1 e 100 |jim de diametro (regiao amarela da 
figura) e seus componentes sao ainda menores, como os vfrus Ob- 
serve que a escala do lado esquerdo e logantmica para acomodar a 
variaęao dos tamanhos mostrados. Iniciando no topo da escala com 
10 m e descendo na escala cada medida de referenda marca um 
fator de decrescimo de dez vezes em diametro ou comprimento. 
Para urna tabela completa do sistema metrico, veja o Apendice C. 
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1 nanometra (nm) = 10 -3 Lim = 10 -9 m 


dentro das celulas eucarióticas. A obseryaęao dessas estru¬ 
turas com qualquer detalhe exigiu o desenvolvimento de um 
novo instrumento. Nos anos 1950, a microscopia eletrónica 
foi introduzida a biologia. Em vez de usar luz, o microscó¬ 
pio eletrónico (ME) concentra um feixe de eletrons atraves 
de um especime ou sobre sua superficie (ver Apendice D). 
A resoluęao esta inyersamente relacionada ao comprimento 
de luz (ou eletrons) que um microscópio utiliza para formar 
a imagem e feixes de eletrons possuem comprimentos de 
onda muito mais curtos do que a luz visivel. Os microscó¬ 
pios eletrónicos modernos podem teoricamente alcanęar 
urna resoluęao de 0,002 nm, embora na pratica eles normal¬ 
mente nao consigam resolver estruturas menores do que 
cerca de 2 nm. Ainda assim, isso representa urna melhoria 
de cem yezes em relaęao ao microscópio óptico. 































T Figura 6.3 

a Microscopia 


Microscopia óptica (MO) 


Campo claro (especime nao 
corado). Passa a luz diretamente 
pelo especime. A menos que a celula 
seja naturalmente pigmentada ou 
artificialmente corada, a imagem 
tem pouco contraste. (As primeiras 
quatro micrografias mostram celulas 
epiteliais da face humana; a barra 
de escalas corresponde as quatro 
micrografias.) 


Campo claro (especime corado). 

A coloraęao com varios corantes aumenta 
o contraste. A maioria dos procedimentos 
de coloraęao exige que as celulas sejam 
fixadas (preservadas), destruindo-as. 


Contraste de fasę. Variaęóes na den- 
sidade dentro do especime sao ampliadas 
para aumentar o contraste nas celulas nao 
coradas; especialmente util para examinar 
celulas vivas nao pigmentadas. 


Contraste de interferencja dife- 
rencial (Nomarski). Semelhante a 
microscopia de contraste de fasę, utiliza 
modificaęóes ópticas para exagerar as di- 
ferenęas na densidade; a imagem aparece 
quase em 3D. 



Fluorescencia. Mostra os locais de 
moleculas especificas na celula pela mar- 
caęao das moleculas com corantes fluo- 
rescentes ou anticorpos; algumas celulas 
tern moleculas que fluorescem por si só. 
As substancias fluorescentes absorvem 
radiaęao ultravioleta e emitem luz visivel. 
Nesta celula uterina marcada fluores- 
centemente o materiał nuclear e azul, as 
organelas chamadas mitocóndrias estao 
em cor de laranja e o esqueleto da celula 
e verde. 



Confocal. A imagem superior e urna 
micrografia fluorescente padrao do tecido 
nervoso corado fluorescentemente (as 
celulas nervosas estao em verde, celulas 
de suporte em cor de laranja e as regióes 
de sobreposięao em amarelo); abaixo esta 
urna imagem confocal do mesmo tecido. 
Utilizando urn laser, essa tecnica de "secęao 
óptica" elimina a luz fora de foco de urna 
amostra espessa, criando urn piano unico 
de fluorescencia na imagem. Pela captura 
de imagens nitidas em varios planos dife- 
rentes, urna reconstruęao em 3D pode ser 
criada. A imagem padrao esta borrada por- 
que a luz fora de foco nao foi excluida. 

Desconvoluęao. O topo da imagem di- 
vidida e urna compilaęao de micrografias 
de fluorescencia padrao atraves de urna 
celula branca do sangue. Abaixo esta urna 
imagem da mesma celula reconstruida 
a partir de varias imagens borradas em 
diferentes planos, cada urna sendo pro- 
cessada usando urn programa de decon- 
voluęao. Esse processo remove a luz fora 
de foco de forma digital, criando urna 
imagem 3D muito mais nitida. 

Superresoluęao. No topo esta urna 
imagem confocal de parte de urna celula 
nervosa, usando urna marca fluorescente 
que se liga a urna molecula presa em 
pequenos sacos na celula (vesiculas) 
que tern 40 nm de diametro. Os pontos 
amarelo-esverdeados estao borrados 
porque o diametro de 40 nm esta abaixo 
dos 200 nm de limite de resoluęao para 
a microscopia óptica padrao. Abaixo esta 
urna imagem da mesma parte da celula, 
observada usando-se urna nova tecnica 
de super-resoluęao, Urn equipamento so- 
fisticado e utilizado para acender molecu¬ 
las fluorescentes individuais e registrar sua 
posięao. A informaęao combinada a partir 
de varias moleculas em diferentes locais 
"rompe" o limite da resoluęao, resultando 
em pontos amarelo-esverdeados nitidos 
observados aqui. (Cada ponto e urna vesi- 
cula de 40 nm.) 



Microscopia eletrdnica 


Abreviaęóes usadas nas legendas das figuras neste livro: 

MO = Micrografia óptica 

MEV = Micrografia eletrónica de varredura 

MET = Micrografia eletrónica de transmissao 



Microscopia eletrónica de varredura (MEV). Micrografias ob- 
tidas com urna MEV mostram urna imagem em 3D da superficie de urn 
especime. Essa MEV mostra a superficie de urna celula da 
traqueia coberta por cilios. O batimento dos cilios ajuda a 
mover particulas de sujeira inaladas para cima em direęao a 
garganta. Micrografias eletrónicas sao em preto e branco, 
mas muitas vezes sao coloridas artificialmente para desta- 
car determinadas estruturas, como foi feito com ambas as 
micrografias (MEV e MET) mostradas aqui. 


Microscopia eletrónica de transmissao (MET). Urn micros- 
cópio eletrónico de transmissao traęa o perfil de urna fina secęao de 

urn especime. Aqui vemos a 

....... . secęao atraves de urna celu- 

Secęao longitudinal Secęao transversal , , . , , 

v ^ v la da traqueia, revelando sua 

estrutura interna. Na prepa- 
raęao do especime, alguns 
cilios foram cortados ao 
longo do seu comprimento, 
criando secęóes longitudi- 
nais, enquanto outros cilios 
foram cortados diretamente 
de lado a lado, criando 
secęóes transversais. 
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O microscópio eletrónico de varredura (MEV) e es- 
pecialmente util para o estudo detalhado da superficie de 
um especime (ver Figura 6.3). O feixe de eletrons varre a 
superficie da amostra, normalmente coberta com uma fina 
camada de ouro. O feixe excita os eletrons na superficie e 
esses eletrons secundarios sao detectados por um aparelho 
que traduz o padrao dos eletrons em sinal eletrónico envia- 
do para uma tela de video. O resultado e uma imagem da 
superficie do especime que parece tridimensional. 

O microscópio eletrónico de transmissao (MET) e uti- 
lizado para estudar a estrutura interna das celulas (Figura 6.3). 
O MET dirige um feixe de eletrons atraves de uma secęao 
muito fina do especime, semelhante ao modo como o mi¬ 
croscópio óptico transmite luz atraves de uma amostra sobre 
uma lamina. Para o MET, o especime foi corado com atomos 
de metais pesados, que se ligam a certas estruturas celulares, 
acentuando assim mais a densidade de eletrons de algumas 
partes da celula do que de outras. Os eletrons que passam 
atraves do especime se espalham mais nas regióes mais den- 
sas, assim menos sao transmitidos. A imagem mostra o pa¬ 
drao dos eletrons transmitidos. Em vez de usar lentes de vi- 
dro, tanto MEV como o MET utilizam eletromagnetos como 
lentes para desviar os caminhos dos eletrons, terminando por 
focalizar a imagem em uma tela para yisualizaęao. 

Os microscópios eletrónicos revelaram muitas estru¬ 
turas subcelulares impossiveis de serem percebidas no mi¬ 
croscópio óptico. O microscópio óptico oferece vantagens, 
especialmente no estudo de celulas vivas. Uma desvanta- 
gem da microscopia eletrónica e que os metodos usados 
para preparar o especime destroem as celulas. A prepara- 
ęao do especime para qualquer tipo de microscopia pode 
introduzir artefatos, caracteristicas estruturais vistas nas 
micrografias, nao existentes na celula viva. 

Nas ultimas decadas, a microscopia óptica tern sido re- 
yitalizada por importantes avanęos tecnicos (ver Figura 6.3). 
A marcaęao de moleculas ou estruturas celulares indivi- 
duais com marcadores fluorescentes tern tornado possivel 
a obseryaęao dessas estruturas com mais detalhes. Alem 
disso, tanto a microscopia confocal como a de desconyolu- 
ęao produziram imagens mais nitidas dos tecidos e celulas 
tridimensionais. Por firn, um grupo de novas tecnicas e mo¬ 
leculas marcadoras desenvolvidas nos anos recentes per- 
mitiu aos pesquisadores “romper” a barreira da resoluęao 
e distinguir estruturas subcelulares tao pequenas como 10 
a 20 nm. A medida que essa microscopia de alta resoluęao 
se torna mais difundida, as imagens que obseryamos das 
celulas vivas estao nos causando tanta admiraęao quanto a 
mostrada por van Leeuwenhoeck na visita a Robert Flooke 
ha 350 anos. 

Os microscópios sao as ferramentas mais importan¬ 
tes da citologia, o estudo da estrutura celular. Entretanto, 
o entendimento da funęao de cada estrutura necessitou 
da integraęao da citologia com a bioąuimica , o estudo dos 
processos quimicos (metabolismo) das celulas. 

Fracionamento celular 

Uma tecnica util para estudar a estrutura e a funęao das 
celulas e o fracionamento celular (Figura 6.4), que isola 


Metodo de pesquisa 


Fracionamento celular 

Aplicaęao O fracionamento celular e usado para isolar (fracionar) 
componentes da celula com base no tamanho e na densidade. 

Tecnica As celulas sao homogeneizadas em um misturador 
para rompe-las. A mistura resultante (homogenato) e centri- 
fugada. O sobrenadante (liquido) e colocado em outro tubo e 
centrifugado a uma velocidade mais alta por um periodo mais 
longo. Esse processo e repetido varias vezes. Essa "centrifuga- 
ęao diferencial" resulta em uma serie de sedimentos, cada qual 
contendo diferentes componentes celulares. 


——Celulas 
do tecido 


Centrifugado a 
1.000 g 
(1.000 vezes a 
foręa da gravidade) 
por 10 min 



Sedimento 
rico em restos 
celulares e 
nucleos 


Sedimento rico 
em mitocóndrias 
(e cloroplastos 
no caso de 
celulas vegetais) 


Sedimento rico 
em "microssomos" 

(pedaęos de membranas 
plasmaticas e de 
membranas internas 

da cślula) Sedimento rico 

em ribossomos 


¥ 


Resultados Nos primeiros experimentos, os pesquisadores 
utilizaram a microscopia para identificar as organelas em cada 
sedimento e metodos bioquimicos para determinar suas fun- 
ęóes metabólicas. Essas identificaęóes estabeleceram uma linha 
de base para o metodo, permitindo que os pesquisadores atuais 
conheęam que fraęao celular eles devem coletar para isolar e 
estudar determinadas organelas. 
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as celulas e separa as principais organelas e outras estrutu- 
ras subcelulares umas das outras. O instrumento utilizado 
para essa tarefa e a centrifuga, que gira tubos com misturas 
de celulas rompidas a varias velocidades. A cada velocida- 
de, devido a foręa resultante, uma fraęao dos componentes 
celulares se acomoda no fundo do tubo formando um sedi- 
mento. Em velocidades mais baixas, o sedimento consiste 
em componentes maiores, e velocidades maiores geram 
um sedimento com componentes menores. 

O fracionamento celular permite aos pesąuisado- 
res preparar componentes celulares especificos em vo- 
lume e identificar suas funęóes, tarefa bem mais dificil 
com celulas intactas. Por exemplo, testes bioąufmicos 
mostraram a presenęa, em uma das fraęóes celulares, 
de enzimas envolvidas na respiraęao celular, enąuanto a 
microscopia eletrónica revelou grandes ąuantidades de 
organelas chamadas de mitocóndrias. Juntos, esses da- 
dos ajudaram aos biólogos a determinar que as mitocón¬ 
drias sao os locais da respiraęao celular. A bioquimica e 
a citologia se complementam, correlacionando funęao e 
estrutura celular. 


revisAo DO CONCEITO 6.1 


1 . 
2 . 


Como se comparam os corantes usados para microscopia óp- 
tica e os usados para microscopia eletrónica? 


Q ue tip° de microscópio voce usaria para estudar 
(a) as alteraęóes na forma de uma celula branca viva do 
sangue e (b) os detalhes da textura da superficie de um fio 
de cabelo? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 6.2 

Celulas eucarióticas possuem membranas 
internas que compartimentalizam suas funęóes 

A unidade basica estrutural e funcional de cada organismo 
e um dos dois tipos distintos de celulas - procariótica e 
eucariótica. Organismos dos dominios Bacteria e Archaea 
consistem em celulas procarióticas. Os protistas, fungos, 
animais e plantas consistem em celulas eucarióticas. (“Pro- 
tista” e um termo informal que se refere a um grupo de eu- 
cariotos unicelulares na sua maioria.) 


Comparaęao entre celulas procarióticas e eucarióticas 

Todas as celulas compartilham certas caracteristicas basi- 
cas: sao ligadas por uma barreira seletiva chamada de mem¬ 
brana plasmatica. Dentro de todas as celulas existe um 
semifluido, substancia semelhante a gelatina chamada de 
citosol, na qual os componentes subcelulares estao suspen- 
sos. Todas as celulas contem cromossomos , que carregam os 
genes na forma de DNA. E todas as celulas contem ribosso- 
mos , minusculos complexos que sintetizam as proteinas de 
acordo com as instruęóes a partir dos genes. 

A principal diferenęa entre celulas procarióticas e 
eucarióticas e a localizaęao do seu DNA. Na celula euca¬ 
riótica, a maioria do DNA esta na organela chamada de 
nucleo , ligada por uma membrana dupla (ver Figura 6.8). 
Na celula procariótica o DNA esta concentrado em uma 
regiao nao envolta por membrana, chamada de nucleoide 
(Figura 6.5). Eucariótico significa “com nucleo verdadeiro” 




Nucleoide: regiao onde o 
DNA da celula esta localizado 
(nao envolto por membrana). 


▲ Figura 6.5 Uma celula procariótica. Desprovidas de nu¬ 
cleo verdadeiro e de outras organelas das celulas eucarióticas en- 
voltas por membranas, a celula procariótica parece muito mais 
simples na estrutura interna. Os procariotos incluem Bacteria e 
Archaea; a estrutura celular geral dos dois dominios e bastante 
similar. 


Fimbria: estruturas de adesao na 
superficie de alguns procariotos. 


Ribossomos: complexos que 
sintetizam as proteinas. 


Membrana plasmatica: membrana 
que circunda o citoplasma. 

Parede celular: estrutura rfgida 
fora da membrana plasmatica. 


Cromossomo 

bacteriano 


(a) Bacteria tipica em 
forma de bastao. 


Flagelo: organelas 
de locomoęao de 
algumas bacterias. 


0,5 |xm 


(b) Um corte fino atraves da 
bacteria Bacillus coagulans 
(MET). 


Capsula: camada externa de varios 
eucariotos, semelhante a gelatina. 
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(do grego, eu , verdadeiro, e karyon , cerne, referindo-se ao 
nucleo), enąuanto procariótico significa “antes do nucleo” 
(do grego, pro , antes), refletindo a evoluęao das celulas 
procarióticas. 

O interior de cada tipo de celula e chamado de ci- 
toplasma; nas celulas eucarióticas, esse termo se refere 
apenas a regiao entre o nucleo e a membrana plasmatica. 
Dentro do citoplasma de urna celula eucariótica, suspensas 
no citosol estao diversas organelas de forma e funęao espe- 
cializadas. Essas estruturas envolvidas por membranas es¬ 
tao ausentes nas celulas procarióticas, outra distinęao en¬ 
tre celulas procarióticas e eucarióticas. Entretanto, apesar 
da ausencia de organelas, o citoplasma procariótico nao e 
urna sopa de citoplasma sem forma, mas parece organiza- 
do em diferentes regióes. 

As celulas eucarióticas, em geral, sao muito maiores 
do que as celulas procarióticas (ver Figura 6.2). O tama- 
nho e um aspecto comum da estrutura celular relacionado 
com a funęao. No limite inferior, as menores celulas co- 
nhecidas sao as bacterias chamadas de micoplasmas, com 
diametros entre 0,1 e 1,0 pum. Os micoplasmas sao possi- 
yelmente os menores pacotes com DNA suficiente para 
programar o metabolismo e com ąuantidade suficiente de 
enzimas e outros aparatos celulares para realizar as ativi- 
dades necessarias de autossustentaęao e reproduęao da 
celula. Normalmente as bacterias tern entre 1 e 5 \xm de 
diametro, dimensóes cerca de dez vezes maiores que a dos 
micoplasmas. Celulas eucarióticas tern normalmente entre 
10 e 100 firn de diametro. 

As necessidades metabólicas tambem impóem limi- 
tes teóricos superiores no tamanho visivel para urna celula 
unica. Nos limites de cada celula, a membrana plasmatica 
funciona como barreira seletiva que permite a passagem 
suficiente de oxigenio, nutrientes e residuos, atendendo a 
celula como um todo (Figura 6.6). Para cada micrómetro 
quadrado de membrana, apenas urna quantidade limitada 
de determinada substancia pode atravessar por segundo; 
assim, a relaęao entre area superficial e volume e funda- 
mental. A medida que urna celula (ou qualquer outro ob¬ 
jęto) aumenta de tamanho, a sua area superficial cresce 
proporcionalmente menos do que o seu volume. (A area e 
proporcional a urna dimensao linear ao quadrado, e o volu- 
me e proporcional a urna dimensao linear ao cubo.) Assim, 
objetos menores tern maior proporęao entre area super¬ 
ficial e volume (Figura 6.7). O Exercicio de Habilidades 
Cientif icas possibilita calcular os volumes e areas de super- 
ficie de duas celulas, urna celula de levedura madura e urna 
celula brotando desta. 

A necessidade de urna area superficial suficientemen- 
te grandę para acomodar o volume ajuda a explicar o ta¬ 
manho microscópico da maioria das celulas e as formas 
estreitas e alongadas de outras, como as celulas nervosas. 
Organismos maiores normalmente nao tern celulas maio¬ 
res do que organismos menores - simplesmente tern mais 
celulas (ver Figura 6.7). Urna proporęao relativamente alta 
de area superficial e volume e especialmente importan- 
te nas celulas que trocam bastante materiał com o meio, 
como celulas intestinais. Essas celulas podem ter varias 
projeęóes longas e finas a partir da superficie, chamadas 


Exterior da celula 


Interior da celula h 


(a) MET de uma membrana plasmatica. 

A membrana plasmatica, aqui um eritrócito, 
aparece como um par de faixas escuras 
separadas por uma faixa clara. 


Cadeia lateral de carboidrato 



hidrofilica 
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^Fosfolipfdeo Proteinas 

(b) Estrutura da membrana plasmatica. 


▲ Figura 6.6 A membrana plasmatica. A membrana plas¬ 
matica e as membranas das organelas consistem em uma dupla 
camada (bicamada) de fosfolipideos com varias proteinas ligadas 
ou incrustadas. As partes hidrofóbicas dos fosfolipideos e pro- 
tefnas de membrana sao encontradas no interior da membrana, 
enquanto as partes hidrofflicas estao em contato com soluęóes 
aquosas em cada lado. Cadeias laterais de carboidratos podem es- 
tar ligadas as proteinas ou lipideos na superficie externa da mem¬ 
brana plasmatica. 


Reveja a Figura 5.11 e descreva as caracte- 
risticas dos fosfolipideos que os permitem funcionar como os princi- 
pais componentes da membrana plasmatica. 


A area superficial aumenta enquanto 
o volume total permanece constante 




i 0 

Area total da superficie 

[Soma das areas superficiais 
(altura x largura) de todos 
os lados dos cubos x 
numero de cubos] 


Volume total 

[altura x largura x 
comprimento X numero 
de cubos] 

1 

125 

125 

Razao entre superficie 
e volume 

[Area superficial # volume] 

6 

1,2 

6 




▲ Figura 6.7 Relaęoes geometricas entre area superficial 
e volume. Neste diagrama, as celulas estao representadas como 
cubos. Utilizando unidades arbitrarias de comprimento, podemos 
calcular a area superficial celular (em unidades quadradas, ou unida¬ 
des 2 ), o volume (em unidades cubicas, ou unidades 3 ) e a proporęao 
entre area superficial e volume. Uma alta razao entre superficie e 
volume facilita a troca de materiais entre a celula e o meio. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Uso de uma barra de escala para calcular o volume e a area da superficie de uma celula 


Que quantidade de citoplasma novo e de membrana 
plasmatica e produzida por uma celula de levedura em 
crescimento? A levedura unicelular Saccharomyces cerevisae se 
divide pelo brotamento de uma pequena nova celula que, entao, 
cresce ate seu tamanho total (ver as celulas de levedura na parte 
interior da Figura 6.8). Durante seu crescimento, a nova celula sinte- 
tiza citoplasma novo, que aumenta seu volume, e membrana plas¬ 
matica nova, que aumenta sua area de superficie. Neste exercicio, 
voce usara uma barra de escala para determinar os tamanhos de 
uma celula parental madura de levedura e de uma celula que esta 
brotando desta. Entao voce calculara o volume e a area de superficie 
de cada celula. Voce usara esses calculos para determinar quanto 
citoplasma e membrana plasmatica a nova celula precisa sintetizar 
para crescer ate seu tamanho finał. 

Como o experimento foi realizado Celulas de levedura 
foram cultivadas sob condięóes que promovem a divisao celular 
por brotamento. Entao estas celulas foram observadas com urn 
microscópio óptico de contraste por interferencja diferencial e foto- 
grafadas. 

Dados do experimento Esta micrografia óptica mostra uma 
celula de levedura em brotamento prestes a ser liberada da celula 
parental madura: 



milesimo de urn milimetra. Utilizando a barra de escala como 
unidade basica, determine o diametro da celula parental ma¬ 
dura e da nova celula. Inicie medindo a barra de escala e entao 
meęa o diametro de cada celula. As unidades que voce ve 
sao irrelevantes, mas e conveniente trabalhar com milimetros. 
Divida cada diametro pelo comprimento da barra de escala e 
entao multiplique pelo valor do comprimento da barra de esca¬ 
la para obter o diametro em micrómetros. 

2 . O formato da celula de levedura e o de uma esfera aproxima- 
da. (a) Calcule o volume de cada celula usando a formula para 
o volume da esfera: 

l/= | nr 3 


Observe que tt (letra grega pi) e uma constante com urn 
valor aproximado de 3,14, de o diametro ereo valor do 
raio, que e a metade do diametro. (b) Qual e a quantidade 
de citoplasma que a nova celula precisara produzir enquanto 
amadurece? Para determinar isso, calcule a diferenęa entre 
o volume da celula com o tamanho finał e o volume da nova 
celula. 

3. A medida que a nova celula cresce, sua membrana plasmatica 
precisa expandir para conter o volume aumentado da celula. 

(a) Calcule a area da superficie de cada celula usando a formu¬ 
la para area da superficie de uma esfera: A = 4'n-r 2 . (b) Qual a 
area de membrana plasmatica a nova celula precisara sintetizar 
ate amadurecer? 

4. Quando a nova celula amadurecer, quantas vezes maior ela 
estara em volume e area de superficie, comparada ao seu ta¬ 
manho atual? 



Interprete os dados 

1. Examine a micrografia das celulas de levedura. A barra de es¬ 
cala abaixo da fotografia esta marcada com 1 |xm. A barra de 
escala funciona como a escala de urn mapa, onde, por exem- 
plo, 1 cm refere-se a 1 km. Neste caso, a barra representa urn 


Micrografia a partir de Kelly Tatchell, utilizando celulas de levedura 
cultivadas para experimentos descritos em L. Kozubowski et al., Role 
of the septin ring in the asymmetric localization of proteins at the 
mother-bud neck in Saccharomyces cerevisae, Molecular Biology of the 
Celi 16:3455-3466 (2005). 


de microvilosidades , que aumentam a area superficial sem 
aumento apreciavel de volume. 

As relaęóes evolutivas entre celulas procarióticas 
e eucarióticas serao discutidas adiante neste capitulo, e 
as celulas procarióticas serao descritas com detalhes no 
Capitulo 27. A maior parte da discussao sobre a estrutura 
celular deste capitulo aplica-se as celulas eucarióticas. 

Uma visao panoramica da celula eucariótica 

Alem da membrana plasmatica na superficie externa, a 
celula eucariótica possui membranas internas arranjadas 
de forma elaborada, que dividem a celula em comparti- 
mentos - as organelas antes mencionadas. Os comparti- 
mentos celulares fornecem meios diferentes que facilitam 
as funęóes metabólicas especificas, de modo que proces- 
sos incompatiyeis possam ocorrer simultaneamente den- 


tro de uma unica celula. As membranas plasmaticas e de 
organelas tambem participam diretamente no metabolis- 
mo celular, pois varias enzimas sao produzidas dentro das 
membranas. 

A fabrica basica da maioria das membranas biológi- 
cas e a dupla camada de fosfolipideos e outros lipideos. 
Diversas proteinas estao embebidas ou ligadas na super¬ 
ficie dessa bicamada lipidica (ver Figura 6.6). Entretanto, 
cada tipo de membrana tern uma composięao unica de 
lipideos e proteinas, apropriada para as funęóes especi¬ 
ficas dessa membrana. Por exemplo, enzimas embebidas 
nas membranas das organelas chamadas de mitocóndrias 
funcionam na respiraęao celular. Como as membranas sao 
fundamentais para a organizaęao da celula, o Capitulo 7 as 
discutira em detalhes. 

Antes de avanęarmos neste capitulo, examine as celu¬ 
las eucarióticas na Figura 6.8, nas próximas duas paginas. 










Celulas animais 


▼ Figura 6.8 

celulas eucarióticas 


Celula animal (visao do corte de uma celula generalizada) 



RE rugoso 


Flagelo: estrutura de 
locomoęao presente em 
algumas celulas animais; 
construido de um grupo 
de microtubulos dentro 
de uma extensao da 
membrana plasmatica. 


Centrossomo: regiao 
onde os microtubulos 
da celula sao iniciados; 
contem um par de 
centriolos. 


CITOESQUELETO: 

reforęa o formato da celula,, 
funciona no movimento ' 
celular; componentes feitos 
de proteinas. Inclui: 

Microfilamentos 
Filamentos intermediarios [ 
Microtubulos 


Microvilosidades: 

projeęóes que 
aumentam a area 
superficial da 
celula. 


Peroxissomo: organela com 
varias funęóes metabólicas 
especializadas; produz 
peróxido de hidrogenio 
como subproduto e entao 
o converte em agua. 


RETICULO ENDOPLASMATICO (RE): rede de 
sacos e tubos membranosos; ativo na 
sintese da membrana e em outros processos 
sinteticos e metabólicos; possui regióes 
rugosas (crivadas de ribossomos) e lisas. 


Envelope nuclear: membrana 
dupla que envolve o nucleo; 
coberta de poroś; continuidade 
do RE. 

Nucleolo: estrutura nao 
membranosa envolvida na 
produęao dos ribossomos; o nucleo 
contem um ou mais nucleolos. 

Cromatina: materiał que consiste 
em DNA e proteinas; visivel na 
forma de cromossomos individuais 
condensados em celulas em divisao. 


> NUCLEO 


Membrana plasmatica: 

membrana que 
envolve a celula. 


Mitocóndria: organela onde 
ocorre a respiraęao celular e a 
maioria do ATP e gerada. 


Lisossomo: organela 
digestória onde as 
macromoleculas sao 
hidrolisadas. 


Ribossomos (pequenos 
pontos marrons): complexos 
que sintetizam as proteinas; 
livres no citosol ou ligados 
ao RE rugoso ou envelope 
nuclear. 


Aparelho de Golgi: organela 
ativa na sintese, na modificaęao, 
no direcionamento e na secreęao 
de produtos celulares. 
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Celula 


Nucleo 

Nucleolo 


Celulas humanas do revestimento do utero (MET colorida) 



Celulas de leveduras: reproduzindo por 
brotamento (acima, MEV colorida) e 
celula unica (a direita, MET colorida) 




































Celulas vegetais 


Celula vegetal (visao do corte de uma celula generalizada) 



NUCLEO 


Envelope nuclear 
Nucleolo 
Cromatina 


Aparelho de Golgi 


Ribossomos (pequenos pontos marrons) 


Vacuolo central: organela proeminente em 
celulas vegetais mais velhas; as funęoes incluem 
armazenamento, quebra de subprodutos e 
hidrólise de macromoleculas; o aumento do 
vacuolo e o principal mecanismo de 
crescimento das plantas 


Microfilamentos^ 

>CITOESQUELETO 
I Microtubulos J 


Cloroplasto: organela fotossintetica; 
converte a energia da luz solar em 
energia quimica armazenada em 
moleculas de aęucar 


Plasmodesmos: Canais citoplasmaticos 
atraves das paredes celulares que 
conectam os citoplasmas das celulas 
adjacentes 


Mitocóndria 


Peroxissomo 


Membrana plasmatica 


Parede celular: camada externa que 
mantem o formato da celula e protege a 
celula do dano mecanico; composta de 
celulose, outros polissacarideos e proteinas 


Parede da celula adjacente 


Reticulo 

endoplasmatico 

rugoso 



Celula 

Parede celular 

Cloroplasto 

Mitocóndria 

Nucleo 

Nucleolo 


Celulas de erva-de-pato (Spirodela oligorrhiza), 
uma planta flutuante (MET colorida) 




Alga verde unicelular Chlamydomonas 
(acima, MEV colorido; a direita, 

MET colorido) 



Flagelos 

Nucleo 

Nucleolo 

Vacuolo 
Cloroplasto 
Parede celular 
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Esses diagramas gerais de uma celula animal e de uma ve- 
getal introduzem varias organelas e mostram as diferenęas 
primordiais entre as celulas animais e yegetais. As micro- 
grafias na parte inferior da figura dao uma visao geral de 
celulas de diferentes tipos de organismos eucarióticos. 


REVISAO DO CONCEITO 6.2 


1 . 


2 . 


Descreva brevemente a estrutura e a funęao do nucleo, da 
mitocóndria, do cloroplasto e do reticulo endoplasmatico. 

WWT3K1 Imagine uma celula alongada (como a celula 
nervosa), que mede 125 X 1 X 1, usando unidades arbi- 
trarias. Estime onde sua razao superficie/volume ficaria na 
Figura 6.7. Entao calcule e confira sua estimativa. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


6.3 


As instruędes geneticas das celulas 
eucarióticas sao guardadas no nucleo 
e executadas pelos ribossomos 

Na primeira parada da nossa viagem de- 
talhada pela celula eucariótica, vamos 
observar dois componentes celulares 
envolvidos no controle genetico da ce¬ 
lula: o nucleo, que contem a maior parte 
do DNA da celula, e os ribossomos, que 
utilizam a informaęao do DNA para pro- 
duzir proteinas. 

0 nucleo: central de informaęóes 

O nucleo contem a maioria dos genes na celula eu¬ 
cariótica (alguns genes estao localizados nas mitocóndrias 
e nos cloroplastos). Ele geralmente e a organela mais evi- 
dente (ver estrutura azul na celula, a direita), medindo cer- 
ca de 5 pum de diametro. O envelope nuclear envolve o nu¬ 
cleo (Figura 6.9), separando seu conteudo do citoplasma. 

O envelope nuclear e uma membrana dupla . Cada uma 
das duas membranas e uma bicamada lipidica com protei- 
nas associadas, separadas por um espaęo de 20 a 40 nm. 
O envelope e perfurado por estruturas de poroś que me- 
dem cerca de 100 nm de diametro. Na borda de cada poro, 
as membranas internas e externas do envelope nuclear sao 
continuas. Uma complicada estrutura proteica chamada de 
complexo do poro circunda cada poro e tern importante pa- 
pel celular na regulaęao de entrada e saida de proteinas e 
RNA, assim como grandes complexos de macromoleculas. 
Com exceęao dos poroś, o lado nuclear do envelope e re- 
yestido pela lamina nuclear, um arranjo de filamentos pro- 
teicos, semelhante a rede, que mantem a forma do nucleo 
dando suporte mecanico do enyelope nuclear. Tambem 
existem evidencias de uma matriz nuclear , uma moldura de 
fibras proteicas que se estende atraves do nucleo. A lamina 
e a matriz nuclear podem ajudar a organizar o materiał ge¬ 
netico para que ele funcione de forma eficiente. 



5 |xm 


Dentro do nucleo, o DNA esta organizado em uni¬ 
dades chamadas de cromossomos - estruturas que car- 
regam a informaęao genetica. Cada cromossomo contem 
uma longa molecula de DNA associada a varias proteinas. 
Algumas das proteinas ajudam a enrolar a molecula de 
DNA de cada cromossomo, reduzindo seu comprimento 
e permitindo que caiba no nucleo. O complexo de DNA 
e proteinas que compóem os cromossomos e chamado de 
cromatina. Quando a celula nao esta se dividindo, a cro- 
matina corada aparece como uma massa difusa nas mi- 
crografias, e os cromossomos nao podem ser distinguidos 
um do outro, mesmo que cromossomos discretos estejam 
presentes. Entretanto, quando uma celula se prepara para 
dividir-se, os cromossomos se enrolam (condensam) ainda 
mais, tornando-se espessos o suficiente para serem dis¬ 
tinguidos como estruturas separadas sob o microscópio. 
Cada especie eucariótica tern um numero caracteristico 
de cromossomos. Uma celula humana tipica, por exemplo, 
tern 46 cromossomos no seu nucleo; as exceęóes sao as ce¬ 
lulas sexuais (óvulos e espermatozoides), com apenas 23 
cromossomos nos humanos. A mosca-das-frutas tern 
8 cromossomos na maioria das celulas e 4 nas ce¬ 
lulas sexuais. 

Uma estrutura proeminente dentro do 
k nucleo nao em divisao e o nucleolo, visua- 
lizado por microscopia eletrónica como 
A massa de granulos densamente corados 

■ e de fibras que unem parte da cromati- 

■ na. Aqui, um tipo de RNA chamado de 
V RNA ribossomal (RNAr) e sintetizado a 
W partir das instruęóes no DNA. Tambem 
f no nucleolo, as proteinas importadas a 

partir do citoplasma unem-se ao RNAr, 
formando as subunidades ribossomais gran¬ 
dę e pequena. Essas subunidades entao saem do 
nucleo por meio dos poroś nucleares ate o citoplas¬ 
ma, onde uma subunidade grandę e uma pequena podem 
unir-se formando um ribossomo. As vezes, existem dois ou 
mais nucleolos; o numero depende da especie e do estagio 
no ciclo reprodutivo da celula. 

Como vimos na Figura 5.23, o nucleo direciona a 
sintese proteica por meio da sintese de RNA mensagei- 
ro (RNAm) de acordo com as instruęóes fornecidas pelo 
DNA. O RNAm e entao transportado para o citoplasma 
via poroś nucleares. Tao logo a molecula de RNAm al- 
canęa o citoplasma, os ribossomos traduzem a mensa- 
gem genetica do RNAm na estrutura primaria de um 
polipeptideo especifico. (Esse processo de transcrięao e 
traduęao da informaęao genetica e descrito com detalhes 
no Capitulo 17.) 

Ribossomos: fabricas de proteinas 

Os ribossomos, complexos formados por RNA ribossomal 
e proteina, sao os componentes celulares que realizam a 
sintese de proteinas (Figura 6.10). (Obserye que os ribos¬ 
somos nao estao ligados a membranas e, portanto, nao sao 
considerados organelas.) Celulas com altas taxas de sintese 
proteica tern um numero particularmente grandę de ribos- 
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Nucleo 


Nucleo 


Nucleolo 


Cromatina 


Envelope nuclear: 
Membrana interna 
Membrana externa 


Poro nuclear 


RE rugoso 


Complexo 
do poro 


A Superffcie do envelope 
nuclear (MET). Este especime 
foi preparado pela tecnica 
conhecida como criofratura. 


Ribossomo 


Visao 

aproximada 
do envelope 
nuclear 


A Cromatina. Este segmento 

de urn cromossomo de urna ' n aa£ E 
celula que nao esta se dividindo 
mostra dois estados de enrolamento 
do complexo DNA (azul) e proteina 
(roxo). As vezes, a forma mais grossa 
tambem esta organizada em longas alęas. 


A Complexos dos poroś (MET). Cada 
poro e circundado por partfculas 
de proteinas. 


◄ Lamina nuclear (MET). 

A lamina semelhante a rede recobre a 
superffcie interna do envelope nuclear. 
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A Figura 6.9 O nucleo e o seu envelope. Dentro do nucleo 
estao os cromossomos, que parecem urna massa de cromatina (DNA 
e proteinas associadas), e um ou mais nucleolos, que funcionam na 
sfntese do ribossomo. O envelope nuclear, que consiste em duas 
membranas separadas por um espaęo estreito, e perfurado por po¬ 
roś e revestido pela lamina nuclear. 


Ja que os cromossomos eon tern o materiał 
genetico e residem no nucleo, como o restante da celula tern acesso 
a informaęao que ela carrega? (ver Figura 5.23.) 




Ribossomos 


0,25 |xm 


Ribossomos livres no citosol 
Retfculo endoplasmatico (RE) 
Ribossomos ligados ao RE 


Subunidade 

grandę 

Subunidade 

peguena 


MET mostrando RE e ribossomos Diagrama de um ribossomo Modelo computacional de um ribossomo 


A Figura 6.10 Ribossomos. Esta micrografia eletrónica de parte de urna celula pancreatica mostra ribossomos, tanto 
livres como ligados. O diagrama simplificado e o modelo computacional mostram as duas subunidades de um ribossomo. 
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somos. Por exemplo, uma celula do pancreas humano, que 
produz muitas enzimas digestivas, tem alguns milhóes de 
ribossomos. Nao surpreendentemente, as celulas ativas na 
sintese proteica tambem tem nucleolos proeminentes. 

Os ribossomos constroem proteinas em dois locais do 
citoplasma. A qualquer momento, ribossomos livres estao 
suspensos no citosol enquanto ribossomos ligados estao 
presos ao lado externo do reticulo endoplasmatico e do 
envelope nuclear (ver Figura 6.10). Os ribossomos ligados 
e os livres sao estruturalmente identicos e podem alternar 
os dois papeis. A maioria das proteinas produzida nos ri¬ 
bossomos livres funciona dentro do citosol; exemplos sao 
enzimas que catalisam as primeiras etapas da quebra do 
aęucar. Em geral, os ribossomos ligados produzem pro- 
teinas destinadas a serem inseridas nas membranas, para 
empacotamento dentro de certas organelas como os li- 
sossomos (ver Figura 6.8) ou para exportaęao a partir da 
celula (secreęao). As celulas especializadas na secreęao de 
proteinas - por exemplo, as celulas do pancreas que se- 
cretam enzimas digestivas - frequentemente tem grandę 
proporęao de ribossomos ligados. (Vamos aprender mais 
sobre estrutura e funęao do ribossomo no Capitulo 17.) 


REVISAO DO CONCEITO 6.3 

1. Qual o papel dos ribossomos na realizaęao das instruęóes ge- 
neticas? 

2. Descreva a composięao molecular dos nucleolos e explique 
sua funęao. 

J Quando uma celula inicia o processo de divisao, 
seus cromossomos se tornam mais curtos, mais espessos e 
visiveis individualmente em urn microscópio óptico. Expli- 
que o que esta acontecendo ao nivel molecular. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 6.4 

0 sistema de endomembranas reguła o 
trafego de proteinas e realiza as funęóes 
metabólicas na celula 

Muitas das diferentes membranas da celula eucariótica 
fazem parte de um sistema de endomembranas, que 
inclui o envelope nuclear, o reticulo endoplasmatico, o 
aparelho de Golgi, lisossomos, varios tipos de vesiculas 
e vacuolos e a membrana plasmatica. Esse sistema rea¬ 
liza uma serie de tarefas na celula, incluindo a sintese de 
proteinas, o transporte de proteinas para dentro de mem¬ 
branas e organelas ou para fora da celula, metabolismo e 
movimento de lipideos e destoxificaęao de yenenos. As 
membranas desse sistema estao relacionadas diretamen- 
te por continuidade fisica ou pela transferencia de seg- 
mentos de membrana por minusculas yesiculas (sacos 
feitos de membranas). Apesar dessas relaęóes, as varias 
membranas tem estrutura e funęao distintas. Alem disso, 
a espessura, a composięao molecular e os tipos de reaęóes 


quimicas realizados em uma dada membrana nao sao fi- 
xos, mas podem ser modificados varias vezes durante a 
vida da membrana. Como ja discutimos o enyelope nu¬ 
clear, agora vamos nos concentrar no reticulo endoplas¬ 
matico e em outras endomembranas as quais o reticulo 
endoplasmatico da origem. 

0 reticulo endoplasmatico: fabrica biossintetica 

O reticulo endoplasmatico (RE) e uma rede tao exten- 
sa de membranas que contem mais da metade do total 
de membranas em varias celulas eucarióticas. (A palavra 
endoplasmatico significa “dentro do citoplasma”, e reticu¬ 
lo em latim significa “pequena rede”) O RE consiste em 
uma rede de tubulos e sacos membranosos chamados de 
cisternas (do latim, cisterna , reseryatório para liquido). 
A membrana do RE faz a separaęao entre o compartimen- 
to interno do RE, chamado de lumen do RE (cavidade) ou 
espaęo cisternal do RE, do citosol. E como a membrana 
do RE e continua ao enyelope nuclear, o espaęo entre as 
duas membranas do enyelope e continuo ao lumen do RE 
(Figura 6.11). 

Existem duas regióes distintas do RE, apesar de co- 
nectadas, que diferem em estrutura e funęao: RE liso e RE 
rugoso. O RE liso e assim chamado pois sua superficie ex- 
terna nao tem ribossomos. O RE rugoso possui ribosso¬ 
mos na superficie externa da membrana e por isso parece 
rugoso ao microscópio eletrónico. Como ja mencionado, 
os ribossomos tambem estao ligados ao lado citoplasma- 
tico da membrana externa do enyelope nuclear continuo 
ao RE rugoso. 

Funęóes do RE liso 

O RE liso funciona em diversos processos metabólicos, 
que variam com o tipo celular. Esses processos incluem a 
sintese de lipideos, o metabolismo de carboidratos, a de- 
sintoxicaęao de drogas e yenenos e o armazenamento de 
ions calcio. 

As enzimas do RE liso sao importantes na sintese dos 
lipideos, incluindo óleos, esteroides e fosfolipideos de no- 
vas membranas. Entre os esteroides produzidos pelo RE 
liso nas celulas animais estao os hormónios sexuais dos 
yertebrados e os varios hormónios esteroides secretados 
pelas glandulas suprarrenais. As celulas que sintetizam e 
secretam esses hormónios - nos testiculos e ovarios, por 
exemplo - sao ricas em RE liso, caracteristica estrutural 
que combina com a funęao dessas celulas. 

Outras enzimas do RE liso auxiliam a desintoxicar 
drogas e yenenos, especialmente nas celulas do figado. 
A desintoxicaęao normalmente envolve a adięao de grupos 
hidroxila a moleculas de drogas, tornando-as mais soluveis 
e mais faceis de serem eliminadas pelo corpo. O sedativo 
fenobarbital e outros barbituricos sao exemplos de drogas 
metabolizadas dessa maneira pelo RE liso nas celulas do 
figado. De fato, barbituricos, alcool e varias outras dro¬ 
gas induzem a proliferaęao do RE liso e suas enzimas as- 
sociadas de desintoxicaęao, aumentando, assim, a taxa de 
desintoxicaęao. Isso, por sua vez, aumenta a tolerancia as 
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drogas, significando que doses mais altas sao necessarias 
para alcanęar determinado efeito, como a sedaęao. Alem 
disso, como algumas das enzimas de desintoxicaęao tern 
aęao relativamente ampla, a proliferaęao do RE liso em res- 
posta a urna droga pode aumentar tambem a tolerancia a 
outras drogas. O abuso de barbituricos, por exemplo, pode 
diminuir a eficacia de certos antibióticos e outros medica- 
mentos uteis. 


O RE liso tambem armazena ions calcio. Nas celulas 
musculares, por exemplo, urna membrana do RE liso bom- 
beia ions calcio do citosol para dentro do lumen do RE. 
Quando urna celula do musculo e estimulada por impul- 
so nervoso, ions calcio voltam rapidamente por meio da 
membrana do RE para dentro do citosol e desencadeiam 
a contraęao da celula muscular. Em outros tipos celulares, 
os ions calcio liberados a partir do RE liso desencadeiam 
diferentes respostas, como a secreęao de vesiculas que car- 
regam as proteinas recem-sintetizadas. 

Funęóes do RE rugoso 

Varias celulas secretam proteinas produzidas pelos ribos- 
somos ligados ao RE rugoso. Por exemplo, certas celulas 
pancreaticas sintetizam a proteina insulina no RE e secre¬ 
tam esse hormónio na corrente sanguinea. A medida que a 
cadeia polipeptidica cresce a partir de um ribossomo liga- 
do, ela e passada para o lumen do RE por meio de um poro 
formado por um complexo proteico na membrana do RE. 
A medida que a nova proteina entra no lumen do RE, ela 
se dobra na sua forma funcional. A maioria das proteinas 
secretadas sao glicoproteinas, proteinas com carboidratos 
ligados covalentemente a elas. Os carboidratos estao liga¬ 
dos as proteinas no lumen do RE por enzimas que estao 
dentro da membrana do RE. 

Após a formaęao das proteinas secretórias, a membra¬ 
na do RE as mantem separadas das proteinas produzidas 
pelos ribossomos livres e que permanecem no citosol. Pro- 
teinas secretórias deixam o RE envoltas em membranas de 
yesiculas que brotam como bolhas a partir de urna regiao 
especializada, chamada de RE de transięao (ver Figura 6.11). 
Vesiculas em transito de urna parte da celula a outra sao 
chamadas de yesiculas de transporte; discutiremos em 
breve suas caracteristicas. 

Alem de produzir proteinas secretórias, o RE rugoso e 
urna fabrica de membrana para a celula; cresce pela adięao 
de proteinas de membrana e fosfolipideos a própria mem¬ 
brana. A medida que os polipeptideos destinados a serem 
proteinas de membrana crescem a partir dos ribossomos, 
sao inseridos na própria membrana do RE e ancorados ali 
pelas suas poręóes hidrofóbicas. O RE rugoso tambem sin- 
tetiza seus próprios fosfolipideos de membrana; enzimas 
dentro da membrana do RE montam os fosfolipideos a 
partir de precursores no citosol. A membrana do RE se ex- 
pande e poręóes sao transferidas na forma de urna yesicula 
de transporte para outros compartimentos do sistema de 
endomembranas. 


▲ Figura 6.11 Reticulo endoplasmatico (RE). Um sistema 
membranoso de tubulos interconectados e sacos achatados cha- 
mados de cisternas, o RE e tambem contfnuo ao envelope nuclear, 
como mostrado no corte acima. A membrana do RE envolve um 
compartimento contfnuo chamado de lumen do RE (ou espaęo 
cisternal). 0 RE rugoso, crivado na sua superffcie externa por ri¬ 
bossomos, pode ser distinguido do RE liso por micrografia eletró- 
nica (MET). Vesfculas de transporte brotam de urna regiao do RE 
rugoso chamada RE de transięao e se deslocam para o aparelho de 
Golgi e outros destinos. 


0 aparelho de Golgi: centro de remessa e recepęao 

Depois de deixar o RE, muitas yesiculas de transporte via- 
jam para o aparelho de Golgi. Podemos pensar no Golgi 
como um armazem para o recebimento, classificaęao, re¬ 
messa e ate mesmo certa manufatura. Aqui os produtos 
do RE, como proteinas, sao modificados, armazenados e 
entao enyiados a outros destinos. Como seria de se esperar, 
o aparelho de Golgi e especialmente extenso nas celulas es- 
pecializadas para secreęao. 
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O aparelho de Golgi consiste em sacos membranosos 
achatados - cisternas - que se assemelham a uma pilha 
de pao arabe (Figura 6.12). Uma celula pode ter varias, 
ate mesmo centenas, dessas pilhas. A membrana de cada 
cisterna da pilha separa o seu espaęo interno do citosol. 
As vesiculas concentradas nas proximidades do aparelho 
de Golgi estao engajadas na transferencia de materiał entre 
partes do Golgi e outras estruturas. 

Uma pilha de Golgi tern direęao estrutural distinta, 
com as membranas da cisterna nos lados opostos da pi¬ 
lha se diferenciando em espessura e composięao molecu- 
lar. Os dois lados da pilha de Golgi sao chamados de face 
cis e face trans ; elas atuam, respectivamente, como os de- 
partamentos de recebimento e de remessa do aparelho de 
Golgi. O termo cis significa “do mesmo lado”, e a face cis 
esta normalmente localizada próxima ao RE. As vesiculas 
de transporte movimentam materiał a partir do RE para o 
aparelho de Golgi. A yesicula que brota a partir do RE pode 
adicionar sua membrana e o conteudo do seu lumen a face 
cis por meio da fusao com a membrana do Golgi. A face 
trans (“do lado oposto”) origina yesiculas que se soltam e 
yiajam para outros locais. 

Produtos do RE sao normalmente modificados du- 
rante o transito a partir da regiao cis para a regiao trans 
do Golgi. Por exemplo, glicoprotemas formadas no RE 
tern seus carboidratos modificados, primeiro no próprio 
RE e, depois, a medida em que passam pelo Golgi. O Gol¬ 
gi remove alguns monómeros de aęucar e substitui ou¬ 
tros, produzindo uma ampla yariedade de carboidratos. 


Os fosfolipideos de membrana tambem podem ser alte- 
rados no Golgi. 

Alem do trabalho de finalizaęao, o aparelho de Golgi 
tambem fabrica certas macromoleculas. Varios polis- 
sacarideos secretados pelas celulas sao produtos do 
Golgi. Por exemplo, pectinas e certos outros polissaca- 
rideos nao celulósicos sao produzidos no Golgi de celu¬ 
las yegetais e, entao, incorporados junto com a celulose 
nas paredes celulares. Assim como as proteinas secre- 
tórias, os produtos nao proteicos do Golgi sao secreta¬ 
dos a partir da face trans do Golgi dentro de yesiculas de 
transporte que finalmente se fusionam com a membrana 
plasmatica. 

O Golgi manufatura e refina seus produtos em etapas, 
com diferentes cisternas contendo times unicos de enzi- 
mas. Ate recentemente, os biólogos viam o Golgi como 
uma estrutura estatica, com produtos em varios estagios 
de processamento transferidos de uma cisterna para a pró- 
xima por yesiculas. Embora isso possa ocorrer, pesquisas 
recentes deram origem a um novo modelo do Golgi, com 
estrutura mais dinamica. De acordo com o modelo de ma¬ 
tur aęao de cisterna , a cisterna do Golgi na yerdade progri- 
de da face cis para a face trans do Golgi, carregando e mo- 
dificando a carga a medida que se movem. A Figura 6.12 
mostra os detalhes desse modelo. 

Antes da pilha de Golgi despachar seus produtos por 
yesiculas em brotamento a partir da face trans , ela classi- 
fica esses produtos e os etiqueta para serem direcionados 
para yarias partes da celula. Etiquetas de identificaęao 
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Y Figura 6.12 O aparelho de Golgi. 0 aparelho de Golgi consiste em pilhas 
de sacos achatados, ou cisternas, que, diferentemente das cisternas do RE, nao 
estao fisicamente conectadas, como voce pode observar no desenho do corte. 
Uma pilha de Golgi recebe e envia vesfculas de transporte e os produtos que ela 
contem. Uma pilha de Golgi tern polaridade estrutural e funcional, com uma face 
cis que recebe vesfculas contendo produtos do RE e uma face trans que remete as 
vesiculas. O modelo de maturaęao da cisterna propóe que a própria cisterna do 
Golgi "amadureęa", movendo a face cis para a trans enquanto carrega alguma 
proteina junto. Alem disso, algumas vesfculas reciclam enzimas carregadas adian- 
te na movimentaęao da cisterna, transportando-as "de volta" para uma regiao 
menos madura onde suas funęóes sao necessarias. 
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molecular, como grupos fosfato adicionados aos produtos 
do Golgi, ajudam na classificaęao, atuando como códigos 
postais. Finalmente, as vesiculas de transporte brotadas 
a partir do Golgi podem ter moleculas externas nas suas 
membranas que reconhecem “sitios de ancoramento” 
na superficie de organelas especificas ou na membrana 
plasmatica, distribuindo com isso as vesiculas de forma 
apropriada. 

Lisossomos: compartimentos de digestao 

O lisossomo e um saco membranoso de enzimas hidroli- 
ticas que varias celulas eucarióticas utilizam para digerir 
(hidrolisar) macromoleculas. Enzimas lisossomais fun- 
cionam melhor no meio acido encontrado nos lisosso¬ 
mos. Se o lisossomo se rompe, escoando seu conteudo, as 
enzimas liberadas sao pouco ativas, pois o citosol tern pH 
neutro. Entretanto, o escoamento excessivo de um gran¬ 
dę numero de lisossomos pode destruir urna celula por 
autodigestao. 

Enzimas hidroliticas e membranas lisossomais sao sin- 
tetizadas pelo RE rugoso e entao transferidas para o apa- 
relho de Golgi para processamento futuro. Pelo menos al- 


guns lisossomos provavelmente surgem por brotamento a 
partir da face trans do aparelho de Golgi (ver Figura 6.12). 
Como as proteinas da superficie interna da membrana do 
lisossomo e as próprias enzimas digestivas sao poupadas 
da destruięao? Aparentemente, as formas tridimensionais 
dessas proteinas protegem ligaęóes vulneraveis ao ataque 
enzimatico. 

Lisossomos realizam a digestao intracelular em di- 
versas circunstancias. Amebas e varios outros eucariotos 
unicelulares se alimentam por meio do engolfamento de 
organismos menores ou outras particulas de alimento, 
processo chamado de fagocitose (do grego, phagein , co- 
mer e kytos, receptaculo, referindo-se a celula). O vacuolo 
alimentar assim formado entao se fundę a um lisossomo, 
cujas enzimas digerem o alimento (Figura 6.13a, infe- 
rior). Os produtos de digestao, incluindo aęucares simples, 
aminoacidos e outros monómeros, passam para dentro do 
citosol e tornam-se nutrientes celulares. Algumas celulas 
humanas tambem realizam a fagocitose. Entre elas estao os 
macrófagos, tipo de globulo branco do sangue que ajuda na 
defesa do organismo por meio do engolfamento e da des¬ 
truięao de bacterias e outros invasores (ver parte superior 
da Figura 6.13a e a Figura 6.31). 



O Lisossomo contendo ©Lisossomo se ©Enzimas hidroliticas 

enzimas hidroliticas fusiona com vacuolo digerem particulas 

ativas. alimentar. de alimento. 



©Lisossomo se fusiona ©Enzimas hidroliticas 

com a vesicula com digerem compartimentos 

organelas danificadas. de organelas. 



(a) Fagocitose: lisossomo digerindo alimento. 


(b) Autofagia: lisossomo degradando organelas danificadas. 


▲ Figura 6.13 Lisossomos. Os lisossomos digerem (hidrolisam) 
materiais captados pelas celulas e reciclam os materiais intracelula- 
res. (a) Superior Neste macrófago (um tipo de globulo branco do 
sangue) de um rato, os lisossomos estao bastante escuros por causa 
de um corante que reage com um dos produtos da digestao dentro 
do lisossomo (MET). Os macrófagos ingerem bacterias e virus e os 
destroem usando os lisossomos. Interior: Este diagrama mostra a 
fusao de um lisossomo com um vacuolo alimentar durante o proces¬ 


so de fagocitose por um eucarioto unicelular. (b) Superior. No cito- 
plasma desta celula hepatica de rato existe urna vesicula com duas 
organelas inativadas (MET). A vesicula se fusiona com um lisossomo 
no processo de autofagia. Interior: Este diagrama mostra a fusao 
dessa vesfcula com um lisossomo. Este tipo de vesicula possui urna 
membrana dupla de origem desconhecida. A membrana externa se 
fusiona com um lisossomo, e a membrana interna e degradada jun¬ 
to com as organelas danificadas. 
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Os lisossomos tambem utilizam suas enzimas hidro- 
liticas para reciclar o próprio materiał organico da celula, 
processo chamado de autofagia. Durante a autofagia, uma 
organela danificada ou peąuenas ąuantidades de citosol 
sao envoltas por uma membrana dupla (de origem desco- 
nhecida), e ocorre a fusao de um lisossomo com a mem¬ 
brana externa dessa yesicula (Figura 6.13b). As enzimas 
lisossomais decompóem o materiał confinado, e os pe- 
ąuenos compostos organicos sao liberados para o citosol 
para reutilizaęao. Com o auxilio dos lisossomos, a celula 
se renova continuamente. Uma celula hepatica humana, 
por exemplo, recicla metade das macromoleculas a cada 
semana. 

As celulas de pessoas com doenęas herdadas de arma- 
zenamento lisossomal, em geral, nao possuem enzimas hi- 
droliticas funcionais nos lisossomos. Os lisossomos ficam 
entupidos de materiał nao digerido, que comeęa a interferir 
com outras atividades celulares. Na doenęa de Tay-Sachs, 
por exemplo, uma enzima que digere lipideos esta ausente 
ou inativa, e o cerebro danifica-se pelo acumulo de lipideos 
nas celulas. Felizmente, as doenęas de armazenamento li¬ 
sossomal sao raras na populaęao em geral. 

Vacuolos: diversos compartimentos 
de manutenęao 

Os yacuolos sao grandes vesiculas derivadas do reticulo 
endoplasmatico e do aparelho de Golgi. Assim, os yacuolos 
sao uma parte integral do sistema de endomembranas da 
celula. Como todas as membranas celulares, a membrana 
do yacuolo e seletiva para o transporte de solutos; como 
resultado, a soluęao dentro do yacuolo difere da do citosol 
em sua composięao. 

Os yacuolos realizam diversas funęóes em diferen- 
tes tipos de celulas. Os yacuolos alimentares, formados 
por fagocitose, ja foram mencionados (ver Figura 6.13a). 
Muitos eucariotos unicelulares que vivem em agua fres- 
ca tern yacuolos contracteis que bombeiam o excesso 
de agua para fora da celula, mantendo assim uma con- 
centraęao adequada de lons e moleculas dentro da celula 
(ver Figura 7.13). Em plantas e fungos, certos yacuolos 
realizam a hidrólise enzimatica, uma funęao comparti- 
lhada por lisossomos nas celulas animais. (Na yerdade, 
alguns biólogos consideram esses yacuolos hidroliticos 
um tipo de lisossomo.) Em plantas, pequenos yacuolos 
podem manter reservas de compostos organicos impor- 
tantes, como as proteinas estocadas nas celulas de arma¬ 
zenamento das sementes. Os yacuolos tambem podem 
ajudar a proteger a planta contra herbivoros estocan- 
do compostos que sao yenenosos ou nao palataveis aos 
animais. Alguns yacuolos de plantas contem pigmentos, 
como pigmentos yermelhos e azuis de petalas, que aju- 
dam a atrair insetos polinizadores para as flores. 

Celulas maduras de plantas geralmente contem um 
grandę yacuolo central (Figura 6.14), que se desenvol- 
ve pela uniao de yacuolos menores. A soluęao dentro do 
yacuolo central, chamada seiva, e o depósito principal das 
celulas yegetais para ions organicos, incluindo potassio e 
cloreto. O yacuolo central tern um papel fundamental no 



▲ Figura 6.14 O yacuolo da celula vegetal. 0 vacuolo central 
costuma ser o maior compartimento na celula vegetal; em geral, o 
resto do citoplasma esta confinado a uma pequena zona entre a 
membrana do vacuolo e a membrana plasmatica (MET). 


crescimento de celulas yegetais, que aumentam a medida 
que os yacuolos absorvem agua, permitindo que a celula 
aumente com um investimento minimo no novo citoplas¬ 
ma. O citosol muitas vezes ocupa apenas uma fina camada 
entre o yacuolo central e a membrana plasmatica. Portan- 
to, a relaęao entre superficie de membrana plasmatica e 
volume citosólico e suficiente, mesmo para uma celula ve- 
getal grandę. 

0 sistema de endomembranas: uma revisao 

A Figura 6.15 reve o sistema de endomembranas, que 
mostra um fluxo de lipideos e proteinas de membrana por 
meio de varias organelas. A medida que a membrana se 
movimenta do RE para o Golgi e deste para outro local, 
sua composięao molecular e funęóes metabólicas sao mo- 
dificadas, junto com aquelas do seu conteudo. O sistema 
de endomembranas e um complexo e dinamico agente na 
organizaęao dos compartimentos da celula. 

Continuaremos nosso estudo pela celula com algumas 
organelas nao intimamente relacionadas ao sistema de en¬ 
domembranas, mas com papeis cruciais nas transforma- 
ęóes de energia realizadas pelas celulas. 


REVISA0 DO CONCEITO 6.4 


1. Descreva as diferenęas estruturais e funcionais entre o RE ru- 
goso e liso. 

2. Descreva como as vesfculas de transporte integram o sistema 
de endomembranas. 


Q Imagine uma proteina que funciona no RE, mas 
requer modificaęao no aparelho de Golgi antes de alcan- 
ęar essa funęao. Descreva a rota da proteina pela celula, 
comeęando com a molecula de RNAm que especifica a 
proteina. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 









0 O envelope nuclear esta conectado 
ao RE rugoso, tambem contfnuo 
ao RE liso. 


0 Membranas e proteinas produzidas 
pelo RE fluem na forma de 
veskulas de transporte 
para o Golgi. 


© O aparelho de Golgi destaca 
veskulas de transporte e outras 
vesfculas que dao origem a 
lisossomos, outros tipos de 
veskulas especializadas e vacuolos. 
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para fundir-se com outra carrega proteinas para secreęao pela fusao das veskulas; as proteinas 

yeskula para digestao. na membrana plasmatica. sao secretadas a partir das celulas. 


▲ Figura 6.15 Revisao: relaęóes entre as organelas do sistema de endomembranas. As setas vermelhas 
mostram algumas rotas de migraęao para membranas e os materiais que elas circundam. 


CONCEITO 6.5 

As mitocóndrias e os doroplastos mudam a 
energia de urna forma para outra 

Organismos transformam a energia adąuirida a partir do 
meio. Nas celulas eucarióticas, as mitocóndrias e os cloro- 
plastos sao as organelas que convertem energia em formas 
que as celulas conseguem usar para o trabalho. As mito¬ 
cóndrias sao sitios de respiraęao celular, processo metabó- 
lico que utiliza oxigenio para dirigir a geraęao de ATP pela 
extraęao de energia a partir de aęucares, gorduras e outros 
combustiveis. Os doroplastos, encontrados em plantas e 
algas, sao os locais da fotossintese. Esse processo nos clo- 
roplastos converte energia solar em energia quimica absor- 
vendo a luz solar e utilizando-a para realizar a sintese de 
compostos organicos, como aęucares, a partir de dióxido 
de carbono e agua. 

Alem de terem funęóes relacionadas, as mitocóndrias 
e os doroplastos compartilham origens evolutivas seme- 
lhantes, que discutiremos brevemente antes de descrever 
suas estruturas. Nesta seęao, vamos estudar tambem o pe- 
roxissomo, urna organela oxidativa. A origem evolutiva do 
peroxissomo, assim como sua relaęao com outras organe¬ 
las, ainda e assunto de debate. 

As origens evolutivas de mitocóndrias e 
doroplastos 

nEBIEi 1 As mitocóndrias e os doroplastos apresen- 
tam semelhanęas com bacterias que levam a teoria endos- 
simbionte, ilustrada na Figura 6.16. Essa teoria estabele- 


ce que um ancestral das celulas eucarióticas engolfou urna 
cdula procariótica que utilizava oxigenio e nao realizava 
fotossintese. Por firn, a celula engolfada formou um rela- 
cionamento com a cdula hospedeira se tornando urna en - 
dossimbionte (urna celula vivendo dentro da outra celula.) 
Ainda, durante o curso da evoluęao, a cdula hospedeira e 
sua endossimbionte fundiram-se em um unico organismo, 
urna cdula eucariótica com urna mitocóndria. Pelo menos 
urna dessas cdulas pode ter captado um procarioto fotos- 
sintetico, tornando-se o ancestral das celulas eucarióticas 
que contem doroplastos. 

Essa e urna teoria amplamente aceita, que discuti¬ 
remos com mais detalhes no Capitulo 25. Essa teoria e 
consistente com muitas caracteristicas estruturais de 
mitocóndrias e doroplastos. Primeiro, em vez de esta- 
rem envoltos por urna membrana simples como as orga¬ 
nelas do sistema de endomembranas, mitocóndrias e os 
doroplastos tipicos tern duas membranas ao seu redor. 
(Os doroplastos tambem tern um sistema interno de sa- 
cos membranosos.) Existem evidencias de que o ancestral 
que englobou procariotos tinha duas membranas exter- 
nas, que se tornaram as membranas duplas das mitocón¬ 
drias e doroplastos. Segundo, assim como os procario¬ 
tos, as mitocóndrias e doroplastos contem ribossomos, 
alem de moleculas de DNA circular associadas com suas 
membranas internas. O DNA nessas organelas programa 
a sintese de algumas proteinas de organelas nos ribosso¬ 
mos, que tambem foram sintetizadas e montadas nele. 
Terceiro, tambem consistente com suas provaveis origens 
evolutivas, as mitocóndrias e os doroplastos sao organe¬ 
las autónomas (um pouco independentes) que crescem e 
se reproduzem dentro da cdula. 



















110 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 





Reticulo 
endoplasmatico 

Erwelope 
nuclear 
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Englobamento do procarioto 
nao fotossintetico que utiliza 
oxigenio, que durante varias 
geraęóes de celulas se 
tornou uma mitocóndria 


Ancestral das celuas eucarióticas 
(celula hospedeira) 


Englobamento 
do procarioto 
fotossintetico 


Eucarioto nao 
fotossintetico 


Cloroplasto 


Mitocóndria 


No minimo > 


Eucarioto fotossintetico 


O primeiro e o espaęo intermembrana, a estreita regiao 
entre as membranas interna e externa. O segundo compar- 
timento, a matriz mitocondrial, esta envolto pela mem¬ 
brana interna. A matriz contem varias enzimas diferentes, 
assim como DNA mitocondrial e ribossomos. As enzimas 
na matriz catalisam algumas etapas da respiraęao celular. 
Outras proteinas que funcionam na respiraęao, incluindo 
a enzima que gera ATP, sao construidas dentro da mem¬ 
brana interna. Na condięao de superficies muito dobradas, 
as cristas dao para a membrana mitocondrial interna uma 
ampla area superficial, aumentando, assim, a produtivida- 
de da respiraęao celular. Esse e outro exemplo de estrutura 
se encaixando na funęao. 

Em geral, as mitocóndrias tern cerca de 1 a 10 pum de 
comprimento. Filmagens com intervalos de tempos de ce¬ 
lulas vivas revelam mitocóndrias em movimento, alteran- 
do as formas, entrando em fusao e se dividindo em duas, 
diferentemente das estruturas estaticas vistas nas micro- 
grafias eletrónicas de celulas mortas. Essas observaęóes 
ajudaram os cientistas a compreender que as mitocóndrias 
em uma celula viva formam uma rede tubular ramificada, 
vista em uma celula inteira na Figura 6.17b, que esta em 
um estado dinamico de fluxo. 


▲ Figura 6.16 A teoria endossimbionte sobre as origens 
das mitocóndrias e dos cloroplastos nas celulas eucarióticas. 

De acordo com esta teoria, os ancestrais propostos das mitocón¬ 
drias eram procariotos nao fotossinteticos que usavam oxigenio, 
enquanto os ancestrais propostos dos cloroplastos eram procariotos 
fotossinteticos. As setas grandes representam alteraęóes durante a 
evoluęao; as setas pequenas dentro das celulas mostram o proces- 
so do endossimbionte se tornando uma organela, tambem durante 
longos penodos de tempo. 


A seguir, daremos enfoque as estruturas das mitocón¬ 
drias e dos cloroplastos, enquanto fornecemos uma visao 
geral nas suas estruturas e funęóes. (Nos Capitulos 9 e 10, 
examinaremos seus papeis como transformadores de 
energia.) 

Mitocóndrias: conversao de energia quimica 

As mitocóndrias sao encontradas em quase todas as celu¬ 
las eucarióticas, incluindo as celulas de plantas, animais, 
fungos e a maioria dos eucariotos unicelulares. Algumas 
celulas tern uma unica mitocóndria grandę, mas frequen- 
temente uma celula tern centenas ou mesmo milhares de 
mitocóndrias; o numero esta correlacionado com o nivel 
celular de atividade metabólica. Por exemplo, celulas mó- 
veis e contracteis tern proporcionalmente mais mitocón¬ 
drias por volume do que celulas menos ativas. 

Cada uma das duas membranas que envolve a mito¬ 
cóndria e uma bicamada fosfolipidica com uma rara cole- 
ęao de proteinas embebidas (Figura 6.17). A membrana 
externa e lisa, mas a interna e convoluta, com dobramen- 
tos internos chamados de cristas. A membrana interna 
divide as mitocóndrias em dois compartimentos internos. 


Cloroplastos: captura de energia livre 

Os cloroplastos contem o pigmento verde clorofila, junto 
com enzimas e outras moleculas que funcionam na produ- 
ęao fotossintetica do aęucar. Essas organelas em forma de 
lentes, medindo de 3 a 6 pum de comprimento, sao encon¬ 
tradas em folhas e outros órgaos verdes de plantas e nas 
algas (Figura 6.18; ver tambem Figura 6.26c). 

O conteudo do cloroplasto esta separado do citosol 
por um envelope que consiste em duas membranas sepa- 
radas por um espaęo intermembrana muito estreito. Den¬ 
tro do cloroplasto existe outro sistema membranoso na 
forma de sacos achatados e interconectados, chamados 
tilacoides. Em algumas regióes, os tilacoides estao empi- 
lhados como “fichas de póquer”; cada pilha e chamada de 
grana. O lfquido fora dos tilacoides e o estroma, que con¬ 
tem o DNA do cloroplasto e os ribossomos, assim como 
varias enzimas. As membranas do cloroplasto dividem o 
espaęo do cloroplasto em tres compartimentos: o espa¬ 
ęo intermembrana, o estroma e o espaęo tilacoide. Essa 
organizaęao em compartimentos permite ao cloroplasto 
converter energia solar em energia quimica durante a fo- 
tossintese. (Aprenderemos mais sobre a fotossintese no 
Capitulo 10.) 

Assim como nas mitocóndrias, a aparencia estatica 
e rigida dos cloroplastos nas micrografias ou diagramas 
esquematicos nao e verdadeira comparada ao compor- 
tamento dinamico na celula viva. Eles tern formas alte- 
raveis, crescem e ocasionalmente se dividem em dois, 
reproduzindo-se. Sao móveis e, a exemplo das mitocón¬ 
drias e outras organelas, se movem pela celula, no rastro 
do citoesqueleto, rede estrutural abordada adiante neste 
capitulo. 
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(a) Diagrama e MET da mitocóndria 


(b) Rede de mitocóndrias em Euglena (MO) 


▲ Figura 6.17 A mitocóndria, o local de respiraęao celular. 

(a) As membranas interna e externa da mitocóndria sao visfveis no 
desenho e na micrografia (MET). As cristas sao dobramentos da 
membrana interna, que aumentam a area superficial. O desenho de 
urn corte mostra os dois compartimentos ligados pelas membranas: 
o espaęo intermembrana e a matriz mitocondrial. Varias enzimas 
respiratórias sao encontradas na membrana interna e na matriz. 
Ribossomos livres tambem estao presentes na matriz. Em geral, as 


moleculas de DNA sao circulares e ligadas a membrana mitocondrial 
interna, (b) A micrografia óptica mostra urn eucarioto unicelular 
inteiro (Euglena gracilis) em urna magnificaęao mais baixa do que 
a MET. A matriz mitocondrial foi corada de verde. A mitocóndria 
forma urna rede tubular ramificada. O DNA nuclear esta corado de 
vermelho; moleculas do DNA mitocondrial aparecem como pontos 
amarelos brilhantes. 


O cloroplasto e um membro especializado de uma 
familia de organelas de plantas intimamente relacionadas 
chamadas de plastideos. Um tipo de plastideo, o amilo- 
plasto , e uma organela incolor que armazena amido (ami- 
lose), particularmente nas raizes e bulbos. Outro e o cro- 
moplasto, que tern os pigmentos que dao as cores laranja e 
amarelo a frutas e flores. 


Peroxissomos: oxidaęao 

O peroxissomo e um compartimento metabólico especia¬ 
lizado envolto por uma membrana simples (Figura 6.19). 
Os peroxissomos contem enzimas que removem os ato- 
mos de hidrogenio a partir de varios substratos e os trans¬ 
ferem para o oxigenio (0 2 ), produzindo peróxido de hidro¬ 
genio (H 2 0 2 ) como subproduto (do qual a organela tern seu 




T Figura 6.18 Cloroplasto, o local da fotossintese. (a) Muitas plantas tern cloroplastos em 
forma de lentes, como mostrado aqui. Um tipico cloroplasto tern tres compartimentos: o espaęo 
intermembrana, o estroma e o espaęo tilacoide. Os ribossomos livres estao presentes no estroma, 
assim como cópias das moleculas de DNA dos cloroplastos. (b) Esta micrografia de fluorescencia mos- 
Cloroplasto tra uma celula inteira de alga verde Spirogyra crassa, que tern esse nome por seus cloroplastos em 
espiral. Sob luz natural os cloroplastos aparecem em verde, mas sob luz ultravioleta eles fluorescem 
naturalmente em vermelho, como mostrado aqui. 

Ribossomos 

Estroma 


DNA 

Tilacoide Espaęo intermembrana 


(a) Diagrama e MET do cloroplasto 


(b) Cloroplastos em uma celula de alga 
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► Figura 6.19 Um pe- 

roxissomo. Em geral, os 
peroxissomos sao esfericos 
e muitas vezes, possuem 
um centro granular ou cris- 
talino, o qual, acredita-se, 
contem urna densa coleęao 
de moleculas de enzimas. 
Os cloroplastos e as mito- 
cóndrias cooperam com 
os peroxissomos em certas 
funęóes metabólicas (MET). 


Cloroplastos 


Peroxissomo 

Mitocóndria 


1 |xm 


nome). Essas reaęóes podem ter varias funęóes diferentes. 
Certos peroxissomos utilizam oxigenio para ąuebrar aci- 
dos em moleculas menores que sao transportadas para as 
mitocóndrias e utilizadas como combustivel para respira- 
ęao celular. No figado, os peroxissomos desintoxicam-se 
do alcool e de outros componentes prejudiciais pela trans- 
ferencia de hidrogenio dessas substancias para o oxigenio. 
O H 2 0 2 formado pelos peroxissomos e tóxico por si só, 
mas a organela tambem contem urna enzima que conver- 
te H 2 0 2 em agua. Esse e um excelente exemplo de como a 
estrutura compartimentalizada das celulas e crucial para 
suas funęóes: enzimas que produzem E1 2 0 2 e aquelas que 
se desembaraęam desse componente tóxico sao sequestra- 
das para longe de outros componentes celulares que pode- 
riam ser danosos. 

Os peroxissomos especializados, chamados de glio - 
xissomos , sao encontrados nos tecidos de armazenamento 
lipidico das sementes de plantas. Essas organelas contem 
enzimas que ativam a conyersao de acidos graxos em aęu- 
car, que as plantulas emergentes utilizam como fonte de 
energia e carbono ate serem capazes de produzir seu pró- 
prio aęucar por fotossintese. 

A relaęao dos peroxissomos com outras organelas 
ainda e urna questao em aberto. Eles aumentam pela in- 
corporaęao de proteinas produzidas no citosol e no RE, 
assim como de lipideos produzidos no RE e dentro do 
próprio peroxissomo. Os peroxissomos podem aumentar 
em numero dividindo-se em dois quando alcanęam certo 
tamanho, dando apoio a sugestao de urna origem evolutiva 
endossimbiótica, mas outros argumentam contra esse ce- 
nario. A discussao sobre esse tema continua. 


REVISAO DO CONCEITO 6.5 

1. Descreva duas caracterfsticas comuns dos cloroplastos e das 
mitocóndrias. Considere tanto funęao como estrutura de 
membrana. 

2. As celulas vegetais tern mitocóndrias? Explique. 

_ Um colega propóe que mitocóndrias e cloroplas¬ 
tos deveriam ser classificados no sistema de endomembra- 
nas. Argumente contra a proposta. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 


CONCEITO 6.6 

0 citoesqueleto e uma rede de fibras que 
organiza estruturas e atividades na celula 

Nos primórdios da microscopia eletrónica, os biólogos 
pensavam que as organelas da celula eucariótica flutua- 
vam livremente no citosol. Mas aperfeięoamentos tanto na 
microscopia óptica como na microscopia eletrónica reve- 
laram o citoesąueleto, uma rede de fibras que se esten- 
de pelo citoplasma (Figura 6.20). As celulas bacterianas 
tambem tern fibras que formam um tipo de citoesqueleto, 
construido de proteinas similares as eucarióticas, mas aqui 
daremos enfoque aos eucariotos. O citoesqueleto eucarió- 
tico, cuja funęao principal e a organizaęao das estruturas e 
atividades da celula, e composto de tres tipos de estruturas 
moleculares: microtubulos, microfilamentos e filamentos 
intermediarios. 


Funęóes do citoesqueleto: suporte e motilidade 

A funęao mais óbvia do citoesqueleto e dar sustentaęao 
mecanica a celula e manter sua forma. Isso e especialmente 
importante para celulas animais, que nao possuem pare- 
des. As incriyeis foręa e elasticidade do citoesqueleto como 
um todo sao baseadas na sua arquitetura. Como uma abó- 
bada, o citoesqueleto e estabilizado pelo equilibrio entre 
as foręas contrarias exercidas por seus elementos. Assim 
como o esqueleto de um animal aj uda a fixar as posięóes 
de outras partes do corpo, o citoesqueleto fornece ancora 
para varias organelas e ate mesmo moleculas de enzimas 
citosólicas. Entretanto, o citoesqueleto e mais dinamico do 
que o esqueleto animal. Ele pode ser decomposto rapida- 
mente em uma parte da celula e remontado em uma posi- 
ęao nova, mudando o formato da celula. 

Alguns tipos de motilidade celular (movimento) tam¬ 
bem envolvem o citoesqueleto. O termo motilidade celular 
inclui tanto alteraęóes na localizaęao celular como movi- 



A Figura 6.20 O citoesqueleto. Como mostrado nesta micro- 
grafia de fluorescencia, o citoesqueleto se estende pela celula. Os 
elementos citoesqueleticos foram marcados com diferentes mole¬ 
culas fluorescentes: verde para microtubulos e vermelho-alaranjado 
para os microfilamentos. Um terceiro componente do citoesqueleto, 
os filamentos intermediarios, nao estao evidentes aqui. (A cor azul 
marca o DNA no nucleo.) 
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mentos de partes da celula. A motilidade celular reąuer 
a interaęao do citoesąueleto com proteinas motoras. 
Existem varios exemplos: elementos do citoesąueleto e 
proteinas motoras trabalham juntos com as moleculas da 
membrana plasmatica para permitir que celulas inteiras se 
movam ao longo das fibras fora da celula. Dentro da celula, 
yesiculas e outras organelas muitas vezes viajam para seus 
destinos ao longo de “monotrilhos” fornecidos pelo citoes¬ 
ąueleto. Por exemplo, e assim que yesiculas com molecu¬ 
las neurotransmissoras migram para as extremidades dos 
axónios, as longas extensóes das celulas neryosas que libe- 
ram essas moleculas em forma de sinais ąuimicos para as 
celulas neryosas adjacentes (Figura 6.21). O citoesąueleto 
tambem manipula a membrana plasmatica, dobrando-a 
para dentro para formar yacuolos alimentares ou outras 
yesiculas fagociticas. 

Componentes do citoesqueleto 

Agora, vamos obseryar mais de perto os tres principais ti- 
pos de fibras que compóem o citoesąueleto: os microtubu - 
los sao os mais espessos dos tres tipos; os microfilamentos 
(tambem chamados de filamentos de actina) sao os mais 
finos; e os filamentos intermediarios sao fibras de diametro 
intermediario (Tabela 6.1). 



(movida por ATP) citoesqueleto 

(a) Proteinas motoras que se ligam a receptores sobre as yesiculas podem "mover" 
as yesiculas ao longo dos microtubulos ou, em alguns casos, dos microfilamentos. 

Microtubulo Yesiculas ^,25 |xm | 



(b) Nesta MEV do axónio de lula gigante (urna extensao nervosa da celula), duas 
yesiculas, contendo neurotransmissores, se movem rumo a ponta do axónio. 

▲ Figura 6.21 As proteinas motoras e o citoesąueleto. 


Tabela 6.1 

Estrutura e funęao do citoesąueleto 




Microtubulos 

Microfilamentos 


Propriedade 

(polimeros de tubulina) 

(filamentos de actina) 

Filamentos intermediarios 


Estrutura 

Diametro 


Tubos ocos. 

25 nm com lumen de 15 nm 


Duas fitas intercruzadas de actina 
7 nm 


Proteinas fibrosas superenroladas 
em cabos. 

8-12 nm 


Subunidades proteicas 
Funęóes principais 


Tubulina, urn dimero consistindo 
em a-tubulina e (3-tubulina 
Manutenęao da forma da celula 
("vigas mestre" que resistem a 
compressao); motilidade celular 
(como nos cilios e nos flagelos); 
movimentos de cromossomos na 
divisao celular; Movimento de 
organelas 


Actina 

Manutenęao da forma da celula 
(elementos com tensao); altera- 
ęóes na forma da celula; contra- 
ęao muscular; fluxo citoplasmatico 
nas celulas vegetais; motilidade 
celular (como no movimento ame- 
boide); divisao de celulas animais 


Urna das muitas proteinas diferen- 
tes (como as queratinas) 
Manutenęao da forma da celula 
(elementos com tensao); anco- 
ragem do nucleo e certas outras 
organelas; formaęao da lamina 
nuclear 


Micrografias de fluorescencia 
dos fibroblastos. 

Os fibroblastos sao urn tipo celular 
preferencial em estudos da biolo¬ 
gia celular. Em cada micrografia, a 
estrutura de interesse foi marcada 
com moleculas fluorescentes. 

O DNA no nucleo tambem foi 
marcado na primeira micrografia 
(azul) e na terceira micrografia (cor 
de laranja). 




Subunidade de actina 




Proteinas queratina 

Subunidade fibrosa 
(queratinas enroladas) 

^I 8 12 
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Microtubulos 

Todas as celulas eucarióticas possuem microtubulos, 
construidos a partir de uma proteina globular chamada 
tubulina. Cada proteina de tubulina e um dimero, uma 
molecula feita de duas subunidades. Um dimero de tubu¬ 
lina consiste em dois polipeptideos levemente distintos, 
a-tubulina e (3-tubulina. Os microtubulos crescem em 
comprimento pela adięao de dimeros de tubulina; eles po- 
dem tambem ser desmontados e sua tubulina ser reutiliza- 
da para montar microtubulos em qualquer lugar na celula. 
Devido a orientaęao dos dimeros de tubulina, as duas ex- 
tremidades de um microtubulo sao um pouco diferentes. 
Uma extremidade pode acumular ou liberar dimeros de 
tubulina a uma velocidade bem mais alta do que a outra, 
crescendo e encolhendo significativamente durante as ati- 
yidades celulares. (Essa e chamada de extremidade mais 
( + ), nao apenas por adicionar proteina tubulina, mas tam¬ 
bem porque e a extremidade com maiores taxas de adięao 
e de remoęao.) 

Os microtubulos modelam e sustentam a celula e tam¬ 
bem servem como caminhos ao longo, dos quais as orga- 
nelas equipadas com proteinas motoras podem mover-se. 
Alem do exemplo na Figura 6.21, os microtubulos guiam 
yesiculas a partir do aparelho de Golgi para a membrana 
plasmatica. Os microtubulos tambem estao envolvidos na 
separaęao dos cromossomos durante a divisao celular, que 
sera discutida no Capitulo 12. 

Centrossomos e centriolos Em celulas animais, os micro¬ 
tubulos crescem a partir do centrossomo, regiao muitas 
vezes localizada próxima ao nucleo. Esses microtubulos 
funcionam como vigas-mestre do citoesqueleto resisten- 
tes a compressao. Dentro dos centrossomos existe um par 
de centriolos, cada qual composto de nove conjuntos de 
microtubulos triplos arranjados em anel (Figura 6.22). 
Embora centrossomos com centriolos possam auxiliar na 
montagem dos microtubulos nas celulas animais, varias 
outras celulas eucarióticas nao tern centrossomos com 
centriolos e, portanto, organizam os microtubulos por ou- 
tros meios. 

CNios e flagelos Em eucariotos, um arranjo especializado 
de microtubulos e responsavel pelo batimento do flagelo e 
dos cilios, microtubulos com extensóes que se projetam a 
partir de algumas celulas. (O flagelo bacteriano mostrado 
na Figura 6.5 tern uma estrutura completamente diferente.) 
Varios eucariotos unicelulares sao impulsionados na agua 
por cilios ou flagelos que atuam como apendices de loco- 
moęao. Por sua vez, espermatozoides de animais, algas e 
algumas plantas possuem flagelos. Quando cilios ou flage¬ 
los se estendem a partir de celulas mantidas no lugar como 
parte de uma camada de tecido, conseguem mover fluidos 
sobre a superficie do tecido. Por exemplo, o revestimento 
ciliado da traqueia arrasta o muco contendo residuos cap- 
tados para fora dos pulmóes (ver a micrografia eletrónica 
na Figura 6.3). No aparelho reprodutivo feminino, os cilios 
que revestem os ovidutos aj udam a mover o óvulo em di- 
reęao do utero. 



Secęao longitudinal Microtubulos Secęao transversal 
de um centriolo do outro centriolo 


▲ Figura 6.22 Centrossomo com par de centriolos. A maio- 
ria das celulas animais tem um centrossomo, regiao próxima ao 
nucleo onde os microtubulos das celulas sao iniciados. Dentro do 
centrossomo existe um par de centriolos, cada qual com cerca de 
250 nm (0,25 jxm) de diametro. Os dois centriolos estao em angulo 
reto entre si, e cada um e composto por nove conjuntos de tres mi¬ 
crotubulos. As poręóes azuis do desenho representam as proteinas 
nao tubulinas que conectam as trincas de microtubulos. 

] Quantos microtubulos existem em um centrossomo? No dese¬ 
nho, circule e marque um microtubulo, descrevendo sua estrutura. 
Circule e marque um triplete. 

Cilios para motilidade normalmente ocorrem em 
grandę quantidade na superficie da celula. Os flage¬ 
los normalmente sao limitados a apenas um ou poucos 
por celula e sao mais longos que os cilios. Os flagelos 
e cilios diferem em termo dos padróes de batimentos 
(Figura 6.23). Um flagelo possui movimento de ondula- 
ęao identico a cauda de um peixe. Ao contrario, os cilios 
trabalham mais como “remos”, alternando remadas de 
embalo e de recuperaęao, assim como os de uma equipe 
de remo em uma regata. 

Um cilio tambem atua como “antena” que recebe si- 
nais para a celula. Os cilios que possuem essa funęao em 
geral nao sao móveis e se apresentam em numero de um 
por celula. (Na yerdade, nas celulas animais, quase todas 
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(a) Movimento do flagelo. Um flagelo 
normalmente ondula; seu movimento 
semelhante ao de uma cobra conduz a 
celula na mesma direęao do eixo do flagelo. 
A propulsao do espermatozoide humano 
e um exemplo de locomoęao flagelar (MO). 



(b) Movimento do cilio. Os cilios movimentam-se 
para frente e para tras. A foręa da "remada" de 
embalo move a celula em direęao perpendicular 
ao eixo do cilio. Entao, durante a remada de 
recuperaęao, o cilio se curva e se movimenta para 
as laterais, mais próximo a superficie da celula. 
Uma penugem densa de cilios, batendo a uma 
velocidade de cerca de 40 a 60 "remadas" por 
segundo, cobre este Colpidium, um protozoario 
de agua fresca (MEV colorido). 


Direęao do movimento do organismo 

-► 


Remada de Remada de 

embalo recuperaęao 



▲ Figura 6.23 Comparaęao do batimento 
de flagelos e cilios de motilidade. 



as celulas parecem ter um cilio desse tipo, chamado de 
cilio primario.) Proteinas de membrana nesse tipo de cilio 
transmitem sinais moleculares do meio para o interior da 
celula, acionando rotas de sinalizaęao que podem levar a 
alteraęóes nas atividades da celula. A sinalizaęao com base 
em cilios parece ser crucial para a funęao do cerebro e para 
o desenvolvimento embrionario. 

Embora diferentes em comprimento, numero por 
celula e padrao de batimento, os cilios e flagelos do mo- 
yimento compartilham estruturas comuns. Ambos pos- 
suem um grupo de microtubulos acomodado em uma 
extensao da membrana plasmatica (Figura 6.24a). 
Nove duplas de microtubulos estao arranjadas em for¬ 
ma de anel, com dois microtubulos isolados no cen¬ 
tro (Figura 6.24b). Esse arranjo, referido como padrao 
“9 + 2”, e encontrado em ąuase todos os flagelos e cilios 
de movimento dos eucariotos. (Cilios primarios sem 
motilidade possuem padrao “9 + 0” (Figura 6.24c). 
Na verdade, em muitos animais (incluindo seres huma- 
nos), o corpo basal do flagelo dos espermatozoides entra 
no óvulo e torna-se um centriolo. 

Como a montagem dos microtubulos produz os mo- 
yimentos de batimento dos flagelos e cilios do movimen- 
to? O batimento envolve proteinas motoras chamadas 
dineinas (em yermelho no diagrama da Figura 6.24) que 
estao ligadas ao longo de cada par de microtubulos exter- 
nos. Uma tipica proteina de dineina tern dois “pes” que 
“caminham” ao longo do microtubulo do par adjacente, 


usando ATP para energia. Um pe mantem contato, en- 
quanto o outro libera e se religa um passo a frente ao longo 
do microtubulo (ver Figura 6.21). Os pares externos e os 
dois microtubulos centrais sao mantidos unidos por pro- 
teinas intercruzadas (em azul no diagrama da Figura 6.24) 
e o movimento de caminhada e coordenado de modo a 
ocorrer em um lado do circulo por vez. Se os pares nao 
fossem mantidos juntos no lugar, a aęao de caminhada os 
faria passar um pelo outro. Em vez disso, os movimentos 
dos pes de dineina curvam os microtubulos e as organelas 
como um todo. 

Microfilamentos (filamentos de actina) 

Os microfilamentos sao bastóes sólidos. Tambem sao 
chamados de filamentos de actina por serem construidos 
a partir de moleculas de actina, uma proteina globular. 
Um microfilamento e uma cadeia dupla de subunidades 
de actina enroladas (ver Tabela 6.1). Alem de ocorrer 
como filamentos lineares, os microfilamentos podem 
formar redes estruturais quando certas proteinas se li¬ 
gam ao longo da lateral de um desses filamentos e per- 
mitem que um novo filamento se estenda como uma 
ramificaęao. Assim como os microtubulos, os microfi¬ 
lamentos parecem estar presentes em todas as celulas 
eucarióticas. 

Ao contrario do papel de resistencia a compressao dos 
microtubulos, o papel estrutural dos microfilamentos no 
citoesqueleto e produzir tensao (foręas de traęao). Uma 
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^Proteina 
intercruzando os 
pares externos 
(b) Uma secęao transversal de um cilio de movimento 
mostra o arranjo "9 + 2" dos microtubulos (MET). 

Os pares externos dos microtubulos e os dois 
microtubulos centrais sao unidos por protefnas de 
ligaęao cruzada (em azul no desenho), incluindo os 
raios. Os pares tambem tern protefnas motoras ligadas 
chamadas de dinefnas (em vermelho no desenho). 


Membrana 

plasmatica 


0,5 |xm 

(a) Uma secęao longitudinal de um cflio de movimento 
mostra microtubulos percorrendo o comprimento 
da estrutura revestida por membrana (MET). 


(c) Corpo basal: os nove pares externos de um cflio ou 
flagelo se estendem para dentro do corpo basal, onde 
cada par se une a outro microtubulo para formar um 
anel de nove trincas. Cada trinca esta conectada a 
próxima por protefnas nao tubulinas (linhas azuis mais 
finas no diagrama). Este e um arranjo "9 + 0": os dois 
microtubulos centrais nao aparecem, pois terminam 
acima do corpo basal (MET). 




Secęao transversal do corpo basal 


Microtubulos 


Membrana 

plasmatica 


▲ Figura 6.24 Ultraestrutura de um 
flagelo ou cflio de movimento. 


DESENHE 


Em (a) e (b), circule o par central de microtubulos. Em (a), mostre onde eles 
terminam e explique por que eles nao sao vistos na secęao transversal do corpo basal em (c). 


rede tridimensional formada por microfilamentos dentro 
da membrana plasmatica (microfilamentos corticais) aju- 
da a sustentar o formato das celulas (ver Figura 6.8). Essa 
rede da para a camada citoplasmatica externa de uma ce- 
lula, chamada de córtex, a consistencia semissólida de um 
gel, em contraste ao estado mais fluido do interior do cito- 
plasma. Em alguns tipos de celulas animais, como celulas 
intestinais que absorvem nutrientes, feixes de microfila¬ 
mentos compóem o centro das microvilosidades, delica- 
das projeęóes que aumentam a area superficial da celula 
(Figura 6.25). 

Os microfilamentos sao bem conhecidos por seu papel 
na motilidade celular. Milhares de filamentos de actina e 
filamentos mais espessos feitos de uma proteina chamada 
de miosina interagem para causar a contraęao das celu- 


► Figura 6.25 Papel estrutural dos microfilamentos. A area 
superficial desta celula intestinal para absoręao de nutrientes e au- 
mentada por suas varias microvilosidades, extensóes celulares refor- 
ęadas por feixes de microfilamentos. Estes filamentos de actina estao 
ancorados a uma rede de filamentos intermediarios (MET). 
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las musculares (Figura 6.26a); a contraęao muscular esta 
descrita com detalhes no Capitulo 50. No eucarioto uni- 
celular Amoeba e algumas das nossas celulas brancas do 
sangue, a contraęao localizada causada pela actina e miosi- 
na esta envolvida no movimento ameboide (deslocamento) 
das celulas (Figura 6.26b). A celula se desloca ao longo 
da superficie estendendo extensóes celulares chamadas 
de pseudópodos (do grego, pseudes , falso, e pod , pes) e se 
movendo na direęao delas. Nas celulas vegetais, as inte- 
raęóes actina-miosina contribuem para o fluxo citoplas- 
matico, uma corrente circular do citoplasma dentro das 
celulas (Figura 6.26c). Esse movimento, especialmente 
comum em grandes celulas vegetais, acelera a distribuięao 
de materiais dentro da celula. 
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Filamentos intermediarios 

Os filamentos intermediarios recebem esse nome devido 
a seu diametro, maior que o diametro dos microfilamentos, 
mas menor que o diametro dos microtubulos (ver Tabela 6.1). 
Diferentemente dos microtubulos e microfilamentos encon- 
trados em todas as celulas eucarióticas, os filamentos inter¬ 
mediarios sao encontrados apenas nas celulas de alguns ani- 
mais, incluindo os vertebrados. Especializados em suportar 
tensao (como os microfilamentos), os filamentos interme¬ 
diarios sao uma classe diversa de elementos citoesqueleticos. 
Cada tipo e construido a partir de uma subunidade mole- 
cular distinta, pertencente a uma familia de proteinas cujos 
membros incluem as queratinas. Os microtubulos e filamen¬ 
tos, ao contrario, sao consistentes em diametro e composięao 
em todas as celulas eucarióticas. 

Os filamentos intermediarios sao elementos celulares 
mais permanentes do que os microfilamentos e os micro¬ 
tubulos, os quais sao frequentemente desmontados e re- 
montados em varias partes da celula. Mesmo depois da 
morte das celulas, as redes de filamentos intermediarios 
muitas vezes persistem; por exemplo, a camada externa da 
nossa pele consiste em celulas epiteliais mortas, repletas 
de filamentos de queratina. Tratamentos quimicos que 
removem microfilamentos e microtubulos do citoplasma 
de celulas vivas deixam uma rede de filamentos interme¬ 
diarios que retem a forma original. Esses experimentos su- 
gerem que os filamentos intermediarios sao especialmente 
importantes e que tern um papel importante no reforęo da 
forma da celula e fixaęao da posięao de certas organelas. 
Por exemplo, o nucleo normalmente se encontra dentro 
de uma gaiola feita de filamentos intermediarios, fixada 
no local por ramificaęóes dos filamentos que se estendem 
para dentro do citoplasma. Outros filamentos intermedia¬ 
rios compóem a lamina nuclear que reveste o interior do 
envelope nuclear (ver Figura 6.9). Dando suporte as celu¬ 
las, os filamentos intermediarios aj udam a celula a realizar 
sua funęao especifica. Por exemplo, a rede de filamentos 
intermediarios mostrada na Figura 6.25 ancora os microfi¬ 
lamentos que dao suporte as microvilosidades intestinais. 
Dessa forma, os varios tipos de filamentos intermediarios 
podem funcionar juntos como a moldura permanente da 
celula como um todo. 


(a) Motores de miosina na contraęao da celula muscular. O "caminhar" 
das projeęóes de miosina (chamadas de cabeęa) impulsiona os filamentos 
paralelos de miosina e de actina a passarem uns pelos outros, de modo 
que os filamentos de actina se aproximam uns dos outros no meio (setas 
vermelhas). Isso encurta a celula muscular. A contraęao muscular envolve 
o encurtamento de inumeras celulas musculares ao mesmo tempo (MET). 



(b) Movimento ameboide. A interaęao dos filamentos de actina com a 
miosina causa a contraęao da celula, puxando a extremidade finał da 
celula (a esquerda) para frente (para a direita) (MO). 
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Cloroplasto 


(c) Fluxo citoplasmatico em celulas vegetais. Uma camada de ciclos 
citoplasmaticos em torno da celula, movendo-se sobre um "tapete" de 
filamentos de actina paralelos. Os motores de miosina ligados a organelas 
no citosol fluido podem acionar o fluxo pela interaęao com a actina (MO). 


A Figura 6.26 Microfilamentos e motilidade. Nestes tres 
exemplos, interaęóes entre os filamentos de actina e as proteinas 
motoras levam ao movimento celular. 
































REVISAO DO CONCEITO 6.6 

1. Descreva as caracteristicas compartilhadas do movimento 
com base em microtubulos dos flagelos e da contraęao 
muscular a base de microfilamentos. 

_ Machos afetados pela sfndrome de Kartagener sao 

estereis por causa dos espermatozoides sem mobilidade e 
tendem a sofrer de infecęóes pulmonares. Essa anomalia 
tem base genetica. Sugira qual pode ser o defeito basico. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 


CONCEITO 6.7 

Os componentes extracelulares e as 
conexóes entre as celulas ajudam a 
coordenar as atividades celulares 

Após atravessarmos o interior da celula para explorar os 
componentes internos, completamos nossa viagem pela 
celula retornando a superficie deste mundo microscópico, 
onde existem estruturas adicionais com funęóes importan- 
tes. A membrana plasmatica e normalmente considerada o 
limite da celula viva, mas a maioria das celulas sintetiza e 
secreta materiais externos a membrana plasmatica. Embo- 
ra esses materiais e as estruturas por eles formadas estejam 
fora da celula, o seu estudo e central para a biologia celu- 
lar, pois estao envolvidos em varias funęóes importantes 
na celula. 


Paredes celulares de plantas 

A parede celular e urna estrutura extracelular das ce¬ 
lulas vegetais que as distingue das celulas animais 
(ver Figura 6.8). A parede protege a celula vegetal, man¬ 
tem a sua forma e previne a captaęao excessiva de agua. 
Em termos de planta inteira, as fortes paredes das celulas 
especializadas mantem a planta em pe, contra a foręa da 
gravidade. Procariotos, fungos e alguns eucariotos uni- 
celulares tambem tem paredes celulares, como vimos 
na Figura 6.5 e 6.8, mas adiaremos essa discussao para 
a Unidade 5. 

As paredes celulares de plantas sao mais espessas do 
que a membrana plasmatica, variando de 0,1 \xm ate al¬ 
guns micrómetros. A composięao quimica exata da parede 
varia de especie para especie e ate mesmo de um tipo ce¬ 
lular para outro na mesma planta, mas o desenho da pa¬ 
rede e basicamente igual. Microfibrilas feitas de celulose 
polissacaridica (ver Figura 5.6) sao sintetizadas por urna 
enzima chamada de celulose-sintase e secretadas para o 
espaęo extracelular, onde sao embebidas em urna matriz 
de outros polissacarideos e proteinas. Essa combinaęao de 
materiais e fibras fortes em urna “substancia basica” (ma¬ 
triz) e o mesmo projeto arquitetónico basico encontrado 
no concreto armado e na fibra de vidro. 

Urna celula vegetal jovem secreta primeiro urna pa¬ 
rede relativamente fina e flexivel chamada de parede 
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▲ Figura 6.27 Paredes de celulas vegetais. O desenho mos- 
tra algumas celulas, cada qual com um grandę vacuolo, nucleo e 
alguns cloroplastos e mitocóndrias. A micrografia eletrónica de 
transmissao (MET) mostra as paredes celulares onde duas celulas se 
unem. A repartięao em multiplas camadas entre celulas de plantas 
consiste em paredes acrescentadas individualmente secretadas pelas 
celulas. 


celular primaria (Figura 6.27). Entre as paredes pri- 
marias das celulas adjacentes esta a lamela media, urna 
fina camada rica em polissacarideos pegajosos chamados 
de pectinas. A lamela media une as celulas adjacentes 
(a pectina e utilizada como agente espessante em geleias 
e alimentos). Quando a celula chega a maturidade e cessa 
o crescimento, ela fortifica a parede. Algumas celulas ve- 
getais o fazem simplesmente pela secreęao de substancias 
endurecedoras para dentro da parede primaria. Outras 
celulas adicionam urna parede celular secundaria entre 
a membrana plasmatica e a parede primaria. A parede 
celular secundaria, frequentemente depositada em varias 
camadas de laminas, possui urna matriz forte e duravel 
que permite a proteęao e a sustentaęao da celula. A ma- 
deira, por exemplo, consiste principalmente em paredes 
secundarias. As paredes celulares de plantas sao normal¬ 
mente perfuradas por canais entre as celulas adjacentes 
chamados de plasmodesmos (ver Figura 6.27), que discu- 
tiremos breyemente. 


A matriz extracelular (MEC) de celulas animais 

Embora celulas animais nao tenham paredes semelhan- 
tes aquelas das celulas yegetais, elas apresentam urna 
elaborada matriz extracelular (MEC). Os principais in- 
gredientes da MEC sao glicoproteinas e outras moleculas 
contendo carboidratos, secretadas pelas celulas. (Relem- 
bre que as glicoproteinas sao proteinas com carboidratos 
ligados covalentemente, em geral cadeias curtas de aęu- 
cares.) A glicoproteina mais abundante na MEC da maio¬ 
ria das celulas animais e o colageno, que forma fibras 
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As integrinas, proteinas 
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a MEC na parte externa 
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▲ Figura 6.28 Matriz extracelular (MEC) de uma celula animal. A composięao molecular 
e a estrutura da MEC variam de um tipo de celula para outro. Neste exemplo, estao presentes tres 
diferentes tipos de moleculas da MEC: proteoglicanos, colageno e fibronectina. 


fortes fora das celulas (ver Figura 5.18). De fato, o cola¬ 
geno responde por cerca de 40% das proteinas totais no 
corpo humano. As fibras de colageno estao embebidas 
em uma intricada rede de proteoglicanos secretados pe- 
las celulas (Figura 6.28). Uma molecula de um proteo¬ 
glicano consiste em uma peąuena proteina central com 
varias cadeias de carboidratos ligadas covalentemente, 
de modo que ela pode conter ate 95% de carboidratos. 
Grandes complexos de proteoglicanos podem se formar 
ąuando centenas de moleculas de proteoglicanos se li¬ 
gam nao covalentemente a uma unica molecula longa de 
polissacarideo, como mostrado na Figura 6.28. Algumas 
celulas estao ligadas a MEC por glicoproteinas da MEC, 
como a fibronectina. A fibronectina e outras proteinas 
da MEC se ligam as proteinas receptoras da superficie da 
celula chamadas de integrinas, que sao construidas den- 
tro da membrana plasmatica. As integrinas atravessam a 
membrana e se ligam na face citoplasmatica a proteinas 
associadas anexas aos microfilamentos do citoesqueleto. 
O nome integrina baseia-se na palavra integrar : as inte¬ 
grinas sao capazes de transmitir sinais entre a MEC e o 
citoesqueleto e, assim, integrar as alteraęoes que ocor- 
rem fora e dentro da celula. 

Pesquisas atuais sobre a fibronectina, outras molecu¬ 
las da MEC e integrinas revelam o importante papel da 
matriz extracelular na vida das celulas. Comunicando-se 
com a celula, por meio das integrinas, a MEC reguła o 
comportamento celular. Por exemplo, algumas celulas 
de um embriao em desenvolvimento migram por rotas 
especificas comparando a orientaęao dos seus microfila¬ 
mentos com o “nucleo” de fibras na matriz extracelular. 
Pesquisadores tambem estao descobrindo que a matriz 
extracelular em torno da celula pode influenciar a ativida- 
de de genes no nucleo. A informaęao sobre a MEC prova- 
yelmente alcanęa o nucleo por uma combinaęao de rotas 
de sinalizaęao mecanica e quimica. A sinalizaęao meca- 
nica envolve fibronectina, integrinas e microfilamentos 
do citoesqueleto. Alteraęoes no citoesqueleto podem, por 


sua vez, acionar rotas de sinalizaęao quimicas dentro da 
celula, levando a alteraęoes no grupo de proteinas sinte- 
tizadas pela celula e, portanto, a alteraęoes na funęao das 
celulas. Dessa forma, a matriz extracelular de um deter- 
minado tecido pode ajudar a coordenar o comportamen¬ 
to de todas as celulas desse tecido. Conexóes diretas entre 
celulas tambem funcionam nessa coordenaęao, como dis- 
cutiremos a seguir. 

Junęóes intercelulares 

As celulas em um animal ou em uma planta estao organi- 
zadas em tecidos, órgaos e sistemas de órgaos. As celulas 
yizinhas com frequencia aderem, interagem e se comuni- 
cam por meio de sitios de contato fisico direto. 

Plasmodesmos em celulas vegetais 

Pode parecer que as paredes celulares nao vivas de plantas 
isolam as celulas yegetais umas das outras. Mas, na verda- 
de, como mostrado na Figura 6.29, as paredes celulares 
sao perfuradas por plasmodesmos (do grego, desmos , li- 
gar), canais que conectam as celulas. O citosol que passa 
atrayes dos plasmodesmos conecta os meios quimicos in- 
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A Figura 6.29 Plasmodesmos entre celulas yegetais. O ci- 

toplasma de uma celula vegetal e contmuo com o citoplasma das 
celulas vizinhas via plasmodesmos, canais citoplasmaticos que atra- 
vessam as paredes celulares (MET). 
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ternos das celulas adjacentes. Essas conexóes unificam a 
maior parte da planta em um meio continuo. As membra- 
nas plasmaticas das celulas adjacentes revestem o canal de 
cada plasmodesmo e assim sao continuas. Agua e peque- 
nos solutos podem passar livremente de celula para celula, 
e alguns experimentos tem mostrado que, em algumas cir- 
cunstancias, certas protemas e moleculas de RNA tambem 
podem fazer isso (ver Conceito 36.6). As macromoleculas 
transportadas para as celulas yizinhas parecem alcanęar os 
plasmodesmos por meio do movimento ao longo de fibras 
do citoesąueleto. 


Junęóes aderentes, desmossomos e junęóes 
comunicantes em celulas animais 

Em animais, existem tres tipos principais de junęóes in- 
tercelulares: junęóes aderentes , desmossomos e junęóes 
comunicantes . (As junęóes comunicantes sao quase como 
os plasmodesmos das plantas, embora os poroś das jun¬ 
ęóes comunicantes nao sejam revestidos por membrana). 
Os tres tipos de junęóes celulares sao especialmente co- 
muns no tecido epitelial, que reveste as superficies exter- 
nas e internas do corpo. A Figura 6.30 usa celulas epite- 
liais do revestimento intestinal para ilustrar essas junęóes. 


▼ Figura 6.30 

junęóes celulares nos tecidos animais 



Junęao aderente 


Filamentos 

intermediarios 


Ions ou pequenas 
moleculas 


0,5 |xm 


Junęóes aderentes previnem 

que o lfquido se mova atraves Junęao aderente 

de uma camada de celulas 


extracelular 


MET 


MET 


Membranas plasmaticas Espaęo entre 

de celulas adjacentes as celulas 


s Matriz 


Junęao 

comunicante 


0,1 ixm 


Junęóes aderentes 

Nas junęóes aderentes, as membranas plas¬ 
maticas das celulas yizinhas estao firme- 
mente pressionadas, umas contra as outras, 
unidas por protemas especificas (em roxo). 
Formando barreiras continuas ao redor das 
celulas, as junęóes aderentes estabelecem 
uma barreira que previne a perda do liqui- 
do extracelular atraves da camada de celulas 
epiteliais (ver setas yermelhas). Por exemplo, 
as junęóes aderentes entre celulas da pele 
nos tornam impermeayeis a agua. 


Desmossomos 


Os desmossomos (tambem chamados de 
junęóes de ancoramento) funcionam como 
rebites, unindo as celulas em camadas for- 
tes. Filamentos intermediarios feitos de ro- 
bustas protemas queratina ancoram os des¬ 
mossomos ao citoplasma. Os desmossomos 
ligam as celulas musculares umas as outras 
no musculo. Algumas “distensóes muscula- 
res” envolvem a ruptura dos desmossomos. 


Junęóes comunicantes 

As junęóes comunicantes (gap junctions) 
fornecem canais citoplasmaticos de uma ce¬ 
lula para a celula adjacente. Nesse particular, 
sao muito similares em funęao aos plasmo- 
desmas nas plantas. As junęóes comunican¬ 
tes consistem em protemas de membrana 
que envolvem um poro pelo qual ions, aęu- 
cares, aminoacidos e outras pequenas mole¬ 
culas podem passar. As junęóes comunican¬ 
tes sao necessarias para a comunicaęao entre 
celulas em varios tipos de tecidos, incluindo 
musculo cardiaco e embrióes animais. 























REVISAO DO CONCEITO 6.7 


1. De que maneiras as celulas de plantas e animais sao estrutu- 
ralmente diferentes dos eucariotos unicelulares? 


2 . 


3. 


] Se a parede celular da planta ou a matriz extrace- 
lular animal fossem impermeaveis, que efeito isso teria na 
funęao celular? 


A cadeia polipeptfdica que forma a jun- 
ęao aderente se move quatro vezes para frente e para tras 
por meio da membrana, com duas alęas extracelulares e urna 
alga, mais caudas C-terminais e N-terminais curtas no cito- 
plasma. Observando a Figura 5.14, o que voce prediz sobre a 
seguencia de aminoacidos da proteina da junęao aderente? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



▲ Figura 6.31 A emergencia das funęóes celulares. A capa- 
cidade deste macrófago (marrom) de reconhecer, apreender e des- 
truir a bacteria (amarelo) e urna atividade coordenada de toda a 
celula. O citoesqueleto, os lisossomos e a membrana plasmatica es¬ 
tao entre os componentes que atuam na fagocitose (MEV colorido). 


A celula: unidade viva maior do que a soma 
das partes 

A partir da nossa analise panoramica sobre a organiza- 
ęao dos compartimentos celulares ate nosso minucioso 
estudo da arąuitetura de cada organela, essa viagem pela 
celula proporcionou varias oportunidades para correlacio- 
nar a estrutura com a funęao. (Este e um bom momento 
para revisar a estrutura celular, retornando a Figura 6.8.) 
Mas mesmo que tenhamos dissecado a celula, lembre-se 
de que nenhum dos seus componentes celulares trabalha 
sozinho. Como exemplo de integraęao celular, conside- 
re a cena microscópica na Figura 6.31. A celula grandę 
e um macrófago (ver Figura 6.13a). Ela ajuda na defesa 
dos mamiferos contra infecęóes por meio da ingestao de 


bacterias (as celulas menores) pelas vesiculas fagociticas. 
O macrófago se desloca ao longo da superficie e alcanęa a 
bacteria com finos pseudópodos (chamados de filopódios). 
Os filamentos de actina interagem com outros elementos 
do citoesqueleto nesses movimentos. Depois que o macró¬ 
fago engolfa a bacteria, elas sao destruidas pelos lisosso¬ 
mos. O bem-elaborado sistema de endomembranas pro- 
duz os lisossomos. As enzimas digestivas dos lisossomos 
e as proteinas do citoesqueleto sao todas produzidas nos 
ribossomos. E a sintese dessas proteinas e programada por 
mensagens geneticas enviadas a partir do DNA no nucleo. 
Todos esses processos necessitam de energia, que as mito- 
cóndrias fornecem em forma de ATP. As funęóes celulares 
surgem a partir da organizaęao celular: a celula e urna uni¬ 
dade viva maior do que a soma de suas partes. 


6 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 6.1 

Para estudar as celulas, os biólogos utilizam 
microscópios e ferramentas da bioquimica (p. 94-97) 

• Avanęos na microscopia que afetam os parametros de magnifica- 
ęao, de resoluęao e de contraste catalisaram o progresso no estudo 
da estrutura celular. As microscopias óptica e eletrónica (MO e 
ME), assim como outras, sao importantes ferramentas. 

• Biólogos celulares podem obter sedimentos enriąuecidos de de- 
terminados componentes celulares por centrifugaęao de celulas 
rompidas a velocidades seąuenciais, processo conhecido como fra- 
cionamento celular. Os componentes maiores ficam no sedimento 
após a centrifugaęao a baixa velocidade, e os componentes meno¬ 
res, após a centrifugaęao a alta velocidade. 

| Como a microscopia e a bioquimica se complementam para revelar 
a estrutura e a funęao celulares? 


CONCEITO 6.2 

Celulas eucarióticas possuem membranas internas que 
compartimentalizam suas funęóes (p. 97-102) 

• Todas as celulas estao ligadas pela membrana plasmatica. 

• As celulas procarióticas nao possuem nucleo e outras organelas 
envoltas por membrana, enąuanto as celulas eucarióticas tern 
membranas internas que compartimentalizam as funęóes celulares. 

• A proporęao entre superficie e volume e um parametro importante 
que afeta o tamanho e a forma da celula. 

• Celulas de vegetais e de animais tern a maioria das mesmas orga¬ 
nelas: nucleo, reticulo endoplasmatico, aparelho de Golgi e mito- 
cóndrias. Os cloroplastos estao presentes apenas nas celulas de 
eucariotos fotossinteticos. 

] Explique como a organizaęao em compartimentos de urna celula 

eucariótica contribui para o seu funcionamento bioquimico. 
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Componente celular 

Estrutura 

Funęao 

CONCEITO 6.3 

As instruęoes geneticas 
das celulas eucarióticas 
sao guardadas no nudeo e 
executadas pelos ribossomos 
(p. 102-104) 

] Descreva a relaęao entre o nudeo e 
os ribossomos. 

(RE) 

Envolto por envelope nuclear 
(membrana dupla) perfurado 
por poroś nucleares; o envelope 
nuclear e continuo ao retfculo 
endoplasmatico (RE). 

Abriga os cromossomos, que sao 
compostos de cromatina (DNA 
e proteinas); contem nucleolos 
onde sao feitas as subunidades 
ribossomais; os poroś regulam a 
entrada e a saida de materiais. 

Ribossomo 

Duas subunidades feitas de RNA 
ribossomal e proteinas; podem 
estar livres no citosol ou ligadas 
ao RE. 

Sintese proteica 

CONCEITO 6.4 

0 sistema de endomembranas 
reguła o trafego de proteinas e 
realiza as funęóes metabólicas 
na celula (p.104-109) 

] Descreva o papel-chave das vesicu- 
las de transporte no sistema de endo- 
membranas. 

Retfculo endoplasmatico 

• 

Extensas redes de tubulos e 
sacos ligados a membrana; a 
membrana separa o lumen do 
citosol; continuo ao envelope 
nuclear. 

RE liso: sintese de lipideos, 
metabolismo de carboidratos, 
armazenamento de Ca 2+ , desin- 
toxicaęao de drogas e venenos. 

RE rugoso: auxilia na sintese 
de proteinas secretoras e ou- 
tras proteinas dos ribossomos 
ligados; adiciona carboidratos 
a glicoproteinas; produz nova 
membrana. 

Aparelho de Golgi 

Pilhas de sacos membranosos 
achatados; tern polaridade (fa- 
ces c/s e trans). 

Modificaęao de proteinas, 
carboidratos nas proteinas e 
fosfolipideos; sintese de varios 
polissacarideos; distribuięao dos 
produtos do Golgi, liberados 
entao em vesiculas. 

Lisossomo 

Sacos membranosos de enzimas 
hidroliticas (em celulas animais). 

Quebra de substancias ingeri- 
das, macromoleculas celulares 
e organelas danificadas para 
reciclagem. 


Grandę vesicula ligada a mem¬ 
brana. 

Digestao, armazenamento, cole- 
ta de dejetos, equilibrio de agua, 
crescimento celular e proteęao. 

CONCEITO 6.5 

As mitocóndrias e os 
doroplastos mudam a energia 
de urna forma para outra 
(p. 109-112) 

] 0 que e a teoria endossimbionte? 

Mitocóndria ^ 

Ligada por membrana dupla; 
membrana interna tern dobra- 
mentos (cristas). 

Respiraęao celular 

Cloroplasto 

Normalmente duas membranas 
em torno do estroma fluido, que 
contem tilacoides membranosos 
empilhados em grana (nas celu¬ 
las de eucariotocos fotossinteti- 
cos, incluindo plantas). 

Fotossintese 

/Peroxissomo 

wliSmKL 

Compartimento metabólico 
especializado ligado por urna 
unica membrana. 

Contem enzimas que transfe¬ 
rem atomos de hidrogenio de 
substancias para o oxigenio, pro- 
duzindo peróxido de hidrogenio 
(H 2 0 2 ) como subproduto; H 2 0 2 
e entao convertido em agua por 
outra enzima. 
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CONCEITO 6.6 

0 citoesqueleto e uma rede de fibras que organiza 
estruturas e atividades na celula (p. 112-118) 

• O citoesąueleto funciona no suporte estrutural para a celula e na 
mobilidade e transmissao de sinal. 

• Os microtubulos dao formato a celula, guiam o movimento das or- 
ganelas e separam os cromossomos nas celulas em divisao. Os cilios 
e flagelos sao apendices para o movimento e contem microtubulos. 
Os cilios primarios tambem exercem papeis sensoriais e de sinaliza- 
ęao. Os microfilamentos sao bastóes finos que funcionam na con- 
traęao muscular, no movimento ameboide, no fluxo citoplasmatico 
e no suporte dos microtubulos. Os filamentos intermediarios sus- 
tentam o formato da celula e fixam as organelas no local. 

| Descreva o papel das protelnas motoras dentro da celula eucariótica 
e no movimento celular como um todo. 

CONCEITO 6.7 

Os componentes extracelulares e as conexóes entre 
as celulas ajudam a coordenar as atividades celulares 

(p. 118-121) 

• As paredes celulares de plantas sao feitas de fibras de celulose em- 
bebidas em outros polissacarideos e proteinas. 

• As celulas animais secretam glicoproteinas e proteoglicanos que 
formam a matriz extracelular (MEC), que funciona no suporte, 
adesao, movimento e regulaęao. 

• As junęóes celulares conectam celulas yizinhas. As plantas tern 
plasmodesmos que passam atraves de paredes celulares. As celulas 
animais tern junęóes aderentes, desmossomos e junęóes comu- 
nicantes. 

| Compare a estrutura e funęóes de uma celula vegetal e a matriz 
extracelular de uma celula animal. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Qual estrutura nao faz parte do sistema de endomembranas? 

a. Envelope nuclear. 

b. Cloroplasto. 

c. Aparelho de Golgi. 

d. Membrana plasmatica. 

2. Qual estrutura e comum para celulas vegetais e animais? 

a. Cloroplasto. 

b. Vacuolo central. 

c. Mitocóndria. 

d. Centriolo. 

3. Qual das seguintes organelas esta presente na celula procariótica? 

a. Mitocóndria. 

b. Ribossomo. 

c. Envelope nuclear. 

d. Cloroplasto. 

4. Qual dos pares estrutura-funęao esta incorreto ? 

a. Microtubulo; contraęao muscular. 

b. Ribossomo; sintese proteica. 

c. Golgi; trafego proteico. 

d. Nucleolo; produęao de subunidades ribossomais. 

NIVEL 2: APLICAęAO/AN ALI SE 

5. O cianureto se liga a pelo menos uma molecula envolvida na 
produęao de ATR Se uma celula for exposta ao cianureto, a 
maior parte do veneno seria encontrada dentro de: 


a. mitocóndrias. 

b. ribossomos. 

c. peroxissomos. 

d. lisossomos. 


6. Qual e o caminho mais provavel tornado por uma proteina re- 
cem sintetizada que sera secretada por uma celula? 

a. Golgi—»RE—disossomo. 

b. Nucleo—»RE—»Golgi. 

c. RE—>Golgi—»vesiculas que se fundem com a membrana 
plasmatica. 

d. RE—disossomos—»vesiculas que se fundem com a membra¬ 
na plasmatica. 

7. Qual celula e melhor para estudar os lisossomos? 

a. Celula muscular. 

b. Celula nervosa. 

c. Celula fagocitica branca do sangue. 

d. Celula bacteriana. 


8. De cabeęa, desenhe duas celulas eucarióticas, mar- 

cando as estruturas listadas aqui e mostrando quaisquer cone- 
xóes fisicas entre as estruturas internas de cada celula: nucleo, RE 
rugoso, RE liso, mitocóndria, centrossomo, cloroplasto, vacuolo, 
lisossomo, microtubulo, parede celular, MEC, microfilamento, 
aparelho de Golgi, filamento intermediario, membrana plasma¬ 
tica, peroxissomo, ribossomo, nucleolo, poro nuclear, vesicula, 
flagelo, microyilosidade, plasmodesmo 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9. CONEXAO EVOLUTIVA 

Que aspectos da estrutura celular melhor revelam a unidade evo- 
lucionaria? Cite alguns exemplos de modificaęóes especializadas. 

10. PESQUISA CIENTIFICA 

Imagine a proteina X destinada a atravessar a membrana plasma¬ 
tica. Assuma que o RNAm com mensagem genetica para proteina 
X ja foi traduzido por ribossomos em uma cultura de celulas. Se 
voce fracionar a celula (ver Figura 6.4), em qual fraęao estaria a 
proteina X? Explique descrevendo o caminho pela celula. 

11. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 
Considerando algumas caracteristicas que definem a vida e com 
base no seu conhecimento sobre estruturas celulares e suas fun¬ 
ęóes, escreva um ensaio sucinto (100-150 palavras) que discuta 
a afirmaęao: “A vida e uma propriedade emergente que surge ao 
nivel da celula”. (ver Conceito 1.1) 



As celulas ao MEV sao celulas epiteliais do intestino delgado. 
Discuta como os aspectos de sua estrutura contribuem para suas 
funęóes especializadas de absoręao de nutrientes e como uma 
barreira entre o conteudo intestinal e o suprimento de sangue no 
outro lado da camada de celulas epiteliais. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
















A Figura 7.1 Como as protemas da membrana celular 
auxiliam a regular o trafego quimico? 

A vida por um fio 

A membrana plasmatica e o limite da vida, a fronteira que separa a celula 
viva de seu ambiente e controla o trafego de dentro para fora e de fora 
para dentro da celula. Como todas as membranas biológicas, a membrana 
plasmatica possui permeabilidade seletiva, isto e, permite que algumas subs- 
tancias a atravessem mais facilmente do que outras. A capacidade da celula em 
distinguir suas trocas quimicas com o ambiente e fundamental para a vida, e a 
membrana plasmatica e seus componentes moleculares tornam possivel essa 
seletividade. 

Neste capitulo, vamos aprender como as membranas celulares contro- 
lam a passagem de substancias. A imagem na Figura 7.1 mostra um modelo, 
feito em computador, de moleculas de agua (vermelho e verde), atravessando 
um pequeno segmento da membrana. As fitas azuis no interior da bicamada 
lipidica (verde) representam as regióes helicoidais de urna proteina de mem¬ 
brana denominada aquaporina. Urna das moleculas dessa proteina permite 
que bilhóes de moleculas de agua passem atraves da membrana a cada segun- 
do, muito mais do que poderia passar por si só. As aquaporinas, encontradas 
em muitas celulas, sao um dos exemplos de como a membrana plasmatica 
e suas protemas permitem que as celulas desempenhem suas funęóes e so- 
brevivam. Para entender como as membranas funcionam, examinaremos 
sua estrutura. No restante do capitulo, descreveremos em detalhes como a 
membrana plasmatica controla o transporte de dentro para fora e de fora 
para dentro da celula, algumas vezes por meio de protemas como os canais 
iónicos a esquerda. 








0 0 > 


As membranas celulares sao 
mosaicos fluidos de lipfdeos 
e de protemas 


A estrutura da membrana 
resulta em permeabilidade 
seletiva 


O transporte passivo e a 
difusao de urna substancia 
atraves da membrana sem 
gasto de energia 


O transporte ativo usa 
energia para mover os solu 
tos contra seus gradientes 


O transporte em massa 
atraves da membrana plas¬ 
matica ocorre por exocitose 
e endocitose 
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CONCEITO 


7.1 


T Figura 7.2 Bicamada fosfolipidica 
(corte transversal). 


As membranas celulares sao mosaicos fluidos 
de lipideos e de proteinas 



Consultando a Figura 5.11, 
circule as poręóes hidrofilicas e hidrofóbicas dos 
fosfolipideos em maior aumento a direita. Explique 
o contato de zada poręao quando os fosfolipideos 
estao na membrana plasmatica. 




Glicolipideo 


Carboidratos 


-^"Glicopro- 

teina 


LADO 


EXTRACELULAR 
DA MEMBRANA 


Colesterol 


perifericas 


Proteina 


integral 


.. 


LADO ' 

citoplasmAtico 

DA MEMBRANA 


Os lipideos e as proteinas sao os ingredientes basicos das 
membranas, embora os carboidratos tambem sejam im- 
portantes. Os lipideos mais abundantes na maioria das 
membranas sao os fosfolipideos. A capacidade dos lipi¬ 
deos em formar membranas e inerente a sua estrutura mo- 
lecular. Um fosfolipideo e urna molecula anfipatica, isto 
e, possui urna regiao hidrofilica e urna regiao hidrofóbi- 
ca (ver Figura 5.11). Outros tipos de membranas lipidicas 
tambem sao anfipaticas. Urna bicamada fosfolipidica pode 
formar urna fronteira estavel entre dois compartimentos 
aąuosos devido ao arranjo molecular que protege a cauda 
hidrofilica dos fosfolipideos da agua, ao mesmo tempo em 
que expóe as cabeęas hidrofilicas a agua (Figura 7.2). 

Assim como os lipideos de membrana, a maioria das 
proteinas de membrana e anfipatica. Essas proteinas po- 
dem residir na bicamada fosfolipidica com protrusao das 
suas regióes hidrofilicas. Essa orientaęao molecular ma- 
ximiza o contato das regióes hidrofilicas das proteinas 
com a agua no citosol e com o liquido extracelular, ao 
mesmo tempo em que suas regióes hidrofóbicas 
fornecem um ambiente nao aquoso. 


A Figura 7.3 mostra o modelo atualmente aceito da or- 
ganizaęao das moleculas na membrana plasmatica. Nesse 
modelo de mosaico fluido, a membrana e urna estrutura 
fluida com um “mosaico” de varias proteinas incrustadas 
em urna bicamada camada de fosfolipideos. Entretanto, as 
proteinas nao estao aleatoriamente distribuidas na mem¬ 
brana. Muitas vezes, as proteinas se associam por lon- 
go tempo em grupos com especialidades 


Microfilamentos 
do citoesaueleto 


▲ Figura 7.3 Modelo atualizado da membrana plasmatica 
de urna celula animal (corte transversal). 


* - 
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similares, onde desempenham funęóes comuns. Os pró- 
prios lipideos tambem parecem formar regióes definidas. 
Igualmente, em algumas regióes, as membranas podem 
estar mais compactadas com proteinas do que apresentado 
na Figura 7.3. Como todos os modelos, o modelo de mosai- 
co fluido tem sido continuamente aprimorado, revelando 
mais informaęóes a respeito da estrutura da membrana. 

A fluidez das membranas 

As membranas nao sao camadas estaticas de moleculas 
presas rigidamente em um determinado local. A membra¬ 
na e mantida principalmente por interaęóes hidrofilicas, 
mais fracas do que as ligaęóes covalentes (ver Figura 5.18). 
A maioria dos lipideos e algumas proteinas podem mo- 
ver-se lateralmente, isto e, no piano da membrana, como 
danęarinos se acotovelando e procurando seu espaęo em 
um salao cheio. Entretanto, e muito raro para urna molecu- 
la mover-se transversalmente atraves da membrana, mu- 
dando de urna camada lipidica para outra. 

O movimento lateral dos fosfolipideos no interior da 
membrana e rapido. Fosfolipideos adjacentes mudam de 
posięao cerca de 10 7 vezes por segundo, ou seja, um fos- 
folipideo pode mover-se cerca de 2 firn, o tamanho de 
urna bacteria, em um segundo. As proteinas sao muito 
maiores que os fosfolipideos e se movem mais lentamen- 
te, mas algumas proteinas de membrana se movimentam, 
como demonstrado pelo experimento classico descrito na 
Figura 7.4. Algumas proteinas de membrana parecem 


T Figura 7.4 


Pesquisa 


As proteinas da membrana se movem? 

Experimento David Frye e Michael Edidin, da Johns Hopkins 
University, marcaram as proteinas da membrana plasmatica de 
urna celula de camundongo e de urna celula humana com dois 
marcadores diferentes e fusionaram essas celulas. Com o auxflio de 
um microscópio, eles observaram os marcadores na celula hfbrida. 


Resultados 
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Celula de 
camundongo 


Proteinas da membrana 
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Proteinas misturadas 
após 1 hora 


Condusao A mistura das proteinas da membrana de camundon¬ 
go e humana indica que pelo menos algumas proteinas da mem¬ 
brana se movem lateralmente no piano da membrana plasmatica. 


Fonte: L.D. Frye and M. Edidin, The rapid intermixing of celi surface antigens 
after formation of mouse-human heterokaryons. J. Celi Sci. 7:319(1970). 


] Se após varias horas, a distribuięao das proteinas ainda 
estivesse igual a da terceira imagem acima, voce poderia concluir 
gue as proteinas nao se movem lateralmente na membrana? Qual 
seria a outra explicaęao? 


mover-se de maneira direcionada, talvez ao longo das fi- 
bras do citoesqueleto por meio de proteinas motoras co- 
nectadas as regióes citoplasmaticas das proteinas da mem¬ 
brana. Entretanto, muitas outras proteinas da membrana 
parecem se manter imóveis por sua ligaęao ao citoesquele- 
to ou a matriz extracelular. 

A membrana permanece fluida com a reduęao da tem¬ 
peratura ate que finalmente os fosfolipideos se ajustem 
em um arranjo compactado e a membrana se solidifique, 
mais ou menos como a gordura do bacon , que forma a ba- 
nha quando resfria. A temperatura na qual a membrana 
solidifica depende dos tipos de lipideos que a constituem. 
A membrana permanece fluida a baixas temperaturas se 
for rica em fosfolipideos com caudas de hidrocarbonos 
nao saturados (ver Figuras 5.10 e 5.11). Devido as toręóes 
na cauda em que essas ligaęóes duplas sao localizadas, as 
caudas dos hidrocarbonos nao saturados nao podem agru- 
par-se tao próximas como as caudas dos hidrocarbonos sa¬ 
turados, tornando a membrana mais fluida (Figura 7.5a). 

O esteroide colesterol, o qual esta preso entre as mole¬ 
culas de fosfolipideos na membrana plasmatica das celulas 
de animais, causa diferentes efeitos na fluidez da membra¬ 
na em diferentes temperaturas (Figura 7.5b). Em tempe¬ 
raturas relativamente altas, a 37°C, a temperatura corpo- 
ral humana por exemplo, o colesterol torna a membrana 
menos fluida, restringindo o movimento dos fosfolipideos. 
Entretanto, devido ao fato de que o colesterol impede a 
agregaęao dos fosfolipideos, ele tambem reduz a tempe¬ 
ratura necessaria para a solidificaęao da membrana. Por- 
tanto, acredita-se que o colesterol seja um “tamponador de 
temperatura” para a membrana, resistindo as mudanęas da 
fluidez da membrana que pode ser causada por mudanęas 
na temperatura. 


▼ Figura 7.5 Fatores que afetam a fluidez das membranas. 


(a) Caudas de hidrocarbonos saturados versus insaturados. 

Fluida 

Viscosa 

As caudas dos hidrocarbonos 
insaturados impedem que as 
moleculas se agreguem, aumen- 
tando a fluidez da membrana. 

Caudas de hidrocarbonos 
insaturados com toręóes se 
agregam aumentando a 
viscosidade da membrana. 


(b) Colesterol no interior da membrana de urna celula animal. 

Colesterol 

0 colesterol reduz a fluidez da 

1 membrana em temperaturas 
moderadas, reduzindo o 
| movimento dos fosfolipideos, 

| mas a baixas temperaturas, 

\ impede a solidificaęao, 
rompendo a agregaęao 
regular dos fosfolipideos. 
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As membranas devem ser fluidas para atuar adeąua- 
damente. A fluidez de uma membrana afeta tanto a per- 
meabilidade ąuanto a capacidade de suas proteinas em se 
mover para locais em que suas funęóes sao necessarias. 
Normalmente, elas sao tao fluidas ąuanto o azeite de sa- 
ladas. Quando uma membrana se solidifica, ela muda sua 
permeabilidade e as protefnas enzimaticas da membrana 
podem se tornar inativas, por exemplo, se sua atividade re- 
quer movimentaęao lateral Entretanto, membranas mui- 
to fluidas tambem nao conseguem manter suas funęóes. 
Portanto, ambientes extremos sao desafiadores a vida, pro- 
yocando adaptaęóes evolutivas que incluem diferenęas na 
composięao lipfdica da membrana. 

Evoluęao das diferenęas na composięao lipidica 
das membranas 

Variaęóes na composięao lipfdica da mem¬ 
brana celular de muitas especies parecem ser adaptaęóes 
evolutivas que mantem a fluidez adeąuada da membrana 
sob condięóes ambientais especfficas. Por exemplo, os pei- 
xes que vivem no frio extremo tern membranas com altas 
proporęóes de caudas de hidrocarbonos insaturados, per- 
mitindo que suas membranas permaneęam fluidas (ver 
Figura 7.5a). No outro extremo, algumas archeabacterias e 
bacterias que prosperam em temperaturas acima de 90°C 
em aguas termais e geiseres. Suas membranas incluem lipf- 
deos raros que podem prevenir a fluidez excessiva em altas 
temperaturas. 

A capacidade de mudar a composięao lipfdica das 
membranas celulares em resposta a alteraęóes de tempera¬ 
tura evoluiu com os organismos que vivem em locais onde 
as temperaturas variam. Em muitas plantas que toleram frio 
extremo, como o trigo do inverno, o porcentual de fosfoli- 
pfdeos insaturados aumenta no outono, ajuste que impede 
a solidificaęao da membrana durante o inverno. Determi- 
nadas bacterias e arąueobacterias tambem podem alterar a 
proporęao de fosfolipfdeos insaturados em suas membranas 
celulares, dependendo da temperatura em que se encon- 
tram. Em geral, a seleęao natural, aparentemente, favoreceu 
os organismos cuja composięao dos lipfdeos de membrana 
assegurava um nfvel adeąuado de fluidez para seu ambiente. 

Proteinas de membrana e suas funęóes 

Agora chegamos ao aspecto mosaico do modelo do mosai- 
co fluido. A membrana e uma junęao de diferentes protef¬ 
nas embebidas em uma matriz fluida de bicamada lipfdica, 
freąuentemente aglomeradas em grupos, embebidas na 
matriz fluida da bicamada lipfdica (Figura 7.3). Por exem- 
plo, mais de 50 tipos de protefnas ja foram encontradas 
na membrana plasmatica das hemacias. Os fosfolipfdeos 
formam o principal tecido da membrana, mas as protef¬ 
nas determinam a maior parte das funęóes da membrana. 
Diferentes tipos de celulas possuem diferentes tipos de 
protefnas de membrana, e as varias membranas de uma 
celula tern um conjunto unico de protefnas. 

Observe na Figura 7.3 que ha duas populaęóes prin- 
cipais de protefnas de membrana: as protefnas integrais e 


► Figura 7.6 Estrutura de 
uma proteina transmembrana. 

Esta proteina, a bacteriorrodopsi- 
na (uma proteina de transporte da 
bacteria), possui orientaęao distin- 
ta na membrana, com a poręao 
N-terminal para fora da celula e a 
poręao C-terminal para dentro da 
celula. Este modelo de fita salienta 
a estrutura secundaria da helice a 
das poręóes hidrofóbicas que se 
localizam principalmente dentro 
da regiao central hidrofóbica da 
membrana. A proteina possui sete 
helices transmembrana. Os seg- 
mentos hidrofilicos nao helicoidais 
estao em contato com a soluęao 
aquosa das poręóes extracelular e 
citoplasmatica da membrana. Em- 
bora estejam apresentadas como 
formas roxas simples em muitas 
figuras deste livro, cada proteina 
tern uma estrutura unica. 

as protefnas perifericas. As protefnas integrais penetram 
na poręao hidrofóbica da bicamada lipfdica. Muitas sao 
proteinas transmembrana , as quais atravessam a membra¬ 
na; outras sao protefnas integrais que se estendem apenas 
em parte na poręao hidrofóbica. As regióes hidrofflicas 
de uma proteina integral consistem em um ou mais seg- 
mentos de aminoacidos nao polares (ver Figura 5.14), nor¬ 
malmente torcidos em helices a (Figura 7.6). As poręóes 
hidrofflicas da molecula sao expostas as soluęóes aąuosas 
dos dois lados da membrana. Algumas protefnas tambem 
tern um canal hidrofflico em seu centro que permite a pas- 
sagem de substancias hidrofflicas (mesmo de agua, ver 
Figura 7.1). As protefnas perifericas nao estao embebidas 
na bicamada lipfdica. Elas sao apendices frouxamente liga- 
dos a superficie da membrana, freąuentemente as poręóes 
expostas de protefnas integrais (ver Figura 7.3). 

Na poręao citoplasmatica da membrana plasmatica, 
algumas protefnas de membrana sao presas por ligaęóes ao 
citoesąueleto. Na poręao extracelular, algumas protefnas 
de membrana estao ligadas as fibras da matriz extracelular 
(ver Figura 6.28: as integrinas sao um dos tipos de protef¬ 
nas transmembrana integrais). Essas ligaęóes se combinam 
em uma determinada celula animal, proporcionando uma 
rede mais resistente do que a membrana plasmatica pode- 
ria fornecer. 

Uma unica celula pode ter varias protefnas de mem¬ 
brana celular desempenhando diversas funęóes, como o 
transporte pela membrana celular, atividade enzimatica 
ou a ligaęao de celulas as celulas yizinhas ou a matriz ex- 
tracelular. Alem disso, uma unica proteina de membrana 
pode desempenhar varias funęóes. Assim, a membrana 
nao e somente um mosaico estrutural, mas tambem um 
mosaico funcional. A Figura 7.7 mostra uma visao geral 
das seis principais funęóes desempenhadas pelas protefnas 
da membrana plasmatica. 

As protefnas na superficie da membrana celular sao 
importantes na area da medicina. Por exemplo, uma pro- 


PORęAO 

EXTRACELULAR 
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(a) Transporte. Esquerda: Uma proteina que 
atravessa a membrana pode formar 
atraves da membrana urn canal hidrofilico 
seletivo para determinado soluto. Direita: 
Outra proteina de transporte transporta 
uma substancia de urn lado para o outro 
mudando sua forma (ver Figura 7.14b). 
Algumas dessas proteinas hidrolisam ATP 
como fonte de energia para bombear 
ativamente as substancias atraves da 
membrana. 



(b) Atividade enzimatica. Uma proteina 
inserida na membrana pode ser uma 
enzima com seu sftio ativo exposto as 
substancias na soluęao adjacente. Em 
alguns casos, varias enzimas estao 
organizadas na membrana como urn 
grupo que desempenha funęóes 
sequenciais em uma rota metabólica. 



Enzimas 


(c) Transduęao de sinais. Uma proteina de 
membrana (receptora) pode ter urn sitio 
de ligaęao com uma forma especifica 
que se encaixa com a forma de 
mensageiros quimicos, como 
hormónios. Urn mensageiro externo 
(molecula de sinalizaęao) pode causar 
uma mudanęa de formato na proteina 
que passa a mensagem para dentro da 
celula, normalmente se ligando a uma 
proteina citoplasmatica (ver Figura 11.6). 

(d) Reconhecimento celula-celula. 

Algumas glicoproteinas atuam como 
marcas de identificaęao reconhecidas 
especificamente por proteinas de 
membrana e outras celulas. Este tipo de 
ligaęao celula-celula e de vida curta 
comparada com a apresentada em (e). 


(e) Ligaęao intercelular. As proteinas da 
membrana de celulas adjacentes 
podem mante-las unidas em varios 
tipos de junęóes, como as junęóes tipo 
fenda ou as junęóes aderentes 
(ver Figura 6.30). Este tipo de ligaęao 
permanece por mais tempo do que 
aguela apresentada em (d). 


(f) Ligaęao do citoesqueleto a matriz 
extracelular (ECM). Microfilamentos ou 
outros elementos do citoesqueleto podem 
estar ligados as proteinas de membrana 
de modo nao covalente, funęao que 
auxilia a manter a forma da celula e 
estabiliza a localizaęao de determinadas 
proteinas de membrana. As proteinas que 
se ligam as moleculas da ECM podem 
coordenar as mudanęas extracelulares e 
intracelulares (ver Figura 6.28). 



▲ Figura 7.7 Algumas funęóes das proteinas da membrana. 

Em muitos casos, uma unica proteina desempenha varias funęóes. 


tema denominada CD4, localizada na superficie das ce¬ 
lulas do sistema imune, auxilia na infecęao dessas celulas 
pelo Virus da Imunodeficiencia Humana (HIV), causando 
a Sindrome da Imunodeficiencia Adąuirida (Aids). Entre- 
tanto, apesar de multiplas exposięóes ao HIV algumas pes- 
soas nao desenvolvem Aids e nao tern celulas infectadas 
pelo HIV. Comparando seus genes com os de individuos 
infectados, os pesąuisadores observaram que os indivi- 
duos resistentes tern uma forma rara do gene que codifi- 
ca uma proteina de superficie celular denominada CCR5. 
Estudos posteriores mostraram que, embora a CD4 seja o 
principal receptor para o HIV, ela tambem deve ligar-se ao 
CCR5 como correceptor para infectar a maioria das celulas 
(Figura 7.8a). A ausencia do CCR5 nas celulas dos indivi- 
duos resistentes, devido a alteraęao genica, impede que o 
virus entre nas celulas (Figura 7.8b). 

Essa informaęao tern sido fundamental na evoluęao de 
tratamento para infecęao pelo HIV. A interferencia na CD4 
pode causar efeitos colaterais perigosos, pois ela desempe¬ 
nha inumeras funęóes importantes nas celulas. A descober- 
ta do correceptor CCR5 fornece um alvo mais seguro para 
o desenvolvimento de farmacos que marcam essa proteina 
e bloqueiam a entrada do HIV. Um desses farmacos, o ma- 
raviroc (nome comercial Selzentry), foi aprovado para tra¬ 
tamento do HIV em 2007 e ainda esta sendo usado ate hoje. 
Um ensaio clinico foi iniciado em 2012 para avaliar se esse 
farmaco tambem pode ser eficaz na prevenęao da infecęao 
pelo HIV em pacientes de risco, mas ainda nao infectados. 


0 papel dos carboidratos da membrana no 
reconhecimento celula-celula 

O reconhecimento celula-celula, isto e, a capacidade de 
uma celula de distinguir um determinado tipo de celula 
yizinha de outro e fundamental para o funcionamento do 
organismo. Por exemplo, nos embrióes de animais e im- 
portante na organizaęao das celulas em tecidos e órgaos, 




(CD4) 

mas sem CCR5 Membrana 
plasmatica 


(a) (b) 

▲ Figura 7.8 Bases geneticas para a resistencia do HIV. (a) 

O HIV pode infectar uma celula que tem o CCR5 em sua superficie, 
como a maioria das pessoas. (b) O HIV nao pode infectar uma celula 
sem o CCR5 em sua superficie, como nos individuos resistentes. 


Q Algumas proteinas transmembrana podem ligar-se a determina¬ 
das moleculas da matriz extracelular (ECM) e, quando ligadas, trans- 
mitir um sinal para a celula. Use as proteinas apresentadas em (c) e 
(f) para explicar como isso acontece. 


Analise as Figuras 2.16 e 5.17. Ambas apre- 
sentam pares de moleculas que se ligam umas com as outras. Voce 
espera que o CCR5 deixe o HIV se ligar a e/e? Como um farmaco 
poderia interferir nesta ligaęao? 
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alem de ser a base para a rejeięao de celulas estranhas pelo 
sistema imune, uma importante linha de defesa dos ani- 
mais vertebrados (ver Capitulo 43). As celulas reconhecem 
outras celulas ligando-se as moleculas da superficie extra- 
celular da membrana plasmatica, normalmente contendo 
carboidratos (ver Figura 7.7d). 

Em geral, os carboidratos de membrana sao curtas ca- 
deias laterais ramificadas com menos de 15 unidades de 
aęucar. Algumas sao covalentemente ligadas aos lipideos, 
formando moleculas denominadas glicolipideos (lem- 
bre-se de que glico se refere a presenęa de carboidrato). 
Entretanto, a maioria e covalentemente ligada a proteinas, 
as quais, portanto, sao glicoproteinas (ver Figura 7.3). 

Os carboidratos da poręao extracelular da membrana 
plasmatica variam de especie para especie, entre os indivi- 
duos da mesma especie e mesmo de um tipo celular para 
outro em um mesmo individuo. A diversidade das molecu¬ 
las e sua localizaęao na superficie celular permitem que os 
carboidratos da membrana atuem como marcadores que 
distinguem um tipo celular de outro. Por exemplo, os qua- 
tro grupos sanguineos humanos designados A, B, AB e O 
refletem a variaęao nos carboidratos das glicoproteinas de 
superficie das hemacias. 


Smtese e lateralidade das membranas 

As membranas possuem faces internas e externas dis- 
tintas. As duas camadas lipidicas podem diferir em sua 
composięao lipidica especifica e cada proteina possui uma 
orientaęao direcionada na membrana (ver Figura 7.6). 
A Figura 7.9 mostra como surge a lateralidade da mem¬ 
brana: a organizaęao assimetrica das proteinas, lipideos e 


seus carboidratos associados na membrana plasmatica e 
determinada durante a formaęao da membrana no reticulo 
endoplasmatico (RE) e no aparelho de Golgi, componentes 
do sistema endomembrana (ver Figura 6.15). 


REVISAO DO CONCEITO 7.1 


1 . 


2 . 


Os carboidratos sao ligados as proteinas membrana plasmati¬ 
ca no reticulo endoplasmatico e no aparelho de Golgi e, en- 
tao, sao transportadas para a superficie celular nas vesfcu- 
las. Em que lado da vesfcula os carboidratos se encontram? 


Compare a composięao de lipideos de membrana 
nas plantas que vivem em solo quente, ao redor de aguas 
termais e geiseres, com a composięao de lipideos na mem¬ 
brana de plantas que vivem em solos de ambientes frios. 
Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 7.2 

A estrutura da membrana resulta em 
permeabilidade seletiva 

A membrana biológica e um exemplo primoroso de estru¬ 
tura supramolecular - muitas moleculas ordenadas em alto 
nivel de organizaęao - com propriedades emergentes alem 
das propriedades de cada molecula individual. No restante 
deste capitulo, iremos nos deter em uma dessas proprie¬ 
dades: a capacidade de regular o transporte atraves dos 
limites celulares, funęao essencial para a existencia da ce- 
lula. Yeremos novamente que a forma se ajusta a funęao: 



T Figura 7.9 Smtese dos componentes da membrana 
e sua orientaęao na membrana resultante. A face cito¬ 
plasmatica (cor de laranja) da membrana plasmatica difere 
da face extracelular (verde). A face extracelular e derivada da 
poręao interna do RE, Golgi e membrana das vesiculas. 
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O As proteinas de membrana e lipideos sao sintetizados 
no reticulo endoplasmatico (RE). Os carboidratos (verde) 
sao adicionados as proteinas transmembrana (roxo), 
tornando-as glicoproteinas. As poręóes carboidrato 
entao podem ser modificadas. 


©Dentro do aparelho de Golgi, as glicoproteinas sofrem 
outras modificaęoes nos carboidratos, e os lipideos adquirem 
carboidratos transformando-se em glicolipideos. 


©As glicoproteinas, os glicolipideos de membrana e as 
proteinas secretoras (esferas roxas) sao transportados nas 
vesiculas para a membrana plasmatica. 


©As vesfculas se fusionam com a membrana 
plasmatica, de modo que a face externa da vesfcula 
torne-se continua com a face interna 
(citoplasmatica) da membrana. Isso libera as 
proteinas secretoras da celula, um processo 
denominado exocitose e posiciona os carboidratos 
das glicoproteinas da membrana e glicolipideos na 
face externa (extracelular) da membrana plasmatica. 

Deseńhe uma proteina integral de 
membrana se estendendo parcialmente da mem¬ 
brana do RE ate o lumen do RE. A seguir, dese- 


Membrana plasmatica: 
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nhe onde se localizaria a proteina em uma serie 
de etapas numeradas; finalizando na membrana 
plasmatica. Essa proteina estara em contato com o 
citoplasma ou com o llguido extracelular? Expligue. 
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o modelo do mosaico fluido ajuda a explicar como as mem- 
branas regulam o trafego molecular na celula. 

O trafego de peąuenas moleculas e ions atraves da 
membrana plasmatica em ambas as direęóes e constante. 
Considere as trocas ąuimicas entre a celula muscular e o 
liąuido extracelular que a banha. Aęucares, aminoacidos 
e outros nutrientes entram na celula e os produtos dos re- 
siduos metabólicos saem da celula. As celulas absorvem 
o oxigenio (0 2 ) para o uso na respiraęao celular e libera 
dióxido de carbono (C0 2 ). Igualmente, as celulas regulam 
suas concentraęóes de ions inorganicos como o Na + , I< + , 
Ca 2+ e Cl" transportando para dentro e para fora atraves da 
membrana plasmatica. Embora o trafego pela membrana 
seja intenso, a membrana celular e seletivamente perme- 
avel, e as substancias nao atravessam a barreira indiscri- 
minadamente. As celulas sao capazes de capturar muitos 
tipos de peąuenas moleculas e ions e excluir outras. 

A permeabilidade da bicamada lipidica 

Moleculas apolares, como hidrocarbonos, C0 2 e 0 2 , sao 
hidrofóbicas e, portanto, podem se dissolver na bicamada 
lipidica da membrana e cruza-la facilmente sem o auxilio 
das proteinas de membrana. Entretanto, o interior hidro- 
fóbico da membrana impede a passagem direta de ions e 
moleculas polares e hidrofilicas pela membrana. Mole¬ 
culas polares como a glicose e outros aęucares somente 
passam lentamente pela bicamada lipidica; mesmo a agua, 
molecula polar extremamente peąuena, nao atravessa ra- 
pidamente. Atomos ou moleculas carregados e sua camada 
de agua (ver Figura 3.7) tern maior dificuldade de penetrar 
no interior hidrofóbico da membrana. Adicionalmente, a 
bicamada lipidica e apenas um dos componentes do sis- 
tema de barreira responsavel pela permeabilidade seletiva 
da celula. Proteinas inseridas na membrana desempenham 
funęóes primordiais na regulaęao do transporte. 

Proteinas de transporte 

fons especificos e varias moleculas polares nao conseguem 
atravessar a membrana celular sem auxilio. Entretanto, es- 
sas substancias hidrofilicas podem evitar o contato com a 
bicamada lipidica passando pelas proteinas de transporte 
que atravessam a membrana. 

Algumas proteinas de transporte, denominadas pro - 
teinas canais , atuam por meio de um canal hidrofilico usa- 
do por determinadas moleculas e ions como um tunel atra- 
ves da membrana (ver Figura 7.7a, esąuerda). Por exemplo, 
a passagem de moleculas de agua atraves da membrana em 
determinadas celulas e bastante facilitada por proteinas ca¬ 
nais conhecidas como aquaporinas (ver Figura 7.1). Cada 
aąuaporina permite a entrada de ate tres bilhóes (3 X 10 9 ) 
de moleculas de agua por segundo, passando urna fileira 
de dez moleculas de cada vez em seu canal central. Sem as 
aąuaporinas, somente urna peąuena fraęao dessas molecu¬ 
las de agua poderiam se difundir na mesma area da mem¬ 
brana celular em um segundo, de modo que a proteina 
canal proporciona um grandę aumento na velocidade. Ou¬ 
tras proteinas de transporte, denominadas proteinas carre- 
adoras , prendem as moleculas e mudam sua conformaęao 


de modo a transportarem essas moleculas atraves da mem¬ 
brana (ver Figura 7.7a, direita). 

Urna proteina de transporte e especifica para a subs¬ 
tancia que ela transloca (move), permitindo que somente 
determinada substancia (ou substancias) atravesse a mem¬ 
brana. Por exemplo, urna proteina carreadora especifica da 
membrana plasmatica das hemacias transporta a glicose 
pela membrana 50.000 vezes mais rapido do que a capa- 
cidade de difusao da glicose pela membrana. Esse “trans- 
portador de glicose” e tao seletivo que inclusive rejeita a 
frutose, um isómero estrutural da glicose. 

Assim, a permeabilidade seletiva de urna membrana 
depende tanto da barreira discriminatória da bicamada li¬ 
pidica ąuanto das proteinas de transporte especificas nelas 
inseridas. O que estabelece a direęao do trafego atraves da 
membrana? Em um dado momento, o que determina se 
urna determinada substancia ira entrar ou deixar a celula? 
Quais os mecanismos que orientam as moleculas atraves 
das membranas? A seguir, discutiremos essas ąuestóes e 
exploraremos dois tipos de trafego de membrana: o trans¬ 
porte passiyo e o transporte ativo. 


REVISAO DO CONCEITO 7.2 

1. Que propriedades permitem que as moleculas de 0 2 e C0 2 
atravessem a bicamada lipidica sem o auxilio de proteinas 
de membrana? 

2. Por que as moleculas de agua precisam de proteinas de trans¬ 
porte para se moverem mais rapidamente e em grandes 
quantidades atraves da membrana? 

3 ■MJM4.Hlill.lM A aquaporina exclui a passagem de 
ions hidrónio (H 3 0 + ), no entanto, algumas aquaporinas per¬ 
mitem a passagem de glicerol, um alcool de tres carbonos 
(ver Figura 5.19), bem como a passagem de H 2 0. Como o 
H 3 0 + e muito mais parecido em tamanho com a agua do que 
com o glicerol, qual seria a justificativa para essa seletividade? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 7.3 

0 transporte passivo e a difusao de 
uma substancia atraves da membrana 
sem gasto de energia 

As moleculas possuem um tipo de energia denominada 
energia termica (calor), decorrente de sua constante mo- 
yimentaęao (ver Conceito-chave 3.2). Um dos resultados 
do movimento termico e a difusao, o movimento de mo¬ 
leculas de qualquer substancia se espalhando de maneira 
homogenea no espaęo disponiyel. Cada molecula se move 
aleatoriamente; entretanto, a difusao de uma populaęao de 
moleculas pode ser direcional. Para entender esse processo, 
vamos imaginar uma membrana sintetica separando agua 
pura de uma soluęao de um corante diluido em agua. As- 
sumimos que essa membrana tenha poroś microscópicos e 
seja permeavel as moleculas do corante. Estude cuidadosa- 
mente a Figura 7.1 Oa e analise como a difusao distribui as 
moleculas do corante ate que ambas soluęóes tenham eon- 
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Moleculas do corante^—- Membrana (secęao transversal) 
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(a) Difusao de um soluto. A membrana possui poroś grandes o suficiente 
para a passagem das moleculas do corante. Com o movimento aleatório 
das moleculas do corante, algumas passam pelos poroś. Isso ocorre mais 
frequentemente no lado com maior numero de moleculas. O corante se 
difunde do lado em que ele esta mais concentrado para o lado menos 
concentrado (processo denominado difusao em direęao ao gradiente de menor 
concentraęao). Isso leva a um equilibrio dinamico: as moleculas do soluto 
continuam cruzando a membrana, mas em taxas iguais em ambas as direęóes. 





(b) Difusao de dois solutos. Soluęóes com dois corantes diferentes sao 
separadas por urna membrana permeavel a ambos. Cada corante se 
difunde para seu menor gradiente de concentraęao. Havera urna 
difusao do corante roxo para a esquerda, mesmo que a concentraęao 
total do soluto tenha sido inicialmente maior no lado esquerdo. 


▲ Figura 7.10 Difusao dos solutos atraves da membrana. 

Cada seta grandę abaixo do diagrama mostra a difusao das molecu- 
las do corante correspondente a sua cor. 


centraęao igual de corante. Uma vez atingido esse ponto, 
havera um eąuilfbrio dinamico, em que o numero de mole¬ 
culas do corante que atravessa a membrana a cada segundo 
em uma direęao e o mesmo que na outra direęao. 

Agora podemos definir uma regra simples de difusao: 
na ausencia de outras foręas, uma substancia difunde-se 
da soluęao mais concentrada para a soluęao menos con- 
centrada. Em outras palavras, uma substancia difunde-se 
para a regiao de menor densidade de acordo com a reduęao 
do gradiente de concentraęao. Nenhum trabalho deve ser 
feito para que isso ocorra. A difusao e um processo espon- 
taneo sem necessidade de gasto de energia. Observe que 
cada substancia difunde em direęao ao seu próprio gra¬ 
diente de concentraęao, sem ser afetada pelas diferenęas 
de concentraęao de outras substancias (Figura 7.1 Ob). 

Grandę parte do trafego atraves da membrana ocorre 
por difusao. Quando uma substancia e mais concentrada 
em um lado da membrana do que no outro, ha uma ten- 
dencia para que a substancia se difunda atraves da mem¬ 
brana em direęao ao menor gradiente de concentraęao 
(assumindo que a membrana seja permeavel a essa subs¬ 
tancia). Um exemplo importante e a cap tura do oxigenio 
por uma celula realizando a respiraęao celular. O oxigenio 
dissolvido se difunde para a celula atraves da membrana 
plasmatica. A medida que a celula consome o 0 2 que entra, 
a difusao continua, pois a concentraęao do gradiente favo- 
rece o movimento naquela direęao. 


A difusao de uma substancia atraves das membra- 
nas biológicas e denominada transporte passivo porque 
a celula nao gasta energia para isso. O próprio gradien¬ 
te de concentraęao representa uma energia potencial 
(ver Conceito 2.2 e Figura 8.5b) e causa difusao. Lembre, 
porem, que as membranas sao seletivamente permeaveis e, 
portanto, possuem diferentes efeitos nas taxas de difusao 
de varias moleculas. No caso da agua, a aquaporina per- 
mite que a agua se difunda rapidamente atraves da mem¬ 
brana de determinadas celulas. Como veremos a seguir, o 
movimento da agua atraves da membrana plasmatica tern 
importantes consequencias para as celulas. 

Efeitos da osmose no balanęo hidrico 

Para ver como duas soluęóes com diferentes concentraęóes 
de solutos interagem, imagine um tubo de vidro em forma 
de U com uma membrana artificial seletivamente permeavel 
separando duas soluęóes de aęucar (Figura 7.11). Os poroś 
dessa membrana sintetica sao muito pequenos para as mo- 


Baixa Alfa Igual 

concentraęao de concentraęao concentraęao de aęucar 



A agua se move da area de maior para a menor 
concentraęao de agua livre (da mais baixa para 
a mais alta concentraęao de soluto). 


▲ Figura 7.11 Osmose. Duas soluęóes de aęucar de diferentes 
concentraęóes sao separadas por uma membrana na qual o solven- 
te (agua) pode passar, mas o soluto (aęucar) nao. As moleculas de 
agua se movem aleatoriamente e podem passar em ambas direęóes, 
mas no finał a agua difunde-se da soluęao com menor concentraęao 
de soluto para a soluęao com maior concentraęao de soluto. Esse 
transporte passivo de agua, ou osmose, iguala as concentraęóes de 
aęucar em ambos os lados. (As concentraęóes nao sao exatamente 
iguais devido ao efeito da pressao da agua no lado mais alto, que 
nao discutimos aqui para simplificar). 


1 Se um corante alaranjado capaz de passar pela mem¬ 
brana for adicionado no lado esquerdo do tubo acima, como ficaria 
distribulda no finał do processo? (Ver Figura 7.10) O nivel da soluęao 
no lado direito do tubo seria afetado? 
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leculas de aęucar passarem, mas grandes o suficiente para a 
passagem das moleculas de agua. Na verdade, o forte agrupa- 
mento das moleculas de agua ao redor das moleculas hidro- 
filicas do soluto torna algumas moleculas de agua indispo- 
mveis para cruzar a membrana. Como resultado, a soluęao 
com maior concentraęao de soluto tern menor concentraęao 
de agua livre. A agua se difunde atraves da membrana, da 
regiao de maior concentraęao de agua livre (baixa concen¬ 
traęao de soluto) para a regiao de menor concentraęao de 
agua livre (alta concentraęao de soluto) ate que as concentra- 
ęóes de soluto, em ambos os lados da membrana, se igualem. 
A difusao da agua atraves de urna membrana seletivamente 
permeavel, seja ela artificial ou biológica, e denominada os- 
mose. O movimento da agua atraves das membranas celu- 
lares e o balanęo da agua entre as celulas e seu ambiente sao 
cruciais para o organismo. Agora vamos aplicar o que apren- 
demos a respeito desse sistema nas celulas vivas. 

Balango hldrico das celulas sem parede celular 

Quando consideramos o comportamento de urna celula 
em urna soluęao, tanto a concentraęao do soluto quanto a 
permeabilidade da membrana devem ser observados. Os 
dois fatores abrangem o conceito de tonicidade - a capa- 
cidade de urna soluęao em fazer urna celula ganhar ou per- 
der agua. A tonicidade de urna soluęao depende, em parte, 
de suas concentraęóes de soluto que nao podem cruzar a 
membrana (solutos nao penetrantes), com relaęao aquela 
do interior das celulas. Se houver alta concentraęao de so¬ 
lutos nao penetrantes na soluęao circundante, a agua ten- 
dera a sair da celula e vice-versa. 

Se celulas sem paredes, como as celulas animais, fo¬ 
rem imersas em um ambiente isotónico para a celula ( iso 
significa “igual”), nao havera movimento de agua atraves 
da membrana plasmatica. A agua flui atraves da membrana 
na mesma proporęao em ambas as direęóes. Em um am¬ 
biente isotónico, o volume de urna celula animal e estavel 
(Figura 7.12a). 

Agora vamos transferir a celula 
para urna soluęao hipertónica para 
a celula ( hiper significa “mais”, neste 
caso referindo-se a solutos nao pene¬ 
trantes). A celula ira perder agua para 
o ambiente, murchar e, provavelmente, 
morrer. Essa e urna maneira pela qual 
o aumento da salinidade de um lago 
pode matar os animais que ali vivem. 

Se a agua do lago torna-se hipertónica 
para as celulas dos animais, as celulas 
podem murchar e morrer. Entretanto, a 
absoręao de muita agua tambem pode 
ser tao danosa para a celula animal 
quanto a perda de agua. Se colocarmos 
a celula em urna soluęao hipotónica 
para a celula ( hipo significa “menos”), a 
agua ira entrar mais rapido do que sair, 
e a celula vai inchar e lisar (explodir) 
como um balao de agua muito cheio. 

Urna celula sem paredes rigidas 
nao pode tolerar absoręao ou perda 


excessiva de agua. Esse problema de balanęo hldrico e au- 
tomaticamente resolvido se a celula estiver em ambiente 
isotónico. A agua do mar e isotónica para muitos inyerte- 
brados marinhos. As celulas da maioria dos animais ter- 
restres sao banhadas por um liquido extracelular isotónico 
para as celulas. Os animais e outros organismos sem pare¬ 
de celular rigida, que vivem em um ambiente hipertónico 
ou hipotónico, devem ter adaptaęóes especiais para os- 
morregulaęao, ou controle do balanęo de agua. Por exem- 
plo, o protista unicelular Paramecium caudatum vive em 
aguas lacustres, hipotónicas para a celula. O R caudatum 
tern urna membrana plasmatica muito menos permeavel 
a agua do que a membrana da maioria das outras celulas, 
mas ela só desacelera a absoręao da agua que entra conti- 
nuamente na celula. A celula do R caudatum nao explo- 
de porque tambem e equipada com um yacuolo contratil, 
organela que atua como bomba de armazenamento para 
foręar a agua para fora da celula tao rapido quanto ela en¬ 
tra por osmose (Figura 7.13). Veremos outras adaptaęóes 
evolutivas para a osmorregulaęao no Capitulo 44. 

Balango hldrico das celulas com paredes celulares 

As celulas dos yegetais, procariotos, fungos e alguns pro- 
tistas possuem paredes (ver Figura 6.27). Quando essas ce¬ 
lulas sao imersas em urna soluęao hipotónica, mergulhada 
na agua da chuva, por exemplo, a parede auxilia a manter o 
balanęo hldrico. Considere urna celula yegetal. Como a celu¬ 
la animal, a celula yegetal incha com a entrada da agua por 
osmose (Figura 7.12b). Entretanto, a parede relativamente 
sem elasticidade ira expandir somente ate pouco antes de 
exercer urna pressao contraria na celula que impeęa a celula 
de continuar absoryendo agua, denominada pressao de tur - 
gor . Nesse ponto, a celula esta turgida (muito firmę) - o es- 
tado saudavel para a maioria das celulas yegetais. As plantas 
nao lenhosas, como a maioria das plantas caseiras, depen- 
dem de um suporte mecanico nas celulas para manterem a 


(a) Celula animal. Uma 

celula animal esta mais 
confortavel em um 
ambiente isotónico, 
a nao ser que possua 
adaptaęóes especiais 
que impeęam a 
absoręao ou perda 
osmótica de agua. 


(b) Celula yegetal. As 

celulas vegetais sao 
turgidas (firmes) e 
geralmente mais sau- 
daveis em ambientes 
hipotónicos onde a 
absoręao de agua e 
porventura equilibrada 
pela pressao da parede 
contra a celula. 


Soluęao hipotónica Soluęao isotónica Soluęao hipertónica 
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▲ Figura 7.12 Balanęo hldrico nas celulas vivas. A reaęao das celulas vivas as mu- 
danęas na concentraęao de soluto de seu ambiente depende se elas possuem ou nao parede 
celular. (a) Uma celula animal, como esta hemacia, nao possui parede celular. (b) As celulas 
yegetais possuem. (As setas indicam o movimento da agua após essas celulas serem coloca- 
das nessas soluęóes.) 
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Vacuolo contratil 


50 (Jim 


▲ Figura 7.13 Vacuolo contratil do Paramecium caudatum. 

O vacuolo coleta fluidos de um sistema de canais que se irradiam 
em todo o citoplasma. Quando esta cheio, o vacuolo e os canais se 
contraem expelindo os fluidos das celulas (LM). 


turgidez com a soluęao hipotónica circundante. Se a celula 
yegetal e seu entorno forem isotónicos, nao ha uma tenden- 
cia para que a agua entre e a celula se tor na fłacida (murcha). 

Entretanto, nao ha vantagem em possuir uma parede 
se a celula estiver imersa em ambiente hipertónico. Neste 
caso, a celula yegetal, como a celula animal, perdera agua 
para as “ ( vizinhanęas” e ira murchar. Com o encolhimento 
da celula yegetal, a membrana plasmatica ira desgrudar da 
parede. Esse fenómeno, denominado plasmólise, causa o 
murchamento e a morte da planta. As celulas bacterianas e 
de fungos com parede tambem sofrem plasmólise em am- 
bientes hipertónicos. 


Difusao facilitada: transporte passivo 
auxiliado por proteinas 

Veremos mais detalhadamente como a agua e determina- 
dos solutos hidrofilicos atravessam a membrana. Como 
mencionado, moleculas polares e ions bloąueados pela bi- 
camada lipfdica da membrana se difundem passivamente 
com o auxilio de moleculas transportadoras que atraves- 
sam a membrana. Esse fenómeno e chamado de difusao 
facilitada. Os biólogos celulares ainda estao tentando 
aprender exatamente como varias proteinas transportado¬ 
ras facilitam a difusao. A maioria das proteinas transpor¬ 
tadoras sao muito especificas. Elas transportam algumas 
substancias, mas nao outras. 

Como descrito anteriormente, os dois tipos de protemas 
transportadoras sao protemas canais e protemas carreado- 
ras. As protemas canais simplesmente formam corredores 
que permitem que moleculas ou ions especificos atravessem 
a membrana (Figura 7.14a). Os corredores hidrofilicos for- 
mados por essas protemas permitem que as moleculas de 
agua ou pequenos ions fluam rapidamente de um lado para 
outro da membrana. As aquaporinas, as protemas canais de 
agua, facilitam a grandę quantidade de difusao que ocorre nas 
celulas yegetais e animais como as hemacias (ver Figura 7.12). 
As celulas renais tambem tern grandę quantidade de aqua- 
porinas, permitindo que elas reciclem a agua da urina antes 
de ser excretada. Estima-se que uma pessoa teria de beber 
180 litros de agua por dia e excretar o mesmo volume se as 
celulas renais nao desempenhassem sua funęao. 

Outro grupo de protemas canais sao os canais ióni- 
cos, muitos dos quais atuam como canais com portóes, 
abrindo ou fechando em resposta a um estimulo. O esti- 



(a) Uma proteina 
canal (roxo) 
possui um canal 
por onde passam 
as moleculas de 
agua ou de um 
determinado 
soluto. 



(b) Uma proteina carreadora alterna entre duas formas, movendo o 
soluto atraves da membrana durante sua mudanęa de forma. 


A Figura 7.14 Dois tipos de proteinas de transporte que 
realizam difusao facilitada. Nos dois casos, as proteinas podem 
transportar o soluto em qualquer direęao, mas o movimento efetivo 
sera em direęao ao gradiente de menor concentraęao do soluto. 


mulo e eletrico em alguns canais com portóes. Em um neu- 
rónio, por exemplo, um canal iónico se abre em resposta a 
um estimulo eletrico, permitindo que um fluxo de ions po- 
tassio deixe a celula (obserye os ions alaranjados no centro 
do canal iónico apresentado na poręao inferior esquerda 
da pagina inicial deste capitulo). Isso restaura a capacidade 
da celula de emitir sinais novamente. Outros canais com 
portóes abrem ou fecham quando determinada substancia 
que nao aquela a ser transportada se liga ao canal. Essas 
tambem sao importantes no funcionamento do sistema 
neryoso, como yeremos no Capitulo 48. 

As protemas carreadoras, como as transportadoras de 
glicose mencionadas anteriormente, ao que parece, sofrem 
leve alteraęao em sua forma, de modo a translocar os sitios 
de ligaęao do soluto atraves da membrana (Figura 7.14b). 
Essas alteraęóes na forma podem ser ativadas pela ligaęao 
e pela liberaęao de molecula transportada. Como os canais 
iónicos, as proteinas carreadoras envolvidas na difusao fa¬ 
cilitada causam o movimento de substancias em direęao ao 
gradiente de concentraęao. Nao ha gasto de energia. Esse 
transporte e passivo. O Exercicio de Habilidades Cienti- 
ficas permite que voce trabalhe com dados de um experi- 
mento relacionado ao transporte da glicose. 


REVISAO DO CONCEITO 7.3 


1. Como a celula que realiza respiraęao celular se livra do C0 2 
resultante? 

2. Se um P. caudatum nadar de um ambiente hipotó- 
nico para um isotónico, seu vacuolo contratil ficara mais ou 
menos ativado? Por que? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 7.4 

0 transporte ativo usa energia para mover os 
solutos contra seus gradientes 

Apesar de auxiliar no transporte de proteinas, a difusao faci- 
litada e considerada um transporte passivo, porąue o soluto 
se movimenta em direęao ao menor gradiente de concen¬ 
traęao, um processo sem gasto de energia. A difusao facili- 
tada acelera o transporte de solutos, permitindo a passagem 
eficiente atraves da membrana, mas nao altera a direęao do 
transporte. Entretanto, algumas proteinas de transporte 
podem mover os solutos, contra seu gradiente de concen¬ 
traęao, atraves da membrana plasmatica do lado em que os 
solutos se encontram em menor concentraęao (seja dentro 
ou fora) para o lado onde estao mais concentrados. 

A necessidade de energia no transporte ativo 

Para bombear urna molecula contra seu gradiente atraves 
da membrana e necessario trabalho; a celula deve gastar 
energia. Portanto, esse tipo de trafego de membrana e de- 


nominado transporte ativo. As proteinas de transporte 
que movem os solutos contra o gradiente de concentraęao 
sao todas proteinas carreadoras, em vez de proteinas ca- 
nais. Isso faz sentido, pois quando as proteinas canais estao 
abertas, elas apenas permitem que as moleculas fluam para 
seu menor gradiente de concentraęao, em vez de transpor- 
ta-las contra seu gradiente. 

O transporte ativo permite a celula manter concentra- 
ęóes internas diferentes das concentraęóes do ambiente. 
Por exemplo, comparando com suas yizinhanęas, urna ce¬ 
lula animal possui concentraęao muito maior de ions po- 
tassio (I< + ) e (Na + ) concentraęóes muito menores de ions 
sódio. A membrana plasmatica permite que ela mantenha 
esses gradientes bombeando Na + para fora da celula e I< + 
para dentro da celula. 

Como em outros tipos de trabalho celular, o ATP for- 
nece a energia para a maioria dos transportes ativos. Urna 
maneira pela qual o ATP produz energia para o transporte 
ativo e pela transferencia de seu grupo fosfato terminal di- 
retamente para a proteina de transporte. Isso pode induzir 
a proteina a mudar sua forma de modo a translocar um so¬ 
luto ligado a proteina atrayes da membrana. Um sistema de 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretaęao de um grafico com duas series de dados 


A absoręao da glicose pela celula e afetada pela idade? 

A glicose, uma importante fonte de energia para os animais, e 
transportada para a celula por difusao facilitada usando proteinas 
transportadoras. Neste exercicio, voce ira interpretar um grafico com 
duas series de dados de um experimento que avalia a absoręao de 
glicose pelas hemacias de porquinhos-da-india de diferentes idades, 
por um periodo de tempo. Voce ira determinar se a idade dos por- 
quinhos-da-india afeta a taxa de absoręao de glicose de suas celulas. 

Como o experimento foi realizado Os pesquisadores incuba- 
ram hemacias de porquinhos-da-india em uma soluęao de 300 mM 
de glicose radioativa pH 7,4 a 25°C. Amostras eram coletadas a 
cada 10 ou 15 minutos e a concentraęao de glicose radioativa no 
interior das celulas era calculada. As celulas eram de animais de 
15 dias ou de um mes de idade. 

Dados do experimento Quando voce tern multiplas series de 
dados, pode ser util coloca-los em um mesmo grafico para que pos- 
sam ser comparados. No grafico aqui apresentado, cada grupo de 
pontos (da mesma cor) forma uma dispersao, na qual cada ponto 
representa dois valores numericos, um de cada variavel. Para cada 
grupo de dados, uma curva que melhor se ajusta a esses pontos foi 
desenhada para facilitar a observaęao da tendencia. (Consultar infor- 
maęóes adicionais a respeito de graficos na Revisao das Habilidades 
Cientificas no Apendice F.) 

Interprete os dados 

1. Primeiro assegure-se de que voce entendeu os constituintes 
do grafico. (a) Qual e a variavel independente, isto e, a variavel 
controlada pelo pesquisador? (b) Qual e a variavel dependente, 
isto e, a variavel que depende do tratamento e foi quantificada 
pelos pesquisadores? (c) O que representa os pontos verme- 
Ihos? E os pontos azuis? 

2. A partir dos pontos apresentados no grafico, construa uma 
tabela de dados. Coloque o "Tempo de Incubaęao (min)" na 
coluna a esguerda da tabela. 


Absoręao da glicose pelas hemacias de porquinhos-da-mdia 
em diferentes periodos de tempo 



3. O que mostra o grafico? Compare e contraste a absoręao de 
glicose pelas hemacias dos porquinhos-da-india de 15 dias e 
nos animais de um mes de idade. 

4. Desenvolva uma hipótese para explicar a diferenęa na absoręao 
de glicose pelas hemacias dos porquinhos-da-india de 15 dias 

e nos animais de um mes de idade. (Pense como a glicose en- 
tra nas celulas). 

5. Planeje um experimento para testar sua hipótese. 

Dados de T. Kondo & E. Beutler, Developmental changes in glucose 
transport of guinea pig erythrocytes, Journal ofCIinical lnvestigation 
65:1-4(1980). 
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► Figura 7.15 A bomba de 
sódio-potassio: um caso espe- 
cifico de transporte ativo. Este 
sistema de transporte bombeia 
fons contra gradientes de con¬ 
centraęao: a concentraęao dos 
fons sódio (representada como 
Na + ) e maior fora da celula e me- 
nor dentro dela, ao passo que a 
concentraęao do fon potassio 
(K + ) e menor dentro da celula e 
maior fora dela. A bomba oscila 
entre duas formas em um ciclo 
de bombeamento que transloca 
tres fons sódio para fora da celula 
a cada dois fons potassio bom- 
beados para dentro da celula. 
As duas formas possuem diferen- 
tes afinidades para os dois tipos 
de fons. O ATP fornece a energia 
para a mudanęa de forma trans- 
ferindo um grupo fosfato para a 
proteina (fosforilando a proteina). 




O O K + e liberado, 
a afinidade pelo Na + 
e alta novamente e 
o ciclo recomeęa. 




0 O Na + citoplasmatico 
se liga a bomba de sódio- 
-potassio. A afinidade do Na + 
e alta quando a proteina 
apresenta esta forma. 


0 A ligaęao do Na + estimula 1 
a fosforilaęao pelo ATP. 



0 A perda do fosfato 
restaura a forma original da 
proteina, que possui menor 
afinidade pelo K + . 




nova forma possui alta 


0 A fosforilaęao faz a 
proteina mudar sua forma, 
reduzindo a sua afinidade 
pelo Na + , o qual e expelido 
por fora. 


transporte que atua dessa forma e a bomba de sódio-po¬ 
tassio, que troca o Na + pelo I< + atraves da membrana plas- 
matica das celulas animais (Figura 7.15). A Figura 7.16 
apresenta urna revisao das diferenęas entre o transporte 
passivo e o transporte ativo. 

Como a bomba de fons mantem o potencial 
da membrana 

Todas as celulas tern voltagens atraves da sua membrana 
plasmatica. A voltagem e a energia de potencial eletrico - 
urna separaęao das cargas opostas. O lado citoplasmatico 
da membrana e negativo em carga em relaęao ao lado ex- 
tracelular devido a distribuięao desigual de anions e cations 
nos dois lados da membrana. A voltagem atraves da mem¬ 
brana, denominada potencial de membrana, varia entre 
-50 a -200 milivolts (mV). (O sinal negativo indica que o 
lado interno da celula e negativo em relaęao ao lado externo.) 

O potencial de membrana atua como urna bateria, 
urna fonte de energia que afeta o trafego de todas as subs¬ 
tancias carregadas atraves da membrana. Como o lado in¬ 
terno da celula e negativo comparado ao lado externo, o 
potencial de membrana favorece o transporte passivo de 
cations para dentro da celula e de anions para fora dela. 
Assim, duas foręas coordenam a difusao de ions atraves 
da membrana: urna foręa quimica (o gradiente de concen¬ 
traęao de ions) e urna foręa eletrica (o efeito do potencial 
de membrana no movimento dos ions). Essa combinaęao 
de foręas, atuando sobre os ions, e denominada gradiente 
eletroąuimico. 

No caso dos ions, portanto, devemos aprimorar nosso 
conceito de transporte passivo: um ion se difunde nao sim- 
plesmente em direęao ao seu menor gradiente de concen¬ 
traęao , mas mais precisamente em direęao ao seu menor 


gradiente eletroąuimico . Por exemplo, a concentraęao de 
Na + dentro de um neurónio em repouso e muito menor do 
que fora dele. Quando a celula e estimulada, os canais com 


T Figura 7.16 Revisao: transporte 
passivo e ativo. 

Transporte passivo. Substancias se 
difundem espontaneamente em direęao ao 
gradiente de menor concentraęao, 
atravessando a membrana sem gasto de 
energia pela celula. A taxa de difusao pode 
ser grandemente aumentada pelas proteinas 
de transporte da membrana. 


Transporte ativo. 

Algumas proteinas de trans¬ 
porte atuam como bombas, 
movendo as substancias 
atraves da membrana 
contra seus gradientes de 
concentraęao (ou eletro- 
quimico). A energia para 
esse trabalho e normal- 
mente suprida pelo ATP. 


A • 9 9 

A ® 

O W ♦ 



Difusao. 

V 

Difusao facilitada. 

ATP 

W 

♦ 


Moleculas 

Muitas substancias 

'TF 


hidrofóbicas (em 

hidrofilicas se 



♦ 

baixas taxas) e 

difundem atraves da 

♦ 


moleculas polares 

membrana com o 




muito pequenas 

auxilio das proteinas 




sem carga podem 

de transporte, canais 




difundir-se pela 

(esquerda) ou 

<Ł 


♦ 

bicamada lipfdica. 

carreadoras (direita). 




1 Descreva a direęao do movimento de cada soluto no quadro a 
direita e diga se ira movimentar-se a favor ou contra o gradiente de 
concentraęao. 
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portóes se abrem e facilitam a difusao de Na + . Os ions só- 
dio, entao, “caem” em direęao ao seu menor gradiente ele- 
troąuimico, devido ao gradiente de concentraęao de Na + 
e pela atraęao desses cations para o lado negativo (inter¬ 
no) da membrana. Nesse exemplo, a contribuięao eletrica 
e ąuimica para o gradiente eletroąuimico atua na mesma 
direęao atraves da membrana, mas nem sempre e assim. 
Nos casos em que as foręas eletricas devido ao potencial da 
membrana se opóem a difusao simples de um ion em dire¬ 
ęao ao seu menor gradiente de concentraęao, o transporte 
ativo pode ser necessario. No Capitulo 48, vamos aprender 
a importancia dos gradientes eletroąuimicos e dos poten- 
ciais de membrana na transmissao dos impulsos nervosos. 

Algumas proteinas de membrana que transportam 
ions ativamente contribuem para o potencial de membra¬ 
na. Um exemplo e a bomba de sódio-potassio. Observe na 
Figura 7.15 que a bomba nao transloca Na + e I< + um para 
um, mas sim bombeia para fora tres ions Na + para cada 
dois ions I< + para dentro da celula. Para cada “pulsar” da 
bomba, ha transferencia liquida de urna carga positiva do 
citoplasma para o liquido extracelular, processo que ar- 
mazena energia na forma de voltagem. Urna proteina de 
transporte que produz voltagem atraves da membrana e 
denominada bomba eletrogenica. A bomba de sódio-po¬ 
tassio parece ser a principal bomba eletrogenica das celu- 
las animais. A principal bomba eletrogenica das plantas, 
fungos e bacterias e a bomba de proton, que transporta 
ativamente prótons (ions hidrogenio, H + ) para fora da ce¬ 
lula. A bomba de H + transfere cargas positivas do citoplas¬ 
ma para a soluęao extracelular (Figura 7.17). Ao produzir 
yoltagem atraves da membrana, as bombas eletrogenicas 
armazenam energia que pode ser usada para o trabalho ce- 
lular. Um emprego importante para o gradiente de prótons 
na celula e a sintese de ATP durante a respiraęao celular, 
como yeremos no Capitulo 9. Outro uso e um tipo de trafe- 
go de membrana denominado cotransporte. 

Cotransporte: transporte acoplado a urna 
proteina de membrana 

Um soluto com diferentes concentraęóes atraves da 
membrana pode realizar trabalho a medida que atrayessa 



Figura 7.17 Bomba de proton. As bombas de prótons, prin- 
cipais bombas eletrogenicas que armazenam energia produzindo 
voltagem (separaęao de cargas) atraves da membrana. Usando ATP 
como fonte de energia, a bomba de proton transloca cargas positi- 
vas na forma de ions hidrogenio. 0 gradiente de voltagem e de con¬ 
centraęao de H + representa urna dupla fonte de energia que pode 
realizar outros processos como a absoręao de nutrientes. A maioria 
das bombas de prótons usa ATP. 


a membrana por difusao rumo a sua menor concentra¬ 
ęao. Isso e analogo a agua bombeada de modo ascendente 
que realiza trabalho ao fluir de volta. Em um mecanismo 
denominado cotransporte, urna proteina transportado- 
ra (urna cotransportadora), pode acoplar a difusao “des- 
cendente” dessa substancia ao transporte “ascendente” 
de urna segunda substancia contra seu próprio gradiente 
de concentraęao. Por exemplo, urna celula yegetal usa o 
gradiente de H + produzido por sua própria bomba de 
prótons ativada por ATP para coordenar o transporte 
ativo de aminoacidos, aęucares e varios outros nutrientes 
para a celula. No exemplo apresentado na Figura 7.18, 
urna cotransportadora acopla os ions H + que retornam 
ao transporte da sacarose para o interior da celula. Essa 
proteina pode translocar a sacarose para a celula contra 
seu gradiente de concentraęao, mas somente se a mole- 
cula de sacarose mover-se na companhia de um ion El + . 
Os ions El + usam a proteina de transporte como um ca- 
minho para difundir-se contra o gradiente eletroquimico 
mantido pela bomba de proton. As plantas usam o co- 
transportador sacarose-El + para carregar a sacarose pro- 
duzida pela fotossintese nas celulas para as neryuras das 
folhas. O sistema yascular das plantas pode entao distri- 
buir o aęucar para os órgaos que nao fazem fotossintese, 
como as raizes. 

O que sabemos a respeito das proteinas cotranspor- 
tadoras nas celulas animais tern auxiliado a encontrar ma- 
neiras mais eficazes de tratamento para diarreias, um pro- 
blema serio em paises em desenvolvimento. Normalmente, 
o sódio dos dejetos e reabsoryido no colo, mantendo seus 
niveis corporais constantes, mas como na diarreia os de¬ 
jetos sao expelidos mais rapidamente, a reabsoręao nao e 
possivel, e os niveis de sódio caem yertiginosamente. Urna 
soluęao contendo altas concentraęóes de glicose e sais e 



Figura 7.18 Cotransporte: transporte ativo realizado pelo 
gradiente de concentraęao. Urna proteina carreadora como este 
cotransportador de sacarose-H + de urna celula vegetal (acima), e 
capaz de usar a difusao de H + contra seu gradiente eletroqumnico ao 
interior da celula para realizar a absoręao da sacarose. (A parede ce¬ 
lular nao esta representada.) 0 gradiente de H + e mantido por urna 
bomba de proton movida a ATP que concentra H + fora da celula, ar- 
mazenando energia potencial que pode ser usada para o transporte 
ativo, nesse caso, da sacarose. Assim, o ATP indiretamente fornece a 
energia necessaria para o cotransporte. 
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administrada via orał aos pacientes. Os solutos sao apa- 
nhados pelas protemas de transporte na superficie das ce- 
lulas intestinais e passados das celulas para o sangue. Esse 
tratamento simples reduziu significativamente a mortali- 
dade infantil no mundo. 


REVISAO DO CONCEITO 7.4 

1. Quando um neurónio estabelece uma voltagem atraves da 
membrana com uma bomba de sódio-potassio, esse bom- 
beamento produz ou usa ATP? Explique. 

2. Explique por que a bomba de sódio-potassio na Figura 7.15 
nao e considerada um cotransportador. 

3 Revise as caracteristicas dos lisossomos 

no Conceito 6.4. Considerando o ambiente interno do li- 
sossomo, que proteina de transporte voce espera encontrar 
em sua membrana? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 7.5 

0 transporte em massa atraves da 
membrana plasmatica ocorre por 
exocitose e endocitose 

A agua e peąuenos solutos entram e saem das celulas di- 
fundindo-se atraves da bicamada lipidica da membrana 
plasmatica ou pelo bombeamento ou carregamento atraves 
da membrana por protemas transportadoras. Entretanto, 
grandes moleculas (como as protemas e polissacarfdeos) 
e grandes particulas geralmente atravessam a membrana 
em grandę ąuantidade por mecanismos que envolvem em- 
pacotamento em yesiculas. Como o transporte ativo, esse 
processo tambem reąuer energia. 

Exocitose 

Como descrevemos no Capitulo 6, a celula secreta deter- 
minadas moleculas biológicas pela fusao de yesiculas com 
a membrana plasmatica: esse processo e denominado de 
exocitose. Uma yesicula de transporte que se desenvolve 
do aparelho de Golgi se move pelos microtubulos do cito- 
esqueleto para a membrana plasmatica. Quando a mem¬ 
brana da yesicula e a membrana plasmatica fazem contato, 
protemas especificas rearranjam as moleculas lipidicas das 
duas bicamadas de modo a fusionar as duas membranas. 
O conteudo das yesiculas e entao expulso para fora da ce¬ 
lula, e a membrana da yesicula torna-se parte da membra¬ 
na plasmatica (ver Figura 7.9, etapa 4). 

Muitas celulas secretoras usam a exocitose para ex- 
portar produtos. Por exemplo, algumas celulas do pancreas 
produzem insulina e a secretam para o liquido extracelular 
por exocitose. Outro exemplo sao os neurónios (celulas 
neryosas), que usam a exocitose para liberar neurotrans- 
missores que sinalizam para outros neurónios ou celulas 
musculares. Quando as celulas yegetais estao produzindo 
a parede, a exocitose libera protemas e carboidratos das ye¬ 
siculas do Golgi para fora da celula. 


Endocitose 

Na endocitose, as celulas absoryem moleculas biológicas 
e materia particulada, formando novas yesiculas a partir 
da membrana plasmatica. Embora as protemas envolvidas 
nesse processo sejam diferentes, os eventos da endocito¬ 
se assemelham-se ao processo reverso da exocitose. Uma 
pequena area da membrana plasmatica invagina-se for¬ 
mando uma bolsa. Com o aprofundamento da bolsa, ela 
se desprende, formando uma yesicula contendo o materiał 
que estava no exterior da celula. Obserye atentamente a 
Figura 7.19 para compreender os tres tipos de endocitose: 
a fagocitose (“alimentaęao celular”), a pinocitose (“o beber 
da celula”) e a endocitose mediada por receptor (conside¬ 
rada outra forma de pinocitose). 

As celulas humanas usam a endocitose mediada por 
receptor para absoryer o colesterol para o uso na sintese 
de membranas e de outros esteroides. O colesterol circula 
na corrente sanguinea em particulas denominadas lipopro- 
teinas de baixa densidade (LDL), sendo cada uma delas um 
complexo de lipideos e proteina. As LDL se ligam aos re- 
ceptores de LDL na membrana plasmatica e entao entram 
nas celulas por endocitose. Portanto, as LDL atuam como 
ligantes, termo usado para se referir a qualquer molecula 
que se ligue especificamente a um sitio receptor em outra 
molecula. Nos indiyiduos com hipercolesterolemia familiar, 
doenęa hereditaria caracterizada por altos niveis de coleste¬ 
rol no sangue, as protemas do receptor de LDL estao defei- 
tuosas ou ausentes e as particulas de LDL nao podem entrar 
nas celulas. Assim, o colesterol acumula-se no sangue, con- 
tribuindo para a aterosclerose precoce, o desenvolvimento 
de depósitos de lipideos na parede dos vasos sanguineos, 
reduzindo o calibre dos vasos e impedindo o fluxo sangui- 
neo, que pode causar dano cardiaco ou infarto. 

As yesiculas nao só transportam substancias a serem 
liberadas pelas celulas, mas tambem fornecem um meca- 
nismo de rejuvenescimento e remodelamento da membra¬ 
na plasmatica. A endocitose e a exocitose ocorrem conti- 
nuamente na maioria das celulas eucarióticas; no entanto, 
a quantidade de membrana plasmatica em celulas que nao 
estao em crescimento permanece relativamente constante. 
Aparentemente, a adięao de membrana por um processo 
compensa a perda de membrana decorrente do outro. 

Ate aqui, a energia e o trabalho celular tiveram destaque 
em nosso estudo sobre membranas. Vimos, por exemplo, 
que o combustivel do transporte ativo e o ATP. Nos próximos 
tres capitulos, vamos aprender mais sobre como as celulas 
adquirem energia quimica para realizar sua atiyidade yital. 


REVISAO DO CONCEITO 7.5 


1 . 

2 . 


Quando a celula cresce, sua membrana plasmatica se expan- 
de. Isso envolve endocitose ou exocitose? Explique. 


DESENHE 


Volte a Figura 7.9 e faęa um circulo no local da 
membrana plasmatica que esta sendo adquirido de uma 
vesicula envolvida na exocitose. 


3. UMMMiUMU No Conceito 6.7, aprendemos que as ce¬ 
lulas animais produzem matriz extracelular (ECM). Descreva a 
rota celular da sintese e deposięao da glicoprotefna da ECM. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 












T Figura 7.19 

a endocitose nas celulas animais 



Fagocitose 


LIQUIDO 

EXTRACELULAR 


Solutos 
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^ Pseudópodo A 


Alimento ou 
outra particula 


Vacuolo 

alimentar 


CITOPLASMA 


Na fagocitose, uma celula engloba 
uma particula circundando-a com seu 
pseudópodo, formando uma bolsa que 
pode ser classificada como um yacuolo 
alimentar. A particula e digerida após a 
fusao do yacuolo com um lisossomo (ver 
Figura 6.13a). 


Pseudópodo 
da ameba 



Bacteria 
Vacuolo alimentar 


Ameba englobando bacteria por fagoci¬ 
tose (MET) 



Na pinocitose, a celula engloba goticulas 
de liąuido extracelular em peąuenas ve- 
siculas formada por fossas da membrana 
plasmatica. Dessa maneira, a celula ob- 
tem as moleculas dissolvidas nas goticu¬ 
las. A pinocitose e um sistema de trans- 
porte de substancias inespecifico porąue 
todos e ąuaisąuer solutos presentes no 
liąuido sao absorvidos pela celula. Em 
muitos casos, as poręóes da membrana 
que formam as yesiculas estao alinhadas 
com sua poręao citoplasmatica por uma 
camada cheia de proteinas de revesti- 
mento. Assim, diz-se que essas fossas e as 
yesiculas sao “reyestidas”. 



Formaęao de uma yesicula de pinocitose 
(MET). 


Endocitose mediada 
por receptor 



A endocitose mediada por receptor e 

um tipo especializado de pinocitose que 
permite que a celula adąuira grandes 
ąuantidades de substancias especificas, 
mesmo que essas substancias nao este- 
jam muito concentradas no liąuido extra- 
celular. Proteinas com sitios receptores 
especificos expostos ao liąuido extra- 
celular estao embebidas na membrana. 
Solutos especificos se ligam a esses sitios. 
As proteinas receptoras se agrupam nas 
regióes fossas revestidas, e cada fossa 
revestida forma uma yesicula contendo 
as moleculas ligantes. Obserye que ha, 
relativamente, mais moleculas ligadas 
(triangulos roxo) dentro das yesiculas, 
mas outras moleculas (verde) tambem 
estao presentes. Depois que o materiał 
ingerido e liberado das yesiculas, os re¬ 
ceptores sao reciclados para a membra¬ 
na plasmatica pela mesma yesicula (nao 
apresentado). 


i 

Membrana wsm 
plasmatica 



Proteina 
de reves- 
timento 


ł 



Acima: fossa revestida. Abaixo: yesicula 
revestida formada durante a endocitose 
mediada por receptor (MET) 
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Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 7.1 

As membranas celulares sao mosaicos fluidos de 
lipideos e de proteinas (p. 125-129) 

• No modelo do mosaico fluido, as proteinas anfipaticas estao 
imersas na bicamada fosfolipidica. Freąuentemente, as proteinas 
com funęóes relacionadas se agrupam próximas umas das outras. 

• Os fosfolipideos e algumas proteinas se movem lateralmente na 
membrana. As caudas de hidrocarbonos insaturados de alguns fos¬ 
folipideos mantem a fluidez da membrana a baixas temperaturas, 
enąuanto o colesterol atua como um tampao de temperatura, au- 
xiliando a membrana a resistir as mudanęas na fluidez causada por 
alteraęóes na temperatura. As adaptaęóes evolutivas garantiram a 
fluidez das membranas por diferenęas na composięao e capacidade 
de alteraęao da composięao dos lipideos. 

• As proteinas integrais de membrana estao embebidas na bicama¬ 
da lipidica, e as proteinas perifericas estao ligadas a sua super- 
ficie. As funęóes das proteinas de membrana incluem transporte, 
atividade enzimatica, transduęao de sinais, reconhecimento celu- 
la-celula, ligaęao intercelular e ligaęao ao citoesąueleto e a matriz 
extracelular. Cadeias curtas de aęucares ligadas as proteinas (nas 
glicoproteinas) e lipideos (nos glicolipideos) na poręao externa 
da membrana plasmatica interagem com as moleculas de superfi- 
cie de outras celulas. 

• As proteinas e os lipideos de membrana sao sintetizados no RE e 
modificadas no RE e aparelho de Golgi. As faces internas e externas 
da membrana diferem na composięao molecular. 

] De que maneira as membranas sao cruciais para a vida? 

CONCEITO 7.2 

A estrutura da membrana resulta em permeabilidade 
seletiva (p. 129-130) 

• A celula deve trocar moleculas e ions com o ambiente, processo 
controlado pela permeabilidade seletiva da membrana plasmati¬ 
ca. As substancias hidrofóbicas sao soluveis em lipideos e passam 
rapidamente atraves da membrana, enąuanto as molecuals polares 
geralmente necessitam de proteinas transportadoras especificas. 

| Como as aquaporinas afetam a permeabilidade da membrana? 

CONCEITO 7.3 

0 transporte passivo e a difusao de urna substancia 
atraves da membrana sem gasto de energia (p. 130-134) 

• A difusao e um movimento espontaneo de urna substancia em di- 
reęao ao seu menor gradiente de concentraęao. A agua se difunde 
pela membrana permeavel para fora da celula (osmose) se a solu¬ 
ęao exterior estiver mais concentrada (hipertónica) que o citosol; 
a agua entra na celula se a soluęao exterior tiver menor concen¬ 
traęao de soluto (hipotónica). Se as concentraęóes forem iguais 
(isotónicas) nao ocorre osmose. As celulas sem paredes (como as 
celulas animais e de alguns protistas) sao isotónicas com relaęao 
ao ambiente ou tern adaptaęóes para osmorregulaęao. As plantas, 
procariotos, fungos e alguns protistas tern paredes celulares rela- 
tivamente rigidas de modo que as celulas nao explodem em meio 
hipotónico. 


• Em um tipo de trans- Transporte passivo: 

porte passivo deno- Difusao facilitada 

minado difusao faci- 
litada, urna proteina 
de transporte acelera 
o movimento da agua 
ou do soluto, atraves 
da membrana em dire- 
ęao ao seu menor gra¬ 
diente de concentra¬ 
ęao. Canais iónicos, 
sendo alguns canais 
com portóes, facili- 
tam a difusao de ions 
atraves da membrana. 

As proteinas carreado- 

ras tambem podem sofrer alteraęóes na sua forma de modo a trans- 
locar os solutos a ela ligados atrayes da membrana. 



] O que acontece com urna celula quando colocada em urna soluęao 
hipertónica? Descreva as concentraęóes de agua dentro e fora. 


CONCEITO 


7.4 


O transporte ativo usa energia para mover os solutos 
contra seus gradientes (p. 134-137) 


• Proteinas especificas de membrana usam 
energia, normalmente na forma de ATP, 
para realizarem suas funęóes de transpor¬ 
te ativo. Um exemplo desse tipo de pro¬ 
teina e a bomba de sódio-potassio. 

• Os ions podem ter um gradiente de con¬ 
centraęao (ąuimico) e um gradiente eletri- 
co (voltagem). Essas foręas se combinam 
em um gradiente eletroąuimico que 
determina a direęao finał da foręa iónica. 
Bombas eletrogenicas, como as bombas 
de sódio-potassio e as bombas de prótons 
sao proteinas de transporte que contri- 
buem para o gradiente eletroąuimico. 

• O cotransporte de dois solutos ocorre 
ąuando a proteina de membrana permite 
a difusao descendente de um soluto e o 
transporte ascendente de outro. 


Transporte ativo 



| A ATP nao esta diretamente envolvida na funęao de um cotranspor- 
tador. Entao, por que o transporte por um cotransportador e considera- 
do um transporte ativo? 


CONCEITO 7.5 

0 transporte em massa atraves da membrana plasmatica 
ocorre por exocitose e endocitose (p. 137-138) 

• Na exocitose, as yesiculas de transporte migram para a membrana 
plasmatica, fusionam-se com ela e liberam seu conteudo. Na en¬ 
docitose, as moleculas entram nas celulas com as yesiculas que se 
inyaginam e se destacam da membrana plasmatica. Os tres tipos 
de endocitose sao: fagocitose, pinocitose e endocitose mediada 
por receptor. 

| Que tipo de endocitose envolve os ligantes? O que a celula pode 
fazer com esse tipo de transporte? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Como as membranas das celulas eucarióticas variam? 

a. Os fosfolipideos sao encontrados somente em determinadas 
membranas. 

b. Determinadas proteinas sao exclusivas a cada membrana. 

c. Somente determinadas membranas celulares tern permeabi- 
lidade seletiva. 

d. Somente determinadas membranas celulares sao constitui- 
das de moleculas anfipaticas. 

2. De acordo com o modelo do mosaico fluido da estrutura da 
membrana, as proteinas da membrana estao principalmente: 

a. espalhadas em urna camada continua sobre as faces internas 
e externas da membrana. 

b. confinadas no centro hidrofóbico da membrana. 

c. embebidas na bicamada lipidica. 

d. orientadas aleatoriamente na membrana, sem polaridade fixa. 

3. Qual dos seguintes fatores tende a aumentar a fluidez da mem¬ 
brana? 

a. Maior proporęao de fosfolipideos insaturados. 

b. Maior proporęao de fosfolipideos saturados. 

c. Baixa temperatura. 

d. Conteudo relatiyamente alto de proteina na membrana. 


I\MVEL 2: APLICAęAO/AN ALISE 


4. Quais dos seguintes processos incluem todos os outros? 

a. Osmose. 

b. Difusao de um soluto atraves da membrana. 

c. Transporte passivo. 

d. Transporte de um ion em direęao ao seu menor gradiente 
eletroąuimico. 


5. Com base na Figura 7.18, qual destes tratamentos experimentais 
aumentara a taxa de transporte de sacarose para a celula? 

a. Reduęao da concentraęao extracelular de sacarose 

b. Reduęao do pH extracelular 

c. Reduęao do pH citoplasmatico 

d. Adięao de urna substancia que torna a membrana mais per- 
meavel a ions hidrogenio 


DESENHE 


Urna celula artificial contendo urna soluęao aquo- 
sa envolta por urna membrana de permeabilidade seletiva e 
imersa em um be- 


quer contendo urna 
soluęao diferente, 
como apresentado 
na figura abaixo. 

A membrana e per- "Celula" 

meavel a agua e a 0,03 M sacarose 

aęucares simples de 0 - 02 M 9 |icose 

glicose e frutose, 
mas impermeavel a 
dissacarideos de 


"Meio" 

0,01 M sacarose 
0,01 M glicose 
0,01 M frutose 


a. Desenhe setas continuas para indicar o movimento dos so- 
lutos para dentro e/ou fora da celula. 

b. A soluęao do lado de fora da celula e isotónica, hipertónica 
ou hipotónica? 

c. Desenhe urna seta pontilhada para mostrar o movimento 
osmótico da agua se houver algum. 


d. A celula artificial se tornara mais flacida, mais turgida ou 
nao mudara? 

e. No finał, as duas soluęóes terao as mesmas ou diferentes 
concentraęóes de soluto? 

7. CON EXAO EVOLUTIVA 

O Paramecium e outros protistas que vivem em ambiente hi- 
potónico tern membranas celulares que limitam a passagem de 
agua lentamente, ao passo que aqueles vivem em ambiente iso- 
tónico tern membranas celulares mais permeaveis a agua. Que 
adaptaęóes podem ter evoluido nos protistas de habitats hiper- 
tónicos como o Great Salt Lalce (Grandę Lago Salgado)? E em 
habitats com alteraęóes nas concentraęóes de sais? 

8 . PESQUISA CIENTIFICA 

Um experimento e planejado para estudar os mecanismos de 
absoręao de sacarose pelas celulas vegetais. As celulas sao imer- 
sas em urna soluęao de sacarose e o pH da soluęao e monitora- 
do. Amostras de celulas sao obtidas em diferentes intervalos de 
tempo e sua concentraęao de sacarose e medida. A absoręao da 
sacarose ocorre somente após a reduęao do pH da soluęao ate 
sua estabilizaęao em um nivel levemente acido. Proponha urna 
hipótese para justificar esses resultados. Na sua opiniao, o que 
aconteceria se um inibidor da regeneraęao de ATP fosse adicio- 
nado a soluęao após a estabilizaęao do pH? Explique. 

9. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

A irrigaęao intensiva em regióes aridas causa o acumulo de sais 
no solo (quando a agua evapora, os sais ficam concentrados no 
solo). Com base no que aprendemos sobre o balanęo hidrico nas 
plantas, explique por que o aumento da salinidade do solo pode 
ser prejudicial as culturas? 

10. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

As celulas pancreaticas humanas obtem 0 2 e outras moleculas 
necessarias como a glicose, aminoacidos e o colesterol do seu 
ambiente e liberam o C0 2 como lixo metabólico. Em resposta 
aos sinais hormonais, as celulas secretam enzimas digestivas. 
Elas tambem regulam a concentraęao de ions por meio de tro- 
cas com seu ambiente. Com base no que voce aprendeu sobre a 
estrutura e a funęao da membrana celular, escreva um ensaio su- 
cinto (100-150 palavras) que descreva como as celulas realizam 
essas interaęóes com seu ambiente. 



No supermercado, alfaces e outros vegetais sao frequentemente 
borrifados com agua. Explique por que isso da aparencia de fres- 
cor aos vegetais. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 






Introducao ao Metabolismo 





CONCEITOS-CHAVE ’ 

8.1 O metabolismo de urn or- 
ganismo transforma mate¬ 
ria e energia de acordo com 
as leis da termodinamica 

A variaęao de energia livre 
nos diz se a reaęao ocorre 
ou nao espontaneamente 

8.3 A molecula de ATP fornece 
energia para o trabalho 
celular acoplando reaęóes 
exergónicas com reaęóes 
endergónicas 

8.4 As enzimas aceleram as 
reaęóes do metabolismo 
diminuindo as barreiras de 
energia 

A regulaęao da atividade 
enzimatica ajuda o controle 
do metabolismo 


A Figura 8.1 O que causa o brilho dessas ondas quebrando? 


A energia da vida 

A celula viva e uma “industria” ąufmica em miniatura, onde milhares de 
reaęóes ocorrem em espaęos microscópicos. Aęucares podem ser conver- 
tidos em aminoacidos que se ligam para formar proteinas ąuando necessario. 
Inversamente, ąuando o alimento e digerido, as proteinas sao desmembradas 
em aminoacidos que podem ser convertidos em aęucares. Em organismos 
multicelulares, muitas celulas exportam produtos ąuimicos para a utilizaęao 
em outras partes do organismo. O processo conhecido como respiraęao celu¬ 
lar movimenta a economia celular, extraindo a energia armazenada em aęu¬ 
cares e outros combustiveis. As celulas utilizam essa energia para realizar di- 
versos tipos de trabalhos, como o transporte de solutos atraves da membrana 
plasmatica, discutido no Capitulo 7. 

Em um exemplo mais exótico, as ondas oceanicas mostradas na Figura 8.1 
sao fortemente iluminadas por organismos marinhos unicelulares flutuantes 
denominados dinoflagelados. Esses dinoflagelados convertem em luz a energia 
armazenada em certas moleculas organicas, em um processo denominado bio- 
luminescencia. A maioria dos organismos bioluminescentes e encontrada nos 
oceanos, mas alguns ocorrem na terra, como o fungo bioluminescente mostra- 
do a esąuerda abaixo. A bioluminescencia e todas as outras atividades meta- 
bólicas realizadas pela celula sao coordenadas e controladas de forma precisa. 
Com sua complexidade, sua eficiencia, sua integraęao e sua responsividade a 
mudanęas sutis, a celula e uma industria ąuimica inigualavel. Os conceitos de 
metabolismo que vamos estudar neste capitulo lhe ajudarao a entender o fluxo 
de energia e materia nos processos vivos e como esse fluxo e regulado. 
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CONCEITO 8 . 1 

0 metabolismo de um organismo transforma 
materia e energia de acordo com as 
leis da termodinamica 

A totalidade de reaęóes ąmmicas de um organismo e cha- 
mada de metabolismo (do grego, metabole , mudanęa). 
O metabolismo e urna propriedade emergente da vida que 
surge das interaęóes ordenadas entre as moleculas. 

Organizaęao da qui'mica da vida em 
rotas metabólicas 

O metabolismo da celula pode ser yisualizado como um 
complexo mapa rodoviario dos milhares de reaęóes quimi- 
cas que ocorrem nas celulas, organizadas na forma de rotas 
metabólicas que se cruzam. Urna rota metabólica inicia 
com urna molecula especifica, que depois e modificada por 
meio de urna serie de etapas definidas, resultando em certo 
produto. Cada etapa da rota e catalisada por urna enzima 
especifica: 



Molecula Produto 

inicial 

Da mesma forma que as luzes de cor vermelha, amarela e 
verde dos semaforos controlam o trafego de automóveis, 
os mecanismos que regulam as enzimas equilibram a de- 
manda e o fornecimento metabólicos. 

O metabolismo como um todo controla os recursos 
materiais e energeticos da celula. Algumas rotas metabóli¬ 
cas liberam energia decompondo moleculas complexas em 
compostos simples. Esses processos de decomposięao sao 
denominados rotas catabólicas, ou rotas de decomposi¬ 
ęao. A principal rota do catabolismo e a respiraęao celu- 
lar, em que a glicose e outros combustiveis organicos sao 
decompostos em dióxido de carbono e agua, na presenęa 
de oxigenio. (As rotas metabólicas podem ter mais de urna 
molecula inicial e/ou produto.) A energia armazenada nes- 
sas moleculas organicas e liberada para realizar trabalho 
na celula, como o movimento ciliar e o transporte atraves 
da membrana. As rotas anabólicas, por outro lado, con- 
somem energia para fabricar moleculas complexas a partir 
de moleculas mais simples; algumas vezes, elas sao deno- 
minadas rotas biossinteticas. Exemplos de anabolismo sao 
a sintese de um aminoacido a partir de moleculas mais 
simples e a sintese de urna proteina a partir de aminoaci- 
dos. As rotas catabólicas e anabólicas constituem, respec- 
tivamente, as avenidas “descendentes” e “ascendentes” da 
paisagem metabólica. A energia liberada nas reaęóes das 
rotas catabólicas pode ser armazenada e utilizada para im- 
pulsionar as reaęóes ascendentes das rotas anabólicas. 

Neste capitulo, vamos enfocar os mecanismos co- 
muns nas rotas metabólicas. Como a energia e funda- 
mental a todos os processos metabólicos, e necessario 


um conhecimento basico de energia para entender o fun- 
cionamento de urna celula. Apesar de utilizarmos alguns 
exemplos nao vivos para estudar energia, os conceitos 
demonstrados por esses exemplos tambem se aplicam a 
bioenergetica, o estudo de como a energia flui atraves 
dos organismos vivos. 

Formas de energia 

Energia e a capacidade de provocar mudanęa. No dia a dia, 
a energia e fundamental, pois algumas formas de energia 
podem ser utilizadas para realizar trabalho, isto e, mover a 
materia contra foręas de oposięao, como gravidade e fric- 
ęao. Ou seja, a energia e a capacidade de reorganizar a ma¬ 
teria. Por exemplo, voce gasta energia para virar as paginas 
deste livro, e suas celulas gastam energia transportando 
certas substancias atraves de membranas. A energia exis- 
te em diferentes formas, e o trabalho da vida depende da 
capacidade das celulas em transformar energia de um tipo 
em outro. 

Quando a energia esta associada ao movimento rela- 
tivo de objetos, e denominada energia cinetica. Objetos 
móveis podem realizar trabalho, mediante transmissao de 
movimento a outros objetos: um jogador de sinuca usa o 
movimento do taco para empurrar a bola, a qual, por sua 
vez, move as outras bolas; a agua de urna represa move 
turbinas; e a contraęao dos musculos da perna impulsiona 
os pedais de urna bicicleta. A energia termica e a energia 
cinetica associada ao movimento aleatório de atomos ou 
moleculas; a energia termica na transferencia de um ob¬ 
jęto para outro e denominada calor. A luz tambem e um 
tipo de energia que pode ser utilizada para gerar trabalho, 
como servir de fonte de energia para a fotossintese em 
plantas verdes. 

Um objęto inerte ainda pode possuir energia. A ener¬ 
gia nao cinetica e denominada energia potencial. E a 
energia que a materia tern devido a sua localizaęao ou es- 
trutura. Agua atras de urna represa, por exemplo, possui 
energia associada a sua altitude em relaęao ao nivel do mar. 
As moleculas tern energia devido a disposięao dos eletrons 
nas ligaęóes entre seus atomos. O termo energia ąuimica 
e utilizado pelos biólogos para se referir a energia potencial 
disponivel para ser liberada em reaęóes quimicas. Lem- 
bre-se de que as rotas catabólicas liberam energia por meio 
da decomposięao de moleculas complexas. Os biólogos di- 
zem que essas moleculas complexas, como a glicose, sao 
altamente energeticas do ponto de vista quimico. Durante 
as reaęóes catabólicas, os atomos sao rearranjados e ocorre 
liberaęao de energia, resultando em produtos de decom¬ 
posięao com menor energia. Essa transformaęao tambem 
ocorre no motor de um carro, por exemplo, quando os hi- 
drocarbonetos da gasolina reagem com o oxigenio, causan- 
do urna explosao, liberando a energia que movimenta os 
pistóes e produzindo gases de descarga. Apesar de menos 
explosivas, as moleculas dos alimentos reagem de forma 
semelhante com o oxigenio, fornecendo energia quimica 
aos sistemas biológicos, produzindo dióxido de carbono e 
agua como produtos residuais. Sao as estruturas e as rotas 
bioquimicas das celulas que as permitem liberar energia 
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O mergulhador tem mais Mergulhar corwerte 

energia potencial na energia potencial 

plataforma do que na agua. em energia cinetica. 



Subir converte energia cinetica O mergulhador tem menos 

do movimento muscular em energia potencial na agua 

energia potencial. do que na plataforma. 


▲ Figura 8.2 Transformaędes entre energia potencial e 
cinetica. 

das moleculas de alimento, fornecendo energia aos proces- 
sos da vida. 

Como a energia e convertida de uma forma em ou- 
tra? Considere os mergulhadores da Figura 8.2. O ho- 
mem que sobe os degraus para chegar a plataforma de 
mergulho esta liberando energia ąuimica dos alimentos 
que ele ingeriu durante o almoęo e utilizando parte dessa 
energia para realizar o trabalho de subir. A energia ci¬ 
netica dos musculos em movimento e transformada em 
energia potencial devido ao aumento da altura acima do 
nivel da agua. O homem mergulhando esta convertendo 
sua energia potencial em energia cinetica, a qual entao e 
transferida para a agua quando ele entra nela. Uma pe- 
quena quantidade de energia e perdida como calor devi- 
do a fricęao. 


Agora vamos considerar a fonte original das moleculas 
organicas de alimento que fornecem a energia quimica ne- 
cessaria para o mergulhador subir os degraus. Essa energia 
quimica por sua vez deriva da energia da luz, armazenada 
pelas plantas durante a fotossintese. Os organismos sao 
transformadores de energia. 

As leis da transformaęao de energia 

O estudo das transformaęóes de energia que ocorrem em 
certa quantidade de materia e chamado de termodina- 
mica. Os cientistas utilizam a palavra sistema para deno- 
tar a materia estudada e denominam o resto do universo 
- tudo o que nao pertence ao sistema - de entorno. Um 
sistema isolado , como um liquido em uma garrafa ter- 
mica, nao troca energia nem materia com o entorno. Em 
um sistema aberto , existe transferencia tanto de energia 
quanto de materia entre sistema e entorno. Os organis¬ 
mos sao sistemas abertos. Eles absorvem energia - ener¬ 
gia luminosa ou energia quimica na forma de moleculas 
organicas, por exemplo - e liberam calor e produtos do 
metabolismo, como dióxido de carbono, para o entorno. 
Duas leis da termodinamica regem as transformaęóes de 
energia nos organismos e em todos os outros conjuntos 
de materia. 

A primeira lei da termodinamica 

De acordo com a primeira lei da termodinamica, a ener¬ 
gia do universo e constante. Energia pode ser transforma¬ 
da e transferida , mas nao pode ser criada ou destruida. 
A primeira lei e conhecida como o principio da conserva- 
ęao de energia. Uma companhia eletrica nao cria energia, 
apenas a converte em uma forma conveniente para uti- 
lizaęao. Pela conversao da luz solar em energia quimica, 
as plantas atuam como transformadoras de energia e nao 
como produtoras de energia. 

O urso-pardo da Figura 8.3a ira converter a energia 
quimica armazenada nas moleculas organicas do alimento 



(a) Primeira lei da termodinamica: A energia pode ser 
transferida ou transformada, mas nao pode ser criada 
nem destruida. Por exemplo, as reaęóes qufmicas neste 
urso-pardo converterao a energia quimica (potencial) 
do peixe em energia cinetica do movimento. 


(b) Segunda lei da termodinamica: Cada transferencia ou transformaęao de energia 

aumenta a desordem (entropia) do universo. Por exemplo, a medida que o urso-pardo corre, 
a desordem e aumentada ao redor dele pela liberaęao de calor e de pequenas moleculas 
subprodutos do metabolismo. Um urso-pardo pode atingir a velocidade de 56 km por hora 
- tao veloz guanto um cavalo de corrida. 


▲ Figura 8.3 As duas leis da termodinamica. 
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em energia cinetica e em outras formas de energia durante 
os processos biológicos. O que acontece com essa energia 
depois de utilizada para gerar trabalho? A segunda lei aju- 
da a responder a essa pergunta. 

A segunda lei da termodinamica 

Se a energia nao pode ser destruida, por que os organis- 
mos nao conseguem reciclar sua energia repetidamente? 
A cada transferencia ou transformaęao de energia, parte 
da dela se torna nao utilizavel, incapaz de realizar traba¬ 
lho. Na maior parte das transformaęóes de energia, formas 
uteis de energia sao parcialmente convertidas em energia 
termica e liberadas como calor. Apenas urna pequena parte 
da energia quimica armazenada no alimento da Figura 8.3a 
sera transformada em movimento do urso-pardo mostra- 
do na Figura 8.3b; A maior parte e perdida como calor, 
que rapidamente se dissipa no entorno. 

No processo de realizar reaęóes quimicas que exe- 
cutam diversos tipos de trabalho, as celulas vivas ine- 
vitavelmente convertem formas de energia em calor. 
Um sistema só consegue transformar calor em trabalho 
quando existe urna diferenęa de temperatura que resulta 
na transferencia de calor do ponto mais quente para o 
mais frio. Se a temperatura e uniforme, como ocorre nas 
celulas vivas, entao a energia termica gerada durante as 
reaęóes quimicas simplesmente aquecera certa quanti- 
dade de materia, como o organismo. (Isso pode tornar 
desconfortavel urna sala repleta de pessoas em razao do 
calor, pois cada pessoa realiza urna grandę quantidade de 
reaęóes quimicas!) 

A consequencia lógica da perda de energia util como 
calor para o entorno e que cada transferencia ou trans¬ 
formaęao de energia aumenta a desordem do universo. 
Os cientistas utilizam o termo entropia para medir a de¬ 
sordem ou a aleatoriedade. Quanto mais aleatória for a 
disposięao de urna quantidade de materia, maior sera sua 
entropia. A segunda lei da termodinamica pode ser ex- 
pressa da seguinte forma: “Toda transferencia ou transfor- 
maęao de energia aumenta a entropia do universo v . Embo- 
ra em termos locais a ordem possa aumentar, existe urna 
incontrolavel tendencia a desordem no universo como 
um todo. 

Em muitos casos, o aumento da entropia e evidente 
na desintegraęao fisica da estrutura organizada de um 
sistema. Por exemplo, e possivel observar um aumen¬ 
to de entropia na degradaęao gradual de um predio sem 
manutenęao. Contudo, a maior parte do aumento de en¬ 
tropia do universo e menos aparente, pois ocorre no au¬ 
mento da quantidade de calor e de materia menos orde- 
nada. A medida que o urso-pardo da Figura 8.3b converte 
energia quimica em energia cinetica tambem aumenta a 
desordem de seu entorno, produzindo calor e emitindo 
pequenas moleculas como o C0 2 , produtos da quebra das 
moleculas de alimento. 

O conceito de entropia ajuda-nos a entender por que 
certos processos sao energeticamente favoraveis e ocor- 
rem por si só. Acontece que se um determinado processo, 
por si próprio, leva a um aumento da entropia, ele pode 


prosseguir sem necessidade de aporte de energia. Esse e 
um processo espontaneo. Da forma que utilizamos aqui, 
a palavra espontaneo nao implica que o processo ocorra ra¬ 
pidamente; em vez disso, a palavra significa que o processo 
e energeticamente favoravel. (Na verdade, pode ser inte- 
ressante para voce pensar na expressao “energeticamente 
favoravel” ao se deparar com o termo formal “espontaneo”) 
Alguns processos espontaneos podem ser praticamente 
instantaneos, como urna explosao, ao passo que outros sao 
muito mais lentos, como o aumento da ferrugem de um 
carro velho ao longo do tempo. 

Um processo que leva a um decrescimo da entropia e 
chamado de nao espontaneo, e só ocorrera se houver for- 
necimento de energia. A experiencia nos ensina que alguns 
eventos ocorrem espontaneamente, e outros, nao. Por 
exemplo, sabemos que a agua se move para baixo esponta¬ 
neamente, mas só se move para cima mediante aporte de 
energia, como quando urna maquina bombeia a agua con¬ 
tra a foręa da gravidade. Parte da energia e inevitavelmente 
perdida como calor, aumentando e entropia no entorno, 
de modo que o uso da energia garante que um processo 
nao espontaneo tambem leve a um aumento da entropia 
do universo como um todo. 

Ordem e desordem biológicas 



Os sistemas vivos aumentam a entropia do entorno, como 
preve a segunda lei da termodinamica. E yerdade que as 
celulas constroem estruturas organizadas a partir de ma- 
terias-primas menos organizadas. Por exemplo, moleculas 
mais simples sao organizadas na estrutura complexa de um 
aminoacido, e os aminoacidos sao organizados em cadeias 
polipeptidicas. Em nivel de organismo, estruturas comple- 
xas e bem ordenadas resultam de processos biológicos que 
usam materias-primas mais simples (Figura 8.4). Contu¬ 
do, um organismo tambem captura formas organizadas de 
energia e materia do entorno e os 
substitui por formas menos or¬ 
denadas. Por exemplo, um 


▲ Figura 8.4 Ordem 
como caracteristica 
da vida. A ordem e 
evidente nas estruturas 
detalhadas do esqueleto 
do ourięo-do-mar e da planta 
suculenta, mostrados aqui. Na 
condięao de sistemas abertos, os organis- 
mos podem aumentar sua ordem desde que 
a ordem do seu entorno diminua. 
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animal obtem amido, proteinas e outras moleculas com- 
plexas do alimento que ingere. A medida que as rotas cata- 
bólicas degradam essas moleculas, o animal libera dióxido 
de carbono e agua - moleculas pequenas que possuem 
menos energia que o alimento inicial (ver Figura 8.3b). 
O esgotamento da energia quimica e estimado pelo calor 
gerado durante o metabolismo. Em escala maior, a energia 
entra no ecossistema por meio da luz e sai na forma de ca¬ 
lor (ver Figura 1.10). 

Durante o surgimento da vida, organismos complexos 
evoluiram a partir de ancestrais mais simples. Por exem- 
plo, podemos rastrear a origem do reino vegetal desde os 
organismos mais simples, denominados algas verdes, ate 
os mais complexos, como as plantas floriferas. Contudo, 
esse aumento na organizaęao ao longo do tempo nao viola 
de maneira alguma a segunda lei. A entropia de um deter- 
minado sistema, como um organismo, pode na verdade di- 
minuir desde que a entropia total do universo - o sistema 
e seu entorno - aumente. Dessa forma, os organismos sao 
“ilhas” de baixa entropia em um universo cada vez mais 
aleatório. A evoluęao da ordem biológica e perfeitamente 
coerente com as leis da termodinamica. 


revisAo DO CONCEITO 8.1 


1 . 


2 . 


3. 


Como a segunda lei da termodinami¬ 
ca ajuda a explicar a difusao de urna substancia atraves de 
urna membrana? (Ver Figura 7.10.) 


Descreva as formas de energia presentes na maga, a medida 
que ela cresce na macieira, depois cai e e digerida por al- 
guem que a come. 


Se voce colocar urna colherada de aęucar no fun¬ 
do de um copo com agua, o aęucar dissolvera completa- 
mente com o tempo. Passado tempo suficiente, por firn, 
a agua desaparecera e os cristais de aęucar reaparecerao. 
Explique essas observaęóes em termos de entropia. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 8.2 

A variaęao de energia livre nos diz se a 
reaęao ocorre ou nao espontaneamente 

As leis da termodinamica que discutimos se aplicam ao 
universo como um todo. Como biólogos, queremos en- 
tender as reaęóes quimicas da vida - por exemplo, quais 
reaęóes ocorrem espontaneamente e quais precisam de um 
aporte externo de energia. Mas como podemos saber disso 
sem medir as variaęóes de energia e de entropia no univer- 
so inteiro para cada reaęao separada? 

Variaęao de energia livre, AG 

Tenha em mente que o universo equivale ao “sistema” 
e “o entorno”. Em 1878, J. Willard Gibbs, professor em 
Yale, definiu urna funęao muito util chamada energia li- 
vre de Gibbs de um sistema (sem considerar o entorno), 


simbolizada pela letra G. Iremos nos referir a energia li- 
vre de Gibbs simplesmente como energia livre. Energia 
liyre e a poręao de energia de um sistema capaz de rea- 
lizar trabalho quando a temperatura e a pressao sao uni- 
formes ao longo do sistema, como na celula viva. Vamos 
ver como se determina a yariaęao de energia livre quan- 
do um sistema varia - como nas reaęóes quimicas, por 
exemplo. 

A yariaęao de energia livre, AG, pode ser calculada 
para urna reaęao quimica pela seguinte equaęao: 

AG = A H-TAS 

Essa equaęao utiliza somente as propriedades do pró- 
prio sistema (a reaęao): A//simboliza a yariaęao de ental¬ 
pia do sistema (em sistemas biológicos, equivale a energia 
total); AS e a yariaęao de entropia do sistema; e Te a tem¬ 
peratura absoluta em unidades Kelvin (I<) (I< = °C + 273; 
ver Apendice C). 

Desde que conheęamos o valor de AG de um proces- 
so, podemos predizer se ele sera espontaneo ou nao (i.e., 
se o processo e energeticamente favoravel e ocorrera sem 
aporte externo de energia). Mais de um seculo de experi- 
mentos mostrou que apenas processos com AG negativa 
sao espontaneos. Para AG ser negativa, A H deve ser nega- 
tiva (o sistema cede entalpia e H diminui) ou TAS deve ser 
positiva (o sistema cede ordem e S aumenta), ou ambos: 
quando A H e TAS sao calculadas, AG tern um valor nega- 
tivo (AG < 0) para que o processo seja espontaneo. Isso 
significa que cada processo espontaneo diminui a energia 
livre do sistema, e os processos com AG positiva ou nula 
nunca sao espontaneos. 

Essas informaęóes sao muito interessantes para os 
biólogos, pois permitem predizer que tipos de mudan- 
ęas podem ocorrer sem aporte de energia. Essas varia- 
ęóes espontaneas podem ser direcionadas para realizar 
trabalho. Esse principio e extremamente importante no 
estudo do metabolismo, cujo principal objetivo e deter- 
minar quais reaęóes podem fornecer energia para o tra¬ 
balho celular. 


Energia livre, estabilidade e equih'brio 

Como vimos na seęao anterior, quando um processo ocor¬ 
re espontaneamente em um sistema, temos certeza de que 
AG e negativa. Outra forma de imaginar AG e entender 
que ela representa a diferenęa entre a energia livre do esta- 
do finał e a energia livre do estado inicial: 

AG = C — C 

^estado finał ^estado inicial 

Assim, AG só pode ser negativa quando o processo envolve 
perda de energia livre durante a mudanęa do estado inicial 
para o finał. Por ter menos energia livre em seu estado fi¬ 
nał, o sistema esta menos propenso a yariaęóes e, portanto, 
e mais estavel do que no estado inicial. 

Podemos imaginar a energia livre como urna medi¬ 
da de instabilidade do sistema - sua tendencia de mudar 
para um estado mais estavel. Sistemas instaveis (G mais 
alto) tendem a yariar de modo a ficarem mais estayeis (G 








146 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


mais baixo). Por exemplo: o mergulhador no topo da pla- 
taforma e menos estavel (mais propenso a cair) do que 
ąuando esta flutuando na agua; uma gota de tinta concen- 
trada e menos estavel (mais propensa a se dispersar) do 
que quando esta dispersa aleatoriamente em um liquido; 
e uma molecula de glicose e menos estavel (mais propen¬ 
sa a se decompor) do que as moleculas simples nas quais 
pode ser dividida (Figura 8.5). A nao ser que algo impe- 
ęa, cada um desses sistemas irao se mover em direęao a 
maior estabilidade: o mergulhador ira cair, a soluęao se 
tornara colorida de modo uniforme e a molecula de aęu- 
car sera decomposta. 

Outro termo que descreve o estado de maxima es¬ 
tabilidade e o eąuilibrio , que estudamos no Capitulo 2 
juntamente com as reaęóes quimicas. Ha uma importan- 
te relaęao entre o equilibrio e a energia livre, incluindo o 
equilibrio quimico. Nao se esqueęa de que a maioria das 
reaęóes quimicas e reversivel e progride ate o ponto em 
que as reaęóes diretas e inversas ocorrem na mesma ve- 
locidade. Diz-se entao que a reaęao atingiu o equilibrio, e 
nao ocorrem mais variaęóes nas concentraęóes de produ- 
tos e reagentes. 

A medida que a reaęao progride em direęao ao equi- 
librio, a energia livre da mistura de produtos e reagentes 
diminui. A energia livre aumenta quando a reaęao e de 
alguma forma empurrada para longe do equilibrio, talvez 
pela remoęao de algum dos produtos (mudando assim 
sua concentraęao relatiya em relaęao aos reagentes). Para 


um sistema em equilibrio, G tern o menor valor possivel 
naquele sistema. Podemos imaginar o estado de equili- 
brio como um vale de energia livre. Qualquer yariaęao na 
posięao de equilibrio tera AG positiva e nao sera esponta- 
nea. Por essa razao, os sistemas nunca se afastam do equi- 
librio espontaneamente. Como um sistema em equilibrio 
nao pode variar espontaneamente, tambem nao pode rea- 
lizar trabalho. Um processo e espontaneo e pode realizar 
trabalho somente ąuando esta se movendo em direęao ao 
eąuilibrio . 

Energia livre e metabolismo 

Agora podemos aplicar o conceito de energia livre especi- 
ficamente a quimica dos processos da vida. 

Reaęóes endergónicas e exergónicas 
no metabolismo 

Com base na sua yariaęao de energia livre, as reaęóes qui- 
micas podem ser classificadas como exergónicas (“energia 
para fora”) ou endergónicas (“energia para dentro”). Uma 
reaęao exergónica ocorre com liberaęao de energia livre 
(Figura 8.6a). Como a mistura quimica perde energia livre 
(G diminui), AG e negativa para uma reaęao exergónica. 
Utilizando AG como padrao para espontaneidade, reaęóes 
exergónicas sao aquelas que ocorrem espontaneamente. 
(A palavra espontaneo nao significa que a reaęao seja ener- 
geticamente favoravel nem que ela ocorrera com rapidez.) 


• Mais energia livre (maior G) 

• Menos estavel 

• Maior capacidade de realizar 
trabalho 

Em uma yariaęao espontanea 

• A energia livre do sistema 
diminui (AG < 0) 

• O sistema se torna mais 
estavel 

• A energia livre liberada pode 
ser aproveitada para realizar 
trabalho 


ł 


• Menos energia livre (menor G) 

• Mais estavel 

• Menor capacidade de 
realizar trabalho 






(a) Movimento gravitacional. 

Os objetos se movem 
espontaneamente de altitude 
maior para altitude menor. 


(b) Difusao. As moleculas de 
uma gota de tinta difundem 
ate estarem aleatoriamente 
dispersas. 


(c) Reaęao quimica. Em uma 

celula, as moleculas de glicose 
sao decompostas em moleculas 
mais simples. 


A Figura 8.5 Relaęao entre energia livre e estabilidade, 
capacidade de realizar trabalho e yariaęao espontanea. Siste¬ 
mas instaveis (figuras acima) sao ricos em energia livre, G, e tern a 
tendencia de mudar espontaneamente para sistemas mais estaveis 
(figuras abaixo). E possh/el aproveitar esta "queda" para realizar 
trabalho. 


Compare a redistribuięao das moleculas 
mostrada em (b) com o trans porte de lons hidrogenio (H + ) atraves 
de uma membrana mediante uma bomba de prótons, criando um 
gradiente de concentraęao, conforme mostra a Figura 7.17. Que 
processo(s) resulta(m) em energia livre mais alta? Que sistema(s) 
pode(m) realizar trabalho? 
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T Figura 8.6 Variaęóes de energia livre (AG) em reaęóes 
exergónicas e endergónicas. 


(a) Reaęao exergónica: energia liberada, espontanea 



Avanęo da reaęao 



O tamanho da AG de uma reaęao exergónica representa a 
ąuantidade maxima de trabalho que essa reaęao pode re¬ 
alizar. 1 Quanto maior for a diminuięao do valor de ener¬ 
gia livre, maior sera a ąuantidade de trabalho que pode ser 
realizada. 

Pode-se utilizar como exemplo a reaęao global de res¬ 
piraęao celular: 

C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 —> 6 C0 2 + 6H 2 0 
AG = -686 kcal/mol (-2.870 kj/mol) 

Para cada mol (180 g) de glicose decomposto pela res¬ 
piraęao sob o que sao chamadas de “condięóes-padrao” 
(1 M de cada reagente e produto, 25°C, pH 7), 686 kcal 
(2.780 kj) de energia sao disponibilizados para realizar 
trabalho. Como a energia deve ser conservada, os pro- 
dutos ąuimicos resultantes da respiraęao armazenam 
686 kcal a menos de energia livre por mol do que os rea- 
gentes. Os produtos sao, neste sentido, os rejeitos do pro- 
cesso que retira a energia livre armazenada nas ligaęóes 
das moleculas de aęucar. 


1 A palavra maxima ąualifica essa afirmaęao, pois parte da energia livre e 
liberada como calor e nao pode realizar trabalho. Por isso, AG representa 
um limite superior teórico de energia disponiyel. 


E importante perceber que a quebra de ligaęóes nao 
libera energia; pelo contrario, como voce logo vera, ela 
requer energia. A frase “energia armazenada nas liga- 
ęóes” e uma abrerotaęao para a energia potencial que 
pode ser armazenada, quando novas ligaęóes sao for- 
madas após a quebra das ligaęóes originais, desde que 
os produtos tenham energia livre mais baixa do que os 
reagentes. 

Uma reaęao endergónica e aquela que absorve ener¬ 
gia livre do seu entorno (Figura 8.6b). Como esse tipo de 
reaęao essencialmente armazena energia livre nas mole¬ 
culas (G aumenta), AG e positiva. Essas reaęóes sao nao 
espontaneas, e o valor de AG e a ąuantidade de energia 
necessaria para acionar a reaęao. Se um processo ąuimi- 
co e exergónico (descendente), liberando energia em uma 
direęao, entao o processo inverso deve ser endergónico 
(ascendente), utilizando energia. Um processo reversi- 
vel nao pode ser descendente em ambas as direęóes. Se 
AG = -686 kcal/mol para a respiraęao, que converte glico¬ 
se e oxigenio em dióxido de carbono e agua, entao o pro¬ 
cesso inverso - a conversao de dióxido de carbono e agua 
em glicose e oxigenio - deve ser fortemente endergónica, 
com AG = +686 kcal/mol. Uma reaęao como essa nunca 
ocorre por si só. 

Como, entao, as plantas sintetizam o aęucar que os 
organismos utilizam como fonte de energia? Elas obtem 
a energia necessaria - 686 kcal para produzir um mol de 
glicose - do ambiente, capturando luz e convertendo sua 
energia em energia ąuimica. Depois, em uma longa serie 
de etapas exergónicas, elas gradativamente gastam essa 
energia ąuimica para construir as moleculas de glicose. 

Equilibrio e metabolismo 

Reaęóes que ocorrem em um sistema isolado em algum 
momento atingem o eąuilibrio e nao sao mais capazes de 
realizar trabalho, conforme ilustrado no sistema hidreletri- 
co da Figura 8.7. As reaęóes ąuimicas do metabolismo sao 
reversiveis e, se realizadas em um tubo de ensaio isolado, 
tambem alcanęam o eąuilibrio. Como os sistemas em eąui¬ 
librio possuem valor de G minimo e nao podem realizar 
trabalho, a celula que atinge eąuilibrio metabólico estara 
morta! O fato de que o metabolismo como um todo nunca 
atingir o eąuilibrio e uma das caracteristicas definidoras 
da vida. 



A Figura 8.7 Eąuilibrio e trabalho em um sistema hidrele- 
trico isolado. A agua com fluxo descendente gira uma turbina que 
aciona um gerador, que fornece eletricidade para uma lampada, 
mas apenas ate o sistema atingir o eguilibrio. 
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Como a maioria dos sistemas, a celula viva nao esta 
em eąuilibrio. Devido ao fluxo constante de materia para 
dentro e para fora da celula, as rotas metabólicas nun- 
ca atingem o eąuilibrio, e a celula continua realizando 
trabalho enąuanto estiver viva. Esse principio e ilustra- 
do no sistema hidreletrico aberto (e mais realistico) da 
Figura 8.8a. Contudo, diferentemente desse sistema em 
que a agua fluindo para baixo gira urna unica turbina, 
urna rota catabólica celular libera energia livre por meio 
de urna serie de reaęóes. Um exemplo e a respiraęao ce¬ 
lular, ilustrada por analogia na Figura 8.8b. Algumas das 
reaęóes reversiveis da respiraęao sao constantemente “ar- 
rastadas” em urna direęao - isto e, sao afastadas do eąui¬ 
librio. A chave para manter a falta de eąuilibrio e que o 
produto da reaęao nao se acumula, mas, em vez disso, se 
torna o reagente do passo seguinte. Ao finał, os produtos 
residuais sao expelidos pela celula. A seąuencia completa 
de reaęóes continua devido a grandę diferenęa de ener¬ 
gia livre entre a glicose e o oxigenio, no alto do “morro” 
de energia, e o dióxido de carbono e a agua na “parte de 
baixo”. Desde que as nossas celulas tenham suprimento 
constante de glicose ou outros combustiveis e de oxigenio 
e sejam capazes de expelir os produtos residuais para o 
entorno, suas rotas metabólicas nunca alcanęam o eąuili¬ 
brio e continuam realizando trabalho. 

Parando para pensar, podemos ver novamente como e 
importante entender os organismos como sistemas aber- 
tos. A luz solar fornece a fonte diaria de energia para um 
ecossistema yegetal ou para outros organismos fotossinte- 


(a) Sistema hidreletrico 
aberto. A agua que flui 
por uma turbina mantem 
o gerador funcionando 
porque a entrada e a 
saida de agua evitam 
que o sistema atinja o 
eguilibrio. 




AG < 0 





(b) Sistema hidreletrico com multiplas etapas. A respiraęao 
celular e analoga a este sistema: a glicose e decomposta em 
uma serie de reaęóes exergónicas que fornecem energia para 
o trabalho da celula. 0 produto de cada reaęao e usado como 
reagente da próxima, de modo que nenhuma reaęao atinge 
o eguilibrio. 


▲ Figura 8.8 Equilibrio e trabalho em sistemas abertos. 


tizantes. Os animais e outros organismos nao fotossinteti- 
zantes de um ecossistema utilizam os produtos organicos 
da fotossintese como fonte de energia livre. Agora que apli- 
camos o conceito de energia livre ao metabolismo, estamos 
prontos para ver como a celula realmente executa o traba¬ 
lho da vida. 


REVISAO DO CONCEITO 8.2 


1. A respiraęao celular utiliza glicose e oxigenio, os quais con- 
tem alta quantidade de energia livre, e libera C0 2 e agua, 
que tern niveis baixos de energia livre. A respiraęao celular 
e um processo espontaneo? E exergónico ou endergónico? 
0 que acontece com a energia liberada da glicose? 


2 . 

3. 


Como seriam os processos de catabolismo e anabolismo rela- 
cionados a Figura 8.5c? 


U39BH Em festas noturnas, os convidados muitas ve- 
zes usam colares que brilham no escuro. Esses colares 
comeęam a brilhar depois de "ativados", o que envolve 
torce-los de forma que dois compostos quimicos reajam e 
emitam luz na forma de "quimilunninescencia". Essa rea¬ 
ęao quimica e endergónica ou exergónica? Explique sua 
resposta. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 8.3 

A molecula de ATP fornece energia para 
o trabalho celular acoplando reaęóes 
exergónicas com reaęóes endergónicas 

Uma celula realiza tres tipos principais de trabalho: 

• Trabalho ąuimico , a ativaęao de reaęóes endergónicas, 
que nao ocorreriam espontaneamente, como a sintese 
de polimeros a partir de monómeros (o trabalho ąui¬ 
mico sera discutido adiante e nos Capitulos 9 e 10); 

• Trabalho de transporte , o bombeamento de substan- 
cias atraves das membranas na direęao oposta ao mo- 
yimento espontaneo (ver Capitulo 7); 

• Trabalho mecanico , como a yibraęao de cilios (ver 
Capitulo 6), a contraęao muscular e o movimento dos 
cromossomos durante a reproduęao celular. 

Uma caracteristica essencial na maneira como as ce¬ 
lulas manejam suas fontes de energia para realizar traba¬ 
lho e o acoplamento de energia, o uso de um processo 
exergónico para impulsionar um endergónico. A molecula 
de ATP e a responsavel por intermediar a maior parte do 
acoplamento de energia na celula; na maioria dos casos, 
ela atua como a fonte direta de energia que impulsiona o 
trabalho celular. 


Estrutura e hidrólise do ATP 

O ATP (adenosina trifosfato) foi apresentado no 
Capitulo 4 ąuando examinamos o grupo fosfato como 
um grupo funcional (ver Conceito 4.3). O ATP eon- 
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tem o aęucar ribose ligado a base nitrogenada adenina 
e a uma cadeia de tres grupos fosfatos (grupo trifosfa- 
to; Figura 8.9a). Alem do seu papel no acoplamento de 
energia, o ATP e um dos nucleosideos trifosfatos utiliza- 
dos na composięao do RNA (ver Figura 5.24). 

As ligaęóes entre os grupos fosfatos do ATP podem 
ser rompidas por hidrólise. Quando uma ligaęao fosfato 
terminal e rompida por adięao de uma molecula de agua, 
uma molecula de fosfato inorganico (H0P0 3 2_ , abrerotada 
®i neste livro) deixa o ATP, que se torna uma adenosina 
difosfato, ou ADP (Figura 8.9a). Essa reaęao e exergónica 
e libera 7,3 kcal de energia por mol de ATP hidrolisado: 

ATP + H 2 0->ADP + ®i 
AG = -7,3 kcal/mol (-30,5 kj/mol) 

Essa e a variaęao de energia livre medida sob condięóes- 
-padrao. Na celula, as condięóes nao seguem um padrao, 
principalmente porąue as concentraęóes de reagentes e 
produtos diferem de 1 M. Quando o ATP e hidrolisado nas 
condięóes da celula, por exemplo, a AG real e em torno de 
-13 kcal/mol, 78% maior que a energia liberada pela hidró¬ 
lise do ATP sob condięóes-padrao. 



A Figura 8.9 Estrutura e hidrólise de adenosina trifosfato 
(ATP). Por todo este livro, a estrutura qumnica do grupo trifosfato 
vista em (a) sera representada por tres circulos amarelos unidos mos- 
trados em (b). 


Como a sua hidrólise libera energia, as ligaęóes de fos¬ 
fato do ATP muitas vezes sao chamadas de ligaęóes de fos¬ 
fato de alta energia; mas essa expressao e equivocada. As li¬ 
gaęóes de fosfato do ATP nao sao excepcionalmente fortes, 
como sugere a expressao “alta energia”. Os reagentes (ATP 
e agua) tem maior energia em comparaęao com a energia 
dos produtos (ADP e (P)i)- A liberaęao de energia durante a 
hidrólise do ATP e proveniente da mudanęa quimica para 
um estado de menor energia livre e nao das próprias liga¬ 
ęóes de fosfato. 

O ATP e util a celula porque a energia que ele libera 
quando perde um grupo fosfato e significativamente maior 
do que a energia que a maioria das outras moleculas con- 
segue ceder. Mas como a hidrólise libera tanta energia? Se 
reexaminarmos a molecula de ATP na Figura 8.9a, pode- 
mos ver que os tres grupos fosfato estao carregados ne- 
gativamente. A repulsao mutua entre essas cargas unidas 
contribui para a instabilidade dessa regiao da molecula de 
ATP. A cauda de trifosfato do ATP e o equivalente quimico 
de uma mola comprimida. 

Como a hidrólise do ATP realiza trabalho 

Quando o ATP e hidrolisado em um tubo de ensaio, a ener¬ 
gia livre liberada meramente aquece a agua. Nos organis- 
mos, essa mesma geraęao de calor em alguns momentos 
pode ser benefica. Por exemplo, quando trememos de frio, 
a hidrólise de ATP durante a contraęao muscular gera calor 
e aquece o corpo. Contudo, na maioria dos casos, a gera¬ 
ęao isolada de calor tera uso ineficiente (e potencialmente 
perigoso) de uma fonte valiosa de energia para a celula. Em 
vez disso, as protemas celulares utilizam a energia libera¬ 
da durante a hidrólise do ATP de diversas maneiras para 
realizar os tres tipos de trabalhos celulares - quimico, de 
transporte e mecanico. 

Com a ajuda de enzimas especificas, por exemplo, a 
celula e capaz de utilizar a energia liberada pela hidró¬ 
lise do ATP diretamente para acionar as reaęóes quimi- 
cas que, por si próprias, sao endergónicas. Se AG de uma 
reaęao endergónica e menor que a quantidade de ener¬ 
gia liberada pela hidrólise do ATP, entao as duas reaęóes 
podem ser acopladas de modo que, como um todo, as 
reaęóes sao exergónicas. Isso geralmente envolve fosfori- 
laęao, a transferencia de um grupo fosfato do ATP para 
alguma outra molecula, como o reagente. A molecula 
recipiente, com o grupo fosfato covalentemente ligado 
a ela, e, entao, chamada de intermediario fosforilado. 
A chave para acoplar reaęóes exergónicas e endergónicas 
e a formaęao desse intermediario fosforilado, mais reativo 
(menos estavel) que a molecula original nao fosforilada 
(Figura 8.10). 

O transporte e o trabalho mecanico na celula tambem 
sao quase sempre supridos energeticamente pela hidrólise 
do ATP. Nesses casos, a hidrólise do ATP leva a mudan- 
ęas na conformaęao de uma proteina e frequentemente 
na sua capacidade de se ligar a outra molecula. Algumas 
vezes, isso ocorre devido a um intermediario fosforila¬ 
do, como mostrado no transporte de proteina na Figura 
8.1 la. Na maioria dos casos de trabalho mecanico en- 
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(a) Conversao do acido glutamico em 
glutamina. A sintese da glutamina a partir 
do acido glutamico (Glu) por si só e 
endergónica (AG e positiva), de modo que 
ela nao e espontanea. 



Acido glutamico Amónia Glutamina 


AG G |u = +3,4 kcal/mol 


(b) Reaęao de conversao acoplada com 
hidrólise do ATP. Na celula, a sintese da 
glutamina ocorre em duas etapas, acopladas 
por urn intermediario fosforilado.©0 ATP 
fosforila o acido glutamico, tornando-o menos 
estavel.0A amónia desloca o grupo fosfato, 
formando glutamina. 


W 



glutamico fosforilado 



Glutamina 


+ ADP + 


(c) Variaęao de energia livre para a reaęao 
acoplada. A soma de AG para conversao 
do acido glutamico em glutamina 
(+3,4 kcal/mol) com AG para hidrólise do 
ATP, resulta na variaęao da energia livre da 
reaęao total. Como o processo total e 
enxergónico (AG liquida e negativa), ele 
ocorre espontaneamente. 



A Figura 8.10 Como o ATP aciona o trabalho ąuimico: aco- 
plamento de energia usando hidrólise do ATP. Neste exemplo, 
o processo exergónico de hidrólise do ATP e utilizado para acionar 
um processo endergónico - a sintese celular do aminoacido glutami¬ 
na a partir de amónia e acido glutamico. 

volvendo proteinas motoras “andando” ao longo dos ele- 
mentos do citoesąueleto (Figura 8.1 Ib), ocorre um ciclo 
em que primeiro o ATP se liga de maneira nao covalente 
a proteina motora. A seguir, o ATP e hidrolisado liberan- 
do ADP e (P)i- Entao, outra molecula de ATP pode ligar-se. 
Em cada etapa, a proteina motora muda sua conformaęao 
e sua capacidade de se ligar ao citoesąueleto, resultando no 
movimento da proteina ao longo da trilha do citoesąuele¬ 
to. A fosforilaęao e a desfosforilaęao tambem promovem 


Tendo como referenda a Figura 5.14, expli- 
que por que a glutamina (Gin) e diagramada como acido glutamico 
com um grupo amino vinculado. 


mudanęas cruciais nas formas de proteinas durante muitos 
outros processos celulares importantes. 

A regeneraęao do ATP 

Um organismo realizando trabalho utiliza ATP conti- 
nuamente. Contudo, o ATP e um recurso renovavel que 
pode ser regenerado pela adięao de um fosfato ao ADP 
(Figura 8.12). A energia livre necessaria para fosforilar 
o ADP vem das reaęóes exergónicas de decomposięao 


Proteina de membrana Soluto 



Soluto transportado 

(a) Trabalho de transporte: 0 ATP fosforila proteinas de transporte. 



Proteina motora Proteina e vesicula movidas 

(b) Trabalho mecanico: 0 ATP se liga de forma nao covalente as 
proteinas motoras, sendo entao hidrolisado. 


A Figura 8.11 Como o ATP aciona o trabalho de transporte e 
mecanico. A hidrólise do ATP provoca mudanęa na conformaęao e na 
afinidade de ligaęao das proteinas. Isso pode ocorrer (a) diretamente, 
pela fosforilaęao, como mostrado para as proteinas de membrana en- 
volvidas no transporte ativo de solutos (ver tambem Figura 7.15), ou 


(b) indiretamente, rota ligaęao nao covalente do ATP e seus produtos 
de hidrólise, como no caso das proteinas motoras que movem vesi- 
culas (e organelas) ao longo de "trilhas" do citoesqueleto nas celulas 
(ver tambem Figura 6.21). 
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A sfntese do ATP a partir 
de ADP +®i requer energia. 


Energia do 
catabolismo 
(processos 
exergónicos que 
liberam energia) 



A hidrólise do ATP a 
ADP + ®. produz energia. 



endergónicos que 
consomem energia) 


▲ Figura 8.12 Ciclo do ATP. A energia liberada por reaęóes de 
decomposięao (catabolismo) na celula e usada para fosforilar ADP, 
regenerando ATP. A energia potencial qumnica armazenada no ATP 
aciona a maior parte do trabalho celular. 


(catabolismo) da celula. Esse vaivem de fosfato inorganico 
e energia e chamado de ciclo do ATP e acopla os processos 
que geram energia (exergónicos) na celula aos que conso¬ 
mem energia (endergónicos). O ciclo do ATP se movimen- 
ta em um ritmo surpreendente. Por exemplo, a celula de 
um musculo em aęao recicla seu estoque inteiro de ATP 
em menos de um minuto. Isso representa 10 milhóes de 
moleculas de ATP consumidas e regeneradas por segundo 
na celula. Se o ATP nao pudesse ser regenerado pela fosfo- 
rilaęao do ADP, os seres humanos utilizariam quase o peso 
do seu corpo por dia em ATP. 

Visto que ambas as direęóes de um processo reversivel 
nao podem ser descendentes, a regeneraęao do ATP a par¬ 
tir do ADP e necessariamente endergónica: 

ADP + (2\ —» ATP + H 2 0 

AG = + 7,3 kcal/mol (+ 30,5 kj/mol) (condięóes-padrao) 

Como a formaęao do ATP a partir de ADP e^e nao 
espontanea, e preciso gastar energia livre para impulsio- 
na-la. As rotas catabólicas (exergónicas), especialmente a 
respiraęao celular, fornecem a energia necessaria para o 
processo endergónico de produzir ATP. As plantas tam- 
bem utilizam a energia da luz para produzir ATP. Assim, 
o ciclo do ATP e urna porta giratória pela qual a energia 
passa durante sua transferencia das rotas catabólicas para 
as rotas anabólicas. 


REVISAO DO CONCEITO 8.3 

1. Como o ATP transfere energia de reaęóes exergónicas para 
endergónicas na celula? 

2. Qual das combinaęóes a seguir possui mais energia livre: aci- 
do glutamico + amónia + ATP, ou glutamina + ADP + ®? 
Justifique sua resposta. 

3 UMM4MUM4M A Figura 8.1 la mostra um transporte 
passivo ou ativo? Explique. (Ver Conceitos 7.3 e 7.4.) 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 8.4 

As enzimas aceleram as reaęóes do 
metabolismo diminuindo as barreiras 
de energia 

As leis da termodinamica nos dizem o que vai ou nao acon- 
tecer sob determinadas condięóes, mas nao nos diz nada 
sobre a velocidade desses processos. Urna reaęao quimi- 
ca espontanea acontecera sem a necessidade de aporte 
externo de energia, mas pode ocorrer tao devagar que se 
torne imperceptivel. Mesmo que a hidrólise da sacarose 
(aęucar de mesa) em glicose e frutose, por exemplo, seja 
exergónica, ocorrendo espontaneamente com a liberaęao 
de energia livre (AG = -7 kcal/mol), urna soluęao de sa¬ 
carose dissolvida em agua esteril pode persistir por anos 
em temperatura ambiente, sem que se perceba a hidróli¬ 
se. Contudo, se adicionarmos urna pequena quantidade da 
enzima sacarase a soluęao, toda a sacarose sera hidrolisada 
em questao de segundos, conforme mostrado abaixo: 


Sacarase 


OoG + S£> - + ® 0 <2> 

Sacarose Glicose Frutose 

(C 12 H 22 0 1 -|) (c 6 h 12 0 6 ) (c 6 h 12 0 6 ) 

Como a enzima faz isso? 

Urna enzima e urna macromolecula que atua como 
catalisador, agente quimico que acelera a reaęao sem ser 
consumido por ela. Neste capitulo, vamos enfocar as en¬ 
zimas proteicas. (Algumas moleculas de RNA, chamadas 
de riboenzimas, podem atuar como enzimas; elas serao 
discutidas nos Capitulos 17 e 25.) Sem a regulaęao pelas 
enzimas, o trafego quimico pelas rotas do metabolismo se 
tornaria terrivelmente congestionado, pois algumas rea¬ 
ęóes demorariam muito tempo. Nas duas próximas seęóes, 
yeremos o que impede as reaęóes espontaneas de ocorre- 
rem rapidamente e como as enzimas mudam essa situaęao. 

A barreira de energia de ativaęao 

Cada reaęao quimica entre moleculas envolve tanto o rom- 
pimento quanto a formaęao de ligaęóes. A hidrólise da saca¬ 
rose, por exemplo, envolve o rompimento da ligaęao entre 
glicose e frutose e urna das ligaęóes da molecula de agua e, 
a seguir, a formaęao de duas novas ligaęóes, como mostra¬ 
do acima. Transformar urna molecula em outra geralmente 
envolve mudar a conformaęao original da molecula inicial 
em outra altamente instavel, antes que a reaęao possa pros- 
seguir. Essa deformaęao pode ser comparada a abrir a ar- 
gola de um molho de chaves para colocar urna nova chave. 
A argola de chaves e extremamente instavel na forma aber- 
ta, mas retorna a urna forma estavel tao logo a nova chave 
esteja dentro da argola. Para atingir a conformaęao em que 
as ligaęóes podem mudar, as moleculas reagentes precisam 
absoryer energia do entorno. Quando se formam as novas 
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ligaęóes das moleculas de produto, a energia e liberada 
como calor, e as moleculas retornam as conformaęóes esta- 
veis com menor energia do que no estado deformado. 

O investimento inicial de energia para comeęar a rea¬ 
ęao - a energia necessaria para deformar as moleculas de 
reagente de modo que as ligaęóes possam ser rompidas - e 
conhecida como energia livre de ativaęao , ou energia de 
ativaęao, abrerotada por E A neste livro. Podemos imagi- 
nar a energia de ativaęao como a quantidade de energia 
necessaria para impulsionar os reagentes sobre urna bar- 
reira de energia, ou pico de energia, de maneira que a parte 
“descendente” de energia da reaęao possa comeęar. Muitas 
vezes, a energia de ativaęao e suprida em forma de calor 
que as moleculas reagentes absorvem do entorno. A absor- 
ęao de energia termica acelera a velocidade das moleculas 
reagentes, que colidem com mais frequencia e mais vigor. 
Ela tambem agita os atomos dentro das moleculas, tornan- 
do as ligaęóes mais suscetiveis ao rompimento. Quando 
as moleculas absorveram energia suficiente para o rompi¬ 
mento das ligaęóes, os reagentes estao em urna condięao 
instavel conhecida como estado de transięao. 

A Figura 8.13 mostra o grafico de yariaęao de energia 
de urna reaęao exergónica hipotetica de dupla troca entre 
duas moleculas reagentes: 

AB + CD ^ AC + BD 

Reagentes Produtos 


Os reagentes AB e CD precisam absorver 
energia suficiente do seu entorno para 
atingir um estado de transięao instavel, 
em que as ligaęóes podem ser rompidas. 


Depois do rompimento das 
ligaęóes, novas ligaęóes sao 
formadas, liberando ener¬ 
gia para o entorno. 


Avanęo da reaęao 



▲ Figura 8.13 Perfil de energia de urna reaęao exergónica. 

As "moleculas" sao hipoteticas, com A, B, C, e D representando 
partes das moleculas. Termodinamicamente, esta e urna reaęao 
exergónica, com AG negativa e ocorrencia espontanea. Contudo, a 
energia de ativaęao (E A ) proporciona urna barreira que determina a 
velocidade da reaęao. 


DESENHE 


Faęa o grafico do progresso de uma reaęao endergó- 
nica na gual EF e GH formam os produtos EG e FFi, assumindo gue 
os reagentes devem passar por um estado de transięao. 


A energizaęao ou ativaęao dos reagentes e represen- 
tada pela parte ascendente da curva de energia, na qual a 
quantidade de energia livre das moleculas reagentes esta 
aumentando. No pico, quando o equivalente de energia a 
E a foi absoryido, os reagentes estao no estado de transi¬ 
ęao. Eles sao ativados, e suas ligaęóes, rompidas. A medida 
que se ajustam a sua nova e mais estavel conformaęao, os 
atomos liberam energia para o entorno. Isso corresponde a 
parte descendente da curva, que mostra a perda de energia 
livre pelas moleculas. O decrescimo total de energia livre 
significa que a E A e devolvida com dividendos (lucro), a 
medida que a formaęao de novas ligaęóes libera mais ener¬ 
gia do que foi inyestida no rompimentode ligaęóes antigas. 

A reaęao mostrada na Figura 8.13 e exergónica e ocorre 
espontaneamente (AG < 0). Todavia, a energia de ativaęao 
coloca uma barreira que determina a yelocidade da reaęao. 
Os reagentes devem absoryer energia suficiente para atin¬ 
gir o pico da barreira de energia de ativaęao antes que a rea¬ 
ęao possa ocorrer. Para algumas reaęóes, a E A e pequena, 
e mesmo sob temperatura ambiente ha energia suficiente 
para que muitos reagentes atinjam o estado de transięao em 
pouco tempo. Contudo, na maioria dos casos, a E A e alta e 
raramente as moleculas atingem o estado de transięao, de 
modo que a reaęao praticamente nao avanęa. Nesses casos, 
a reaęao só ocorre em uma yelocidade perceptivel se ener¬ 
gia for fornecida, geralmente como calor. A reaęao entre 
gasolina e oxigenio, por exemplo, e exergónica e esponta¬ 
nea, mas precisa de energia para as moleculas atingirem o 
estado de transięao e reagirem. Somente quando uma faisca 
coloca fogo no motor de um automóvel e que ocorre a libe- 
raęao explosiva de energia que empurra os pistóes. Sem a 
faisca, a mistura entre os hidrocarbonetos da gasolina e o 
oxigenio nao reage, pois a barreira da E A e muito alta. 


Como as enzimas aceleram reaęóes 

Proteinas, DNA e outras moleculas complexas da celula 
sao ricas em energia livre e tern potencial para se decom- 
porem espontaneamente; isto e, as leis da termodinamica 
favorecem sua degradaęao. Essas moleculas persistem ape- 
nas porque, na temperatura tipica das celulas, poucas con- 
seguem transpor a barreira de energia de ativaęao. Todavia, 
em alguns momentos, as barreiras de certas reaęóes devem 
ser superadas para que as celulas realizem o trabalho ne- 
cessario para a vida. O calor acelera as reaęóes permitin- 
do que os reagentes alcancem o estado de transięao com 
mais frequencia, mas essa soluęao e inapropriada para os 
sistemas biológicos. Em primeiro lugar, altas temperaturas 
desnaturam proteinas e matam as celulas. Depois, o calor 
ira acelerar todas as reaęóes e nao apenas as necessarias. 
Os organismos, entao, utilizam uma alternativa para acele¬ 
rar reaęóes: a catalise. 

Uma enzima catalisa uma reaęao mediante diminuięao 
da barreira de E A (Figura 8.14), permitindo que as mole¬ 
culas reagentes absoryam energia suficiente para atingir 
o estado de transięao mesmo em temperatura moderada, 
como discutiremos brevemente. Uma enzima nao muda a 
AG da reaęao; nao consegue transformar uma reaęao en- 
dergónica em exergónica. As enzimas conseguem apenas 
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▲ Figura 8.14 O efeito de urna enzima sobre a energia de ati- 
vaęao. Sem afetar a variaęao de energia livre (AG) de uma reaęao, a 
enzima acelera a reaęao pela reduęao da sua energia de ativaęao (E A ). 

acelerar reaęóes que ocorreriam de qualquer modo, mas 
essa funęao possibilita a celula ter um metabolismo dina- 
mico, levemente direcionando os produtos quimicos pelas 
rotas metabólicas. Como sao altamente especificas para os 
reagentes que elas catalisam, as enzimas determinam quais 
processos quimicos irao ocorrer dentro da celula em deter- 
minado momento. 

Especificidade de substrato das enzimas 

O reagente sobre o qual uma enzima age e chamado de 
substrato da enzima. A enzima se liga a seu substrato (ou 
substratos, quando existem dois ou mais reagentes), for- 
mando o complexo enzima-substrato. Enquanto a en¬ 
zima e o substrato estiverem ligados, a aęao catalitica da 
enzima converte o substrato no produto (ou produtos) da 
reaęao. O processo completo pode ser resumido da seguin- 
te forma: 


-pi . , Complexo „ . 

Enzima + _^ x Enzima + 

Substrato (s) T T Produto (s) 

-substrato 

Por exemplo, a enzima sacarase (a maioria dos nomes de 
enzimas terminam em -ase) catalisa a hidrólise do dissa- 
carideo sacarose nos seus dois monossacarideos glicose e 
frutose (ver pagina 151): 

Sacarase + Complexo Sacarase + 

Sacarose + v ^ sacarase- v ^ Glicose + 
h 2 o -sacarose-H 2 0 Frutose 

A reaęao catalisada por cada enzima e bastante especifi- 
ca; uma enzima pode reconhecer seu substrato especifico 
mesmo entre compostos muito parecidos. Por exemplo, a 
sacarase atuara apenas sobre a sacarose e nao se ligara com 
outros dissacarideos, como a maltose. O que explica esse 
reconhecimento molecular? Lembre-se de que as enzimas, 
em sua maioria, sao proteinas, e proteinas sao macromo- 
leculas com configuraęao tridimensional unica. A especi¬ 
ficidade da enzima resulta de sua conformaęao, que e uma 
consequencia da ordem de aminoacidos. 

Apenas uma regiao restrita da molecula de enzima se 
liga ao substrato. Em geral, essa regiao, denominada sitio 
ativo, e uma reentrancia ou ranhura na superficie da en¬ 
zima em que ocorre a catalise (Figura 8.15a). Normal- 
mente, o sitio ativo e formado por apenas alguns poucos 
aminoacidos da enzima, e o resto da molecula proteica 
funciona como suporte que determina a configuraęao do 
sitio ativo. A especificidade da enzima e atribuida a com- 
plementaridade entre a forma do sitio ativo e a forma do 
substrato. 

Uma enzima nao e uma estrutura rigida restrita a 
uma determinada forma. Na verdade, pesquisas recentes 
realizadas por bioquimicos tern mostrado claramente que 
as enzimas (bem como outras proteinas) lembram uma 
“danęa” entre formas sutilmente distintas em equilibrio di- 
namico, com leves diferenęas em energia livre para cada 
“posięao.” A forma mais bem ajustada 
ao substrato nao e necessariamente 
aquela com menos energia, pois du- 
rante o tempo muito curto que a en¬ 
zima assume sua forma, seu sitio ativo 
pode ligar-se ao substrato. Ha mais de 
50 anos, sabe-se que o sitio ativo nao e 
um receptaculo rigido para o substrato. 
A medida que o substrato entra no sitio 
ativo, as interaęóes entre seus grupos 
quimicos e grupos quimicos nas cadeias 
laterais dos aminoacidos que formam 
o sitio ativo causam uma leve mudan- 
ęa na forma da enzima. Essa mudanęa 
de forma melhora ainda mais o ajus- 
te do sitio ativo ao redor do substrato 
(Figura 8.15b). O processo e como um 
aperto de mao, com a ligaęao entre en¬ 
zima e substrato tornando-se mais forte 
após o contato inicial. Esse assim cha¬ 
mado ajuste induzido coloca os grupos 



(b) Quando entra no sitio ativo, o substrato 
estabelece ligaęóes fracas com a enzima, 
induzindo uma mudanęa na sua forma. 
Essa mudanęa permite a formaęao de mais 
ligaęóes fracas; com isso, o sitio ativo 
envolve o substrato e o mantem no lugar. 

▲ Figura 8.15 Ajuste induzido entre uma enzima e seu substrato. 


(a) Neste modelo grafico computacional, o 
sitio ativo desta enzima (hexocinase, 
mostrada em azul) e uma ranhura na 
sua superficie. O substrato e a glicose 
(em vermelho). 
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ąuimicos do sitio ativo em posięóes que aumentam a sua 
capacidade de catalisar a reaęao ąuimica. 

Catalise no sitio ativo da enzima 

Na maioria das reaęóes enzimaticas, o substrato e retido 
no sitio ativo pelas interaęóes fracas, como ligaęóes de 
hidrogenio e ligaęóes iónicas. Os grupos R dos poucos 
aminoacidos que formam o sitio ativo catalisam a con- 
versao de substrato em produto, e o produto e liberado 
do sitio ativo. A enzima entao esta livre para pegar outra 
molecula de substrato no seu sitio ativo. O ciclo intei- 
ro ocorre tao rapido que urna unica molecula de enzima 
atua em cerca de mil moleculas de substrato por segun- 
do. Algumas enzimas sao ainda mais rapidas. As enzi¬ 
mas, como outros catalisadores, saem da reaęao em sua 
conformaęao original. Por isso, pequenas quantidades de 
enzimas podem ter um gigantesco impacto sobre o me- 
tabolismo, agindo repetidamente nos ciclos cataliticos. 
A Figura 8.16 mostra um ciclo catalitico com dois subs- 
tratos e dois produtos. 

A maior parte das reaęóes metabólicas e reversivel, e a 
enzima pode catalisar tanto a reaęao direta como a inver- 
sa, dependendo de qual direęao possui AG negativa. Isso, 
por sua vez, depende sobretudo das concentraęóes relati- 
vas dos reagentes e produtos. O efeito liquido e sempre na 
direęao do equilibrio. 

As enzimas utilizam diversos mecanismos que di- 
minuem a energia de ativaęao e aceleram a reaęao 
(ver Figura 8.16, etapa ©): 

• Quando existem dois ou mais reagentes, o sitio ativo 
fornece um molde no qual os substratos podem se 
juntar na orientaęao apropriada para que ocorra urna 
reaęao entre eles. 

• A medida que o sitio ativo da enzima segura os subs¬ 
tratos, a enzima pode deformar as moleculas do subs¬ 
trato rumo ao estado de transięao, estirando e cur- 
vando as ligaęóes quimicas cruciais que precisam ser 
quebradas durante a reaęao. Como a E A e proporcional 
a dificuldade de se romper as ligaęóes, torcer o subs¬ 
trato ajuda a atingir o estado de transięao, diminuindo, 
assim, a quantidade de energia livre que deve ser ab- 
sorvida para atingir o estado de transięao. 

• O sitio ativo tambem pode fornecer um microambien- 
te mais favoravel a um tipo especifico de reaęao do que 
a soluęao sem enzima. Por exemplo, se o sitio ativo 
possuir aminoacidos com grupos R acidos, o sitio ativo 
pode ser urna reentrancia acida em urna celula neutra. 
Nesses casos, um aminoacido acido pode facilitar a 
transferencia de H + ao substrato como etapa-chave na 
catalise da reaęao. 

• Os aminoacidos no sitio ativo participam diretamente 
na reaęao quimica. Algumas vezes, esse processo en- 
volve urna rapida ligaęao covalente entre o substrato e 
a cadeia lateral de um aminoacido da enzima. As eta- 
pas seguintes da reaęao restauram as cadeias laterais 
para suas formas originais; assim, o sitio ativo e o mes- 
mo do inicio, depois de terminada a reaęao. 


0 Os substratos entram no 
sitio ativo; a enzima altera 
sua forma permitindo a seu 
sitio ativo envolver os 
substratos (ajuste induzido). 


Q Os substratos ficam 
retidos no sitio ativo por 
interaęóes fracas, como 
ligaęóes de hidrogenio e 
ligaęóes iónicas. 



Complexo enzima- 
-substratos 


©O sftio 
ativo fica 
disponh/el para 
duas novas 
moleculas de 
substrato. 



Enzima 


© Os produtos 
sao liberados. 


Produtos 



©Os substratos 
sao convertidos 
em produtos. 


▲ Figura 8.16 O sitio ativo e o ciclo catalitico de urna enzima. 

Uma enzima pode converter uma ou mais moleculas de reagentes em 
urna ou mais moleculas de produto. A enzima mostrada aqui conver- 
te duas moleculas de substrato em duas moleculas de produto. 


DESEŃ H E 


O complexo enzima-substrato passa por um estado 


de transięao (ver Figura 8.13). Identifigue a parte do ciclo em gue 


ocorre a transięao. 


A taxa com a qual certa quantidade de enzima con- 
verte substrato em produto e, em parte, funęao da con¬ 
centraęao inicial de substrato: quanto mais moleculas de 
substrato estiverem disponiveis, com mais frequencia elas 
encontram os sitios ativos das moleculas de enzima. Con- 
tudo, ha um limite para a velocidade que pode ser atingida 
a medida que se adiciona substrato a uma concentraęao 
fixa de enzima. Em certo ponto, a concentraęao de subs¬ 
trato sera suficientemente alta para que todos os sitios 
ativos das enzimas estejam ocupados. A medida que os 
produtos saem dos sitios ativos, outras moleculas de subs¬ 
trato entram. Nessa concentraęao de substrato, diz-se que 
a enzima esta saturada, e a taxa de reaęao e determinada 
pela velocidade com que o sitio ativo conyerte substrato 
em produto. Quando uma populaęao de enzimas esta sa¬ 
turada, a unica forma de aumentar a taxa de formaęao de 
produto e adicionar mais enzima. As celulas muitas vezes 
aumentam sua taxa de reaęao produzindo mais moleculas 
de enzima. Voce pode representar graficamente o progres- 
so total de uma reaęao enzimatica no Exercicio de Habili- 
dades Cientfficas. 

Efeito das condięoes locais na atividade enzimatica 

A atividade de uma enzima - a eficiencia com que a enzi¬ 
ma funciona - e influenciada por fatores ambientais, como 
temperatura e pH, e tambem pode ser afetada por compos- 
tos quimicos que a atingem especificamente. Na yerdade, 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Fazendo um grafico e calculando a inclinaęao 


A taxa da atividade da glicose-6-fosfatase muda ao 
longo do tempo em celulas isoladas do figado? A glicose 
6-fosfatase, encontrada em celulas hepaticas de mamiferos, e uma 
enzima-chave no controle dos nh/eis de glicose no sangue. A enzima 
catalisa a decomposięao de glicose-6-fosfato em glicose e fosfato 
inorganico ® r Esses produtos sao transportados das celulas hepa¬ 
ticas para o sangue, aumentando os nh/eis de glicose sangumea. 
Neste exercicio, voce apresentara graficamente os dados de um 
experimento cronometrado que mediu a concentraęao de ® no 
tampao externo as celulas hepaticas isoladas; assim, indiretamente, 
foi medida a atividade da glicose-6-fosfatase no interior das celulas. 

Como o experimento foi realizado Celulas hepaticas de 
rato isoladas foram colocadas em płaca Petri, com tampao ( buffer) 
em condięóes fisiológicas (pH 7,4 e 37°C). Glicose-6-fosfato 
(substrato) foi adicionada a płaca, sendo absorvida pelas celulas. 

A seguir, uma amostra do tampao foi retirada a cada 5 minutos e a 
concentraęao de ®j determinada. 


Dados do experimento 


Tempo (min) 

Concentraęao de ®. (jjumol/mL) 

0 

0 

5 

10 

10 

90 

15 

180 

20 

270 

25 

330 

30 

355 

35 

355 

40 

355 


Interprete os dados 

1. Para perceber padróes nos dados de um experimento como 
este, e interessante organiza-los graficamente. Primeiro, 
determine o conjunto de dados para cada eixo. (a) O que os 
pesquisadores intencionalmente variam no experimento? Essa 
e a variavel independente, que fica no eixo x. (b) Quais sao as 
unidades (abrerotadas) para a variavel independente? Explique 
em palavras o que a abrerotaęao significa. (c) O que foi medido 
pelos pesguisadores? Essa e a variavel dependente, que fica no 


os pesąuisadores aprenderam muito sobre o funcionamen- 
to das enzimas utilizando compostos ąuimicos. 

Efeitos da temperatura e do pH 

Lembre-se do Capftulo 5 que as estruturas tridimensio- 
nais das protefnas sao sensiveis ao ambiente. Por isso, cada 
enzima tem um melhor desempenho em certas condięóes 
do que em outras, pois essas condięóes ótimas favorecem a 
forma mais ativa para a enzima. 

Temperatura e pH sao fatores ambientais importantes 
para a atividade de uma enzima. Ate certo ponto, a taxa 
de uma reaęao enzimatica aumenta com o aumento da 
temperatura, em parte porque os substratos colidem com 
maior frequencia com os sitios ativos quando as molecu- 
las se movem com maior rapidez. Entretanto, acima dessa 
temperatura, a velocidade da reaęao enzimatica cai consi- 
deravelmente. A agitaęao termica da molecula enzimati- 


eixoy. (d) O que a abrerotaęao das unidades significa? Identifi- 
que cada eixo, incluindo as unidades. 

2. A seguir, estabeleęa os intervalos, dispondo nos eixos marcas 
espaęadas regulamente em quantidade suficiente para acomo- 
dar o conjunto completo de dados. Determine a amplitudę dos 
valores dos dados para cada eixo. (a) Qual e o maior valor para 
o eixo x? Qual e o espaęamento razoavel para as marcas e qual 
seria o mais alto? (b) Qual e o maior valor para o eixo y? Qual e 
o espaęamento razoavel para as marcas e qual seria o mais alto? 

3. Marque os pontos dos dados no seu grafico. Equipare cada 
valor de x com seu valor de y correspondente e coloque um 
ponto no grafico nessa coordenada. Desenhe uma linha 
conectando os pontos. (Ver informaęóes adicionais sobre os 
graficos na Revisao de Habilidades Cientificas no Apendice F.) 

4. Examine seu grafico e procure padróes nos dados. (a) A 
concentraęao de ®i aumenta regularmente durante o expe- 
rimento? Para responder a essa pergunta, descreva o padrao 
que voce observa no grafico. (b) Que parte do grafico mostra 
a taxa mais alta da atividade enzimatica? Considere que a taxa 
da atividade enzimatica esta relacionada a inclinaęao da linha, 
Ay/Ax(a "subida" durante a "corrida"), em |xmol/ml_.min, 
com a inclinaęao mais acentuada indicando a taxa mais alta 
da atividade enzimatica. Calcule a taxa da atividade enzima¬ 
tica em que a inclinaęao no grafico e mais ingreme. (c) Voce 
consegue imaginar uma explicaęao 
biológica para o padrao observado? 

5. Se o nh/el de aęucar no seu sangue 
e baixo pela falta de refeięao, qual 
reaęao (discutida neste exercicio) 
ocorrera em suas celulas hepaticas? 

Escreva por extenso a reaęao e 
coloque o nome da enzima sobre a 
seta da reaęao. Como essa reaęao 
afetara o nh/el de aęucar no seu 
sangue? 

Dados de S. R. Commerford et al., Diets enriched in sucrose or fat 
increase gluconeogenesis and G-6-Pase but not basal glucose production 
in rats. American Journal of Physiology-Endocrinology and Metabolism 
283:E545-E555 (2002). 


ca rompe as ligaęóes de hidrogenio, as ligaęóes iónicas e 
outras interaęóes fracas que estabilizam a forma ativa da 
enzima, ate a molecula de proteina finalmente desnaturar. 
Cada enzima tem uma temperatura ótima em que a taxa 
de reaęao e maxima. Essa temperatura permite o maior 
numero de colisóes moleculares e a conyersao mais rapi- 
da de substratos em produtos, sem desnaturar a enzima. 
A maioria das enzimas humanas possui temperatura ótima 
em torno de 35 a 40°C (próximo a temperatura do corpo 
humano). As bacterias termofilicas que vivem em fontes 
termais contem enzimas com temperaturas ótimas de 70°C 
ou mais (Figura 8.17a). 

Assim como cada enzima possui uma temperatu¬ 
ra ótima, tambem existe um pEl no qual ela e mais ativa. 
Os valores ótimos de pEl para a maior parte das enzimas 
estao na faixa de pEl 6 a 8, mas ha exceęóes. A pepsina, 
por exemplo, enzima digestiya do estómago humano, fun- 
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Temperatura ótima para 
enzimas humanas 
tipicas (37°C) 


Temperatura ótima para 
enzimas de bacterias 

termofilicas 
(tolerantes a 
altas tempe- 
raturas) (77°C) 



(a) 


40 60 80 

Temperatura (°C) 

Temperatura ótima para duas enzimas 



(b) pH ótimo para duas enzimas 

▲ Figura 8.17 Fatores ambientais afetando a atividade en- 
zimatica. Cada enzima possui (a) temperatura e (b) pH ótimos que 
favorecem a forma mais ativa da molecula proteica. 


DESENHE 


Considerando que um lisossomo maduro tem um pH 
interno em torno de 4,5, desenhe u ma curva no grafico (b) mos- 
trando o que voce prediria para uma enzima lisossómica quanto ao 
seu pH ótimo. 


ciona melhor com pH 2. Um meio tao acido desnatura a 
maior parte das enzimas, mas a pepsina e adaptada para 
manter sua estrutura tridimensional funcional no ambien- 
te acido do estómago. A tripsina, ao contrario, enzima di- 
gestiva existente no ambiente alcalino do intestino huma- 
no, possui pH ótimo de 8 e seria desnaturada no estómago 
(Figura 8.17b). 

Cofatores 

A maioria das enzimas necessita de moleculas auxiliares 
nao proteicas para sua atividade catalitica. Esses adjuvan- 
tes, chamados de cofatores, podem estar fortemente liga- 
dos a enzima de modo permanente ou podem se ligar de 
maneira fraca e reversivel com o substrato. Os cofatores 
de algumas enzimas sao inorganicos, como os atomos me- 
talicos zinco, ferro e cobre na forma iónica. Se o cofator 
for uma molecula organica, ele sera mais especificamente 
chamado de coenzima. A maior parte das vitaminas e im- 
portante nutricionalmente porąue age como coenzimas, 
ou como materia-prima com a qual as coenzimas serao 
sintetizadas. 

Inibidores enzimaticos 

Alguns compostos ąuimicos inibem seletivamente a aęao 
de enzimas especificas. As vezes, o inibidor se liga a en¬ 


zima por ligaęóes covalentes, e nesse caso normalmente 
a inibięao e irreversiveL Contudo, muitos inibidores enzi¬ 
maticos se ligam as enzimas por interaęóes fracas; nesses 
casos, a inibięao e reversivel. Alguns inibidores reversiveis 
se parecem com a molecula de substrato e competem pelo 
sitio ativo (Figura 8.18a e b). Esses imitadores, chamados 
de inibidores competitivos, diminuem a produtividade 
da enzima, impedindo que os substratos entrem nos sitios 
ativos. Esse tipo de inibięao pode ser superado mediante 
aumento da concentraęao de substrato; assim, a medida 
que os sitios ativos vao ficando disponiveis, existem mais 
moleculas de substrato do que de inibidor para ganhar a 
entrada nos sitios. 

Os inibidores nao competitivos, ao contrario, nao 
competem diretamente com o substrato para se ligar no 
sitio ativo da enzima (Figura 8.18c). Em vez disso, eles 
impedem as reaęóes enzimaticas mediante ligaęao a uma 
outra parte da enzima. Essa interaęao provoca mudanęa no 
formato da molecula de enzima, de modo que o sitio ativo 
perca eficiencia como catalisador da conversao de substra¬ 
to em produto. 

Com frequencia, toxinas e venenos sao inibidores en¬ 
zimaticos irreversiveis. Um exemplo e o sarin, gas que atua 
sobre o sistema nervoso e que provocou a morte e ferimen- 
tos em muitas pessoas quando foi liberado por terroristas 


▼ Figura 8.18 Inibięao da atividade enzimatica. 



(b) Inibięao competitiva 


Um inibidor 
competitivo imita o 
substrato, competindo 
pelo sitio ativo. 

jml j ^ Inibidor 
— competitivo 


(c) Inibięao nao competitiva 


Um inibidor nao 
competitivo se liga a 
enzima fora do sitio 
ativo, alterando a 
forma da enzima; 
assim, mesmo que o 
substrato consiga se 
ligar, o sitio ativo e 
pouco eficiente para 
promover a catalise. 
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no metro de Tóąuio em 1995. Essa peąuena molecula se 
liga covalentemente ao grupo R do aminoacido serina, que 
faz parte do sitio ativo da acetilcolinesterase, importan- 
te enzima do sistema nervoso. Outros exemplos incluem 
os pesticidas DDT e paration, inibidores de importantes 
enzimas do sistema nervoso. Por firn, muitos antibióticos 
sao inibidores de enzimas especificas nas bacterias. A pe- 
nicilina, por exemplo, bloąueia o sitio ativo de urna enzima 
que muitas bacterias utilizam para fabricar suas paredes 
celulares. 

Evoluęao das enzimas 

Ate agora, os bioquimicos descobriram e de- 
nominaram mais de 4 mil enzimas diferentes em varias es- 
pecies, provavelmente urna fraęao muito pequena de todas 
as enzimas. Como se origina essa impressionante profusao 
de enzimas? As enzimas, em sua maioria, sao proteinas, as 
quais sao codificadas por genes. Urna mudanęa permanen- 
te em um gene, conhecida como mutaęao , pode resultar em 
urna proteina com um ou mais aminoacidos modificados. 
No caso de urna enzima, se os aminoacidos modificados 
estiverem no sitio ativo ou em alguma outra regiao funda- 
mental, a enzima alterada pode ter nova atividade ou pode 
ligar-se a um substrato diferente. Sob condięóes ambientais 
em que a nova funęao beneficia o organismo, a seleęao na- 
tural tenderia a favorecer a forma mutada do gene, causan- 
do sua persistencia na populaęao. Esse modelo simplificado 
e geralmente aceito como a principal maneira pela qual a 
multiplicidade de enzimas diferentes originou-se durante 
os ultimos bilhóes de anos de historia da vida. 

Por meio de um procedimento laboratorial que imita 
a evoluęao em populaęóes naturais, os pesquisadores tern 
coletados dados que respaldam esse modelo. Um grupo 
testou se o funcionamento de urna enzima denominada ga- 
lactosidase (3 poderia mudar ao longo do tempo em popu¬ 
laęóes da bacteria Escherichia coli . Essa enzima decompóe 
a lactose (um dissacarideo) nos aęucares simples glicose e 
galactose. Empregando tecnicas moleculares, os pesquisa- 
dores introduziram mutaęóes aleatórias em genes de E. coli 
e, após, testaram a capacidade das bacterias em decompor 
um dissacarideo ligeiramente diferente (com o aęucar fuco- 
se no lugar de galactose). No finał do experimento, a enzi¬ 
ma “evoluida” ligou-se a um novo substrato varias centenas 
de vezes mais fortemente e o decompós 10 a 20 vezes mais 
rapido em comparaęao a enzima original. 

Os pesquisadores constataram que seis aminoacidos 
se modificaram na enzima alterada nesse experimento. 
Dois desses aminoacidos modificados estavam no sitio 
ativo, dois estavam nas proximidades e dois estavam na 
superficie da proteina (Figura 8.19). Esse experimento e 
outros semelhantes reforęam a noęao de que algumas mu- 
danęas podem realmente alterar a funęao enzimatica. 


REVISAO DO CONCEITO 8.4 

1. Inumeras reaęóes espontaneas ocorrem com muita lentidao. 
Por que todas as reaęóes espontaneas nao ocorrem instan- 
taneamente? 



Dois aminoacidos modificados foram 
encontrados perto do sitio ativo. 


Sitio ativo 


Dois aminoacidos modificados Dois aminoacidos modificados 

foram encontrados no sitio foram encontrados sobre a 

ativo. superficie. 

A Figura 8.19 Imitando a evoluęao de uma enzima com 
urna nova funęao. Após sete rodadas de mutaęao e seleęao em 
laboratório, galactosidase (3"evoluiu" para uma enzima especializa- 
da em decompor um aęucar diferente da lactose. Este modelo em 
fitas mostra uma subunidade da enzima alterada; seis aminoacidos 
eram diferentes. 


2. Por que as enzimas atuam somente sobre substratos especi- 
ficos? 


3. 


4. 


_ O malonato e um inibidor da enzima sucinato 

desidrogenase. O que voce faria para determinar se o malo¬ 
nato e inibidor competitivo ou nao competitivo? 


EHEEEHB Na natureza, que condięóes poderiam 
levar a seleęao natural que favoreęa bacterias com enzimas 
capazes de decompor o dissacarideo contendo fucose dis- 
cutido acima? No Capitulo 12, ver a discussao sobre sele¬ 
ęao natural. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 8.5 

A regulaęao da atividade enzimatica ajuda o 
controle do metabolismo 

Se todas as rotas metabólicas celulares ficassem operacio- 
nais simultaneamente haveria um caos quimico. A capa¬ 
cidade da celula em regular suas rotas metabólicas, con- 
trolando quando e onde as varias enzimas estao ativas, e 
intrinseca ao processo da vida. Isso e feito ou Ugando e des- 
ligando os genes que codificam enzimas especificas (como 
vamos discutir na Unidade III) ou, como discutimos aqui, 
regulando a atividade das enzimas assim que elas sao pro- 
duzidas. 


Regulaęao alosterica das enzimas 

Em muitos casos, as moleculas que naturalmente regulam 
a atividade enzimatica na celula tern comportamento um 
tanto parecido com inibidores nao competitivos reversi- 
veis (ver Figura 8.18c): essas moleculas reguladoras modi- 
ficam a forma da enzima e o funcionamento do sitio ativo 
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se ligando em algum ponto da molecula, por interaęóes 
nao covalentes. A expressao regulaęao alosterica e utili- 
zada para descrever qualquer caso em que o funcionamen- 
to da proteina em algum ponto e afetado pela ligaęao de 
urna molecula reguladora a um local separado. Isso pode 
resultar tanto na inibięao quanto na ativaęao da atividade 
enzimatica. 

Ativaęao e inibięao alostericas 

A maioria das enzimas reguladas alostericamente e com- 
posta por duas ou mais subunidades, cada qual com urna 
cadeia polipeptidica e seu próprio sitio ativo. O complexo 
inteiro oscila entre duas diferentes formas, urna catalitica- 
mente ativa e outra inativa (Figura 8.20a). No tipo mais 
simples de regulaęao alosterica, urna molecula reguladora 
ativadora ou inibidora se liga ao sitio regulador (algumas 
vezes denominado sitio alosterico), frequentemente loca- 
lizado na ligaęao entre as subunidades. A ligaęao de um 
ativador ao sitio regulador estabiliza a forma que possui 
sitios ativos funcionais, enquanto a ligaęao de um inibidor 
estabiliza a forma inativa da enzima. As subunidades de 
urna enzima alosterica estao ajustadas entre si, de modo 
que urna yariaęao na conformaęao de urna subunidade e 
transmitida a todas as outras. Com essa interaęao de subu¬ 
nidades, urna unica molecula ativadora ou inibidora que se 
liga a um sitio regulador ira afetar todos os sitios ativos de 
todas as subunidades. 

Flutuaęóes na concentraęao de reguladores podem 
levar a um padrao sofisticado de resposta na atividade de 
enzimas celulares. Os produtos da hidrólise do ATP (ADP 
e Pi), por exemplo, desempenham um papel importante 
no balanceamento do fluxo entre as rotas anabólicas e 
catabólicas por seus efeitos sobre enzimas-chave. O ATP 
se liga alostericamente a muitas enzimas catabólicas, di- 
minuindo a afinidade destas com o substrato e inibindo, 
assim, a sua atividade. O ADP, contudo, funciona como 
ativador das mesmas enzimas. Isso e lógico, urna vez que 
o catabolismo funciona na regeneraęao do ATP. Se a pro- 
duęao de ATP ficar defasada em relaęao ao consumo, o 
ADP se acumula e ativa as enzimas que aceleram o ca¬ 
tabolismo, produzindo mais ATP. Se o fornecimento de 
ATP exceder a demanda, o catabolismo retarda, a medida 
que as moleculas de ATP se acumulam e se ligam as mes¬ 
mas enzimas, inibindo-as. (Veremos exemplos especificos 
desse tipo de regulaęao, quando estudarmos a respiraęao 
celular no próximo capitulo.) ATP, ADP e outras molecu¬ 
las relacionadas tambem afetam enzimas-chave em rotas 
anabólicas. E desse modo que as enzimas alostericas con- 
trolam as velocidades de reaęóes essenciais nos dois tipos 
de rotas metabólicas. 

Em outro tipo de ativaęao alosterica, urna molecula de 
substrato que se liga a um sitio ativo em urna enzima com 
multiplas subunidades desencadeia urna mudanęa de for¬ 
ma em todas as subunidades, aumentando desse modo a 
atividade catalitica em outros sitios ativos (Figura 8.20b). 
Esse mecanismo, denominado cooperatividade, amplifica 
a resposta das enzimas ao substrato: urna molecula de subs¬ 
trato prepara a enzima para atuar sobre outras moleculas 


▼ Figura 8.20 Regulaęao alosterica da atividade enzi¬ 
matica. 


(a) Ativadores e inibidores alostericos 


Ativador alosterico 
estabiliza a forma ativa. 


Enzima alosterica com Sitio ativo 
quatro subunidades (um de quatro) 



. , x /-uivciuui 

de quatro) 

Forma ativa Forma ativa estabilizada 


Oscilaęao 

Sitio ativo 
nao funcional 



Forma inativa 


O inibidor alosterico 
estabiliza a forma inativa. 



Forma inativa estabilizada 


Em baixas concentraęóes, os ativadores e os inibidores se dissociam 
da enzima. A enzima, entao, pode oscilar novamente. 


(b) Cooperatividade: outro tipo de atividade alosterica 

A ligaęao de urna molecula de substrato 
ao sitio ativo de urna subunidade trava 
todas as subunidades na forma ativa. 



Forma inativa Forma ativa estabilizada 


A forma inativa mostrada a esquerda oscila com a forma ativa, 
quando esta nao estiver estabilizada pelo substrato. 


de substrato com mais facilidade. A cooperatividade e con- 
siderada urna regulaęao “alosterica”, pois a ligaęao do subs¬ 
trato a um sitio ativo afeta a catalise em outro sitio ativo. 

Embora a hemoglobina nao seja urna enzima (ela trans- 
porta 0 2 ), estudos classicos sobre hemoglobina elucidaram 
o principio da cooperatividade. A hemoglobina e composta 
por quatro subunidades, cada qual com um sitio de ligaęao 
com o oxigenio (ver Figura 5.18). A ligaęao de urna molecula 
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de oxigenio a cada sitio de ligaęao aumenta a afinidade por 
oxigenio dos sitios de ligaęao remanescentes. Dessa forma, 
ąuando o oxigenio estiver em altas concentraęóes, como nos 
pulmóes ou nas branąuias, a afinidade da proteina por oxige- 
nio aumenta a medida que mais sitios de ligaęao forem sendo 
preenchidos. Em tecidos desprovidos de oxigenio, entretan- 
to, a liberaęao desse gas diminui a sua afinidade por outros 
sitios de ligaęao, resultando na liberaęao em que ele for mais 
necessario. A cooperatividade atua similarmente em enzimas 
com multiplas subunidades que foram estudadas. 

Retroinibięao 

Quando o ATP inibe alostericamente urna enzima da rota 
de geraęao dessa molecula, o resultado e a retroinibięao, 
um modo comum de controle metabólico. Na retroinibi¬ 
ęao, urna rota metabólica e interrompida pela ligaęao inibi- 
dora do seu produto finał a urna enzima que atua em etapa 
anterior da rota. A Figura 8.21 mostra um exemplo desse 
mecanismo de controle operando sobre urna rota anabóli- 
ca. Algumas celulas utilizam urna rota de cinco etapas para 
sintetizar o aminoacido isoleucina a partir de treonina, 
outro aminoacido. A medida que se acumula, a isoleucina 
desacelera sua própria sintese, mediante inibięao alosterica 
da enzima da primeira etapa da rota. A retroinibięao impe- 
de a celula de produzir mais isoleucina que o necessario e, 
assim, de desperdięar recursos quimicos. 


0 sitio ativo 
esta disponh/el; 
o processo 
pode prosseguir 



A isoleucina 
e totalmente 
utilizada 
pela celula 


/ 

A isoleucina 
se liga 
ao sitio 
alosterico 


Substrato 
/ inicial 
(treonina) 


^^Treonina 
no sitio ativo 


Enzima 1 
(treonina 
desaminase) 



0 sitio ativo 
da enzima ' 
nao e mais 
capaz de 
catalisar a 
conversao da 
treonina no 
intermediario 
A; a rota esta 
blogueada 


Intermediario B 


Enzima 3 


Intermediario C 


Intermediario D 



envolvidas em um estagio 


da respiraęao celular. 

As enzimas de 
outro estagio da 
respiraęao celular estao 
incrustadas na membrana 
interna da crista. 



E 


A Figura 8.22 Organelas e organizaęao estrutural do me- 
tabolismo. Organelas como esta mitocóndria (MET) contem en¬ 
zimas que executam funęóes especfficas, neste caso a respiraęao 
celular. 


Localizaęao das enzimas no interior da celula 

A celula nao e só um depósito de compostos quimicos 
com milhares de enzimas e substratos misturados alea- 
toriamente. A celula e compartimentada, e as estruturas 
celulares auxiliam a organizar as rotas metabólicas. Em al- 
guns casos, um grupo de enzimas das varias etapas de urna 
rota metabólica esta reunido em um unico complexo mul- 
tienzimatico. A disposięao facilita a sequencia de reaęóes, 
com o produto da primeira enzima se tornando substrato 
para a enzima adjacente no complexo, e assim por diante, 
ate que o produto finał seja liberado. Algumas enzimas e 
complexos enzimaticos possuem lugar fixo dentro da celu¬ 
la e atuam como componentes estruturais de certas mem- 
branas. Outras estao em soluęao, envoltas por membranas 
de organelas eucarióticas, cada qual com seu próprio meio 
quimico interno. Nas celulas de eucariotos, por exemplo, 
as enzimas da respiraęao celular tern locais especificos 
dentro da mitocóndria (Figura 8.22). 

Neste capitulo, voce estudou que o metabolismo, o 
conjunto de interseęóes das rotas quimicas caracteristicas 
da vida, e urna interaęao de milhares de moleculas celu¬ 
lares de diferentes tipos. No próximo capitulo, explorare- 
mos a respiraęao celular, a importante rota catabólica que 
decompóe moleculas organicas, liberando energia para os 
processos fundamentais da vida. 


REVISAO DO CONCEITO 8.5 


V 


Enzima 5 



Produto finał 
(isoleucina) 


1. Como um ativador e um inibidor tern efeitos diferentes sobre 
urna enzima regulada alostericamente? 

2. A regulaęao da sintese de isoleucina e um exemplo de retroi¬ 
nibięao de urna rota anabólica. Considerando isso, explique 
como o ATP pode estar envolvido na retroinibięao de urna 
rota catabólica. 


▲ Figura 8.21 Retroinibięao na sintese de isoleucina. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 8 . 1 

0 metabolismo de um organismo transforma materia 
e energia de acordo com as leis da termodinamica 
(p.142-145) 

• O metabolismo e o conjunto de reaęóes ąuimicas que ocorrem em 
um organismo. As enzimas catalisam reaęóes na interseęao das ro- 
tas metabólicas, que podem ser catabólicas (degradaęao de mole- 
culas, liberando energia) ou anabólicas (construęao de moleculas, 
consumindo energia). 

• Energia e a capacidade de provocar mudanęa; algumas formas de 
energia realizam trabalho movimentando materia. A energia cine- 
tica esta associada com o movimento e inclui a energia termica, 
associada com o movimento aleatório de atomos ou moleculas. 
O calor e a energia termica na transferencia de um objęto para ou- 
tro. A energia potencial esta relacionada com a localizaęao ou a 
estrutura da materia e inclui a energia quimica retida pela mole- 
cula devido a sua estrutura. 

• A primeira lei da termodinamica, conseryaęao de energia, esta- 
belece que a energia nao e criada nem destruida, apenas transferi- 
da ou transformada. A segunda lei da termodinamica estabelece 
que os processos espontaneos, aqueles que nao necessitam de 
aporte externo de energia, aumentam a entropia (desordem) do 
universo. 

| Explique como a estrutura altamente organizada de uma celula nao 
entra em conflito com a segunda lei da termodinamica. 

CONCEITO 8.2 

A variaęao de energia livre nos diz se a reaęao ocorre 
ou nao espontaneamente (p. 145-148) 

• A energia livre de um sistema vivo e aquela que pode realizar 
trabalho nas condięóes celulares. A yariaęao de energia livre (AG) 
durante os processos biológicos esta diretamente relacionada com 
a yariaęao de entalpia (A//) e com a yariaęao de entropia (AS): 
AG = AH -TAS. Os organismos vivem a custa de energia livre. Um 
processo espontaneo ocorre sem aporte de energia; durante uma 
mudanęa espontanea, a energia livre diminui e a estabilidade do 
sistema aumenta. Na estabilidade maxima, o sistema esta em equi- 
librio e nao pode realizar trabalho. 

• Em uma reaęao quimica exergónica (espontanea), os produtos tern 
menos energia livre que os reagentes (-AG). Reaęóes endergó- 
nicas (nao espontaneas) necessitam de aporte de energia (+AG). 
A adięao de reagentes e a remoęao dos produtos finais evitam que o 
metabolismo alcance o equilibrio. 

| Explique o significado de cada componente na equaęao para a va- 
riaęao de energia livre de uma reaęao quimica espontanea. Por que as 
reaęóes espontaneas sao importantes no metabolismo de uma celula? 

CONCEITO 8.3 

A molecula de ATP fornece energia para o trabalho 
celular acoplando reaęóes exergónicas com reaęóes 
endergónicas (p. 148-151) 

• O ATP e a molecula que transporta energia na celula. A hidrólise 
do seu grupo fosfato terminal gera ADP e (§). e libera energia livre. 

• Pelo acoplamento de energia, a hidrólise do ATP aciona as rea¬ 
ęóes endergónicas por meio da transferencia do grupo fosfato para 
reagentes especificos, formando um intermediario fosforilado 


mais reativo. A hidrólise do ATP (algumas vezes com fosforilaęao 
de proteinas) tambem provoca mudanęas no formato e na afinida- 
de de ligaęao das proteinas motoras e de transporte. 

• As rotas catabólicas levam a regeneraęao do ATP a partir de 
ADP + ©t. 

| Descreva o c/c/o do ATP: como o ATP e usado e regenerado em uma 
celula? 

CONCEITO 8.4 

As enzimas aceleram as reaęóes do metabolismo 
diminuindo as barreiras de energia (p. 151-157) 

• Em uma reaęao quimica, a energia necessaria para romper as liga- 
ęóes dos reagentes e a energia de ativaęao, E A . 

• As enzimas diminuem a barreira da E A . 



• Cada enzima tern um sitio ativo unico que se liga a um ou mais 
substratos, os reagentes sobre os quais ela age. A enzima muda le- 
yemente de forma quando se liga ao substrato (ajuste induzido). 

• O sitio ativo pode diminuir a barreira da E A de varios modos: orien- 
tando corretamente os substratos, tensionando suas ligaęóes, pro- 
porcionando um microambiente favoravel e ate mesmo se ligando 
covalentemente com o substrato. 

• Cada enzima tern pH e temperatura ótimos. Os inibidores reduzem 
a atiyidade da enzima. Um inibidor competitivo se liga ao sitio 
ativo, ao passo que um inibidor nao competitivo se liga em algum 
outro sitio na enzima. 

• A seleęao natural, atuando sobre organismos com enzimas modi- 
ficadas, e responsavel pela diversidade enzimatica encontrada nos 
seres vivos. 

| Como as barreiras de energia de ativaęao e as enzimas aj udam a 
manter a organizaęao estrutura! e metabólica da vida? 

CONCEITO 8.5 

A regulaęao da atividade enzimatica ajuda o controle 
do metabolismo (p. 157-159) 

• Muitas enzimas sao sujeitas a regulaęao alosterica: moleculas 
reguladoras, tanto ativadoras quanto repressoras, se ligam a sitios 
reguladores especificos, afetando a forma e a funęao da enzima. Na 
cooperatiyidade, a ligaęao de uma molecula de substrato estimula 
a ligaęao ou a atiyidade em outros sitios ativos. Na retroinibięao, o 
produto finał de uma rota metabólica inibe alostericamente a enzi¬ 
ma de uma etapa anterior da rota. 

• Algumas enzimas estao agrupadas em complexos, outras estao in- 
corporadas em membranas e ainda outras estao localizadas dentro 
de organelas, aumentando a eficiencia dos processos metabólicos. 

] Quais papeis a regulaęao alosterica e a retroinibięao desempenham 
no metabolismo de uma celula? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\l(VEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Escolha o par de termos que completa corretamente a sentenęa: 

Catabolismo esta para anabolismo, assim como_esta 

para_. 

a. exergónico; espontaneo. 

b. exergónico; endergónico. 

c. energia livre; entropia. 

d. trabalho; energia. 

2. A maioria das celulas nao pode utilizar calor para realizar traba¬ 
lho porąue: 

a. calor nao envolve transferencia de energia. 

b. as celulas nao tern muita energia termica; elas sao relativa- 
mente frias. 

c. a temperatura normalmente e uniforme em toda a celula. 

d. calor nunca pode ser utilizado para realizar trabalho. 

3. Qual dos processos metabólicos abaixo pode ocorrer sem entra- 
da de energia proveniente de algum outro processo? 

a. ADP + ©j —* ATP + H 2 0. 

b. C 6 H 12 O ó + 6 0 2 —> 6 C0 2 + 6 H 2 0. 

c. 6 C0 2 + 6 H 2 0 —> C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 . 

d. aminoacidos —> proteinas. 

4. Se urna enzima em soluęao estiver saturada com substrato, a ma- 
neira mais eficiente de obter mais rapida conversao de produtos e: 

a. adicionar mais enzima. 

b. aąuecer a soluęao a 90°C. 

c. adicionar mais substrato. 

d. adicionar um inibidor nao competitivo. 

5. Algumas bacterias sao ativas metabolicamente em fontes ter- 
mais porąue: 

a. sao capazes de manter sua temperatura interna mais fria. 

b. altas temperaturas tornam a catalise desnecessaria. 

c. suas enzimas tern temperatura ótima alta. 

d. suas enzimas sao completamente insensiveis a temperatura. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. O que aconteceria se urna enzima fosse adicionada a urna solu¬ 
ęao em que substrato e produto estivessem em eąuilibrio? 

a. Sera formado substrato adicional. 

b. A reaęao mudara de endergónica para exergónica. 

c. A energia livre do sistema mudara. 

d. Nada; a reaęao continuara em eąuilibrio. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

7. Utilizando urna serie de setas, desenhe as reaęóes 

da rota metabólica descrita pelas seguintes afirmaęóes, depois 
responda a pergunta ao finał. Utilize setas yermelhas e sinais de 
menos para indicar inibięao. 


L pode formar M ou N. 
M pode formar O. 


O pode formar P ou R. 


P pode formar Q. 
R pode formar S. 


O inibe a reaęao de L para formar M. 
Q inibe a reaęao de O para formar P. 


S inibe a reaęao de O para formar R. 


Qual reaęao prevaleceria se Q e S estivessem presentes na celula 
em alta concentraęao? 

a. L—»M. 

b. M —» O. 

c. L—»N. 

d. O^P. 

8 . CONEXAO EVOLUTIVA 

O recente reaparecimento do “design inteligente” antievolucio- 
nista defende que as rotas metabólicas sao muito complexas 
para terem evoluido, pois todos os passos intermediarios de 
urna dada rota precisam estar presentes para produzir o produ¬ 
to finał. Critiąue este argumento. Como voce poderia utilizar a 
diversidade de rotas metabólicas que geram produtos iguais ou 
similares para sustentar seu ponto de vista? 


10 . 


PESOUISA CIENTIFICA 

Urna pesąuisadora desenvolveu um ensaio para 
medir a atividade de urna importante enzima presente nas ce¬ 
lulas hepaticas desenvolvidas em meio de cultura. Ela adiciona o 
substrato da enzima a um recipiente com celulas e, após, mede 
o aparecimento dos produtos da reaęao. Os resultados sao plo- 
tados em um grafico com a ąuantidade de produto no eixo y e 
o tempo no eixo x. A pesąuisadora percebeu ąuatro regióes no 
grafico. Por um peąueno periodo de tempo, nao aparece produ¬ 
to (seęao A). Logo a seguir (seęao B) a velocidade da reaęao e 
alta (a inclinaęao da curva e grandę). Após certo tempo a reaęao 
diminui gradativamente (seęao C). Por firn, a linha do grafico 
torna-se horizontal. Desenhe e caracterize o grafico e proponha 
um modelo para explicar os eventos moleculares que ocorrem 
em cada estagio desse perfil de reaęao. 

ESCREVA SOBRE UM TEMA: ENERGIA E MATERIA 


A vida reąuer energia. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras) 
descreva os principios basicos da bioenergetica em urna celula 
animal. Quao diferentes sao o fluxo e a transformaęao de energia 
em urna celula fotossintetizante? Inclua em sua discussao os pa- 
peis do ATP e das enzimas. 



Explique o que esta acontecendo nesta fotografia, em termos 
de energia cinetica e energia potencial. Inclua as conversóes 
de energia que ocorrem ąuando os pinguins comem peixes e 
retornam para o alto da geleira. Descreva os papeis do ATP e 
das enzimas nos processos moleculares subjacentes, incluindo 
o que acontece com a energia livre de algumas das moleculas 
envolvidas. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 











Celular 
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Rotas catabólicas produzem 
energia oxidando combus- 
tiveis organicos 

A glicólise obtem energia 
quimica oxidando glicose a 
piruvato 

Após a oxidaęao do piruva- 
to, o ciclo do acido citrico 
completa a oxidaęao que 
produz energia a partir de 
moleculas organicas 

Durante a fosforilaęao 
oxidativa / a quimios- 
mose acopla o transpor- 
te de eletrons a sintese 
de ATP 

Fermentaęao e respiraęao 
anaeróbia capacitam as ce- 
lulas a produzir ATP sem o 
uso de oxigenio 

A glicólise e o ciclo do 
acido citrico conectam-se 
a diversas outras rotas 
metabólicas 


A Figura 9.1 Como estas folhas fornecem energia para 
o trabalho vital da girafa? 


Vida e trabalho 


A s celulas vivas reąuerem aporte de energia a partir de fontes externas para 
realizarem suas diversas tarefas - por exemplo, sintese de polimeros, 
bombeamento de substancias atraves de membranas, movimento e reprodu- 
ęao. A girafa na Figura 9.1 obtem energia para suas celulas se alimentando de 
plantas; alguns animais alimentam-se de outros organismos que se alimentam 
de plantas. 

A energia armazenada nas moleculas organicas dos alimentos vem fun- 
damentalmente do sol. A energia flui para dentro de um ecossistema como 
luz solar e sai como calor (Figura 9.2). Por outro lado, os elementos ąuimicos 
essenciais para vida sao reciclados. Fotossintese gera oxigenio e moleculas or¬ 
ganicas utilizados pelas mitocóndrias de eucariotos (incluindo plantas e al- 
gas) como combustivel para respiraęao celular. A respiraęao decompóe esse 
combustivel, gerando ATP. Os produtos que sobram desse tipo de respiraęao, 
dióxido de carbono e agua, sao as materias-primas para a fotossintese. 

Neste capitulo, consideraremos como celulas colhem a energia quimica 
armazenada em moleculas organicas e a utilizam para gerar ATP, a molecula 
que aciona grandę parte do trabalho celular. Após a apresentaęao de alguns 
conceitos basicos sobre respiraęao, enfocaremos tres rotas-chave da respi¬ 
raęao: a glicólise, o ciclo do acido citrico e a fosforilaęao oxidativa. Tambem 
abordaremos a fermentaęao, urna rota um pouco mais simples acoplada a gli¬ 
cólise que tern raizes evolutivas mais profundas. 
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Energia 

luminosa 


ECOSSISTEMA 


iii 



CO-, + H,0 n “ doro P |aste Moleculas + 


Respiraęao celular 

nas mitocóndrias 



orgamcas 



ATP fornece energia 
ATP para a maioria do 
trabalho celular 


Energia 

termica 


A Figura 9.2 Fluxo de energia e reciclagem quimica nos 
ecossistemas. Energia flui para dentro de um ecossistema como 
luz solar e fundamentalmente sai como calor, ao passo que os ele- 
mentos gumnicos essenciais para vida sao reciclados. 


CONCEITO 9.1 

Rotas catabólicas produzem energia 
oxidando combustiveis organicos 

As rotas metabólicas que liberam energia armazenada pela 
decomposięao de moleculas complexas sao chamadas de ro¬ 
tas catabólicas (ver Capitulo 8). A transferencia de eletrons 
tem um papel importante nessas rotas. Nesta seęao, consi- 
deraremos esses processos centrais para a respiraęao celular. 

Rotas catabólicas e produęao de ATP 

Os compostos organicos possuem energia potencial como 
resultado do arranjo de eletrons nas ligaęóes entre seus 
atomos. Compostos que conseguem participar de reaęóes 
exergónicas podem atuar como combustivel. Atraves da 
atividade enzimatica, urna celula degrada sistematicamente 
moleculas organicas complexas, ricas em potencial de ener¬ 
gia, em produtos residuais mais simples com menos ener¬ 
gia. Parte da energia retirada do estoque quimico pode ser 
usada para realizar trabalho; o resto e dissipado como calor. 

Um processo catabólico, a fermentaęao, e urna de- 
gradaęao parciał de aęucares que ocorre sem o uso de 
oxigenio. Entretanto, a mais eficiente rota catabólica e a 
respiraęao aeróbia, em que o oxigenio e consumido como 
reagente junto com combustivel organico (aerobic vem do 
grego aer , ar, e bios , vida). As celulas da maioria dos or- 
ganismos eucarióticos e de muitos procariotos conseguem 
realizar respiraęao aeróbia. Alguns procariotos utilizam 
outro tipo de substancia alem do oxigenio como reatan- 
tes, em um processo similar obtendo energia quimica sem 
utilizar o oxigenio; esse processo e chamado de respiraęao 
anaeróbia (o prefixo an- significa “sem”). Tecnicamente, o 
termo respiraęao celular inclui tanto o processo aeróbio 


como o anaerobio. Entretanto, ele originou-se como sinó- 
nimo para respiraęao aeróbia por causa do relacionamen- 
to desse processo com a respiraęao do organismo, na qual 
um animal inspira oxigenio. Portanto, respiraęao celular e 
comumente utilizada para se referir ao processo aeróbio, 
pratica que seguiremos na maior parte deste capitulo. 

Embora muito diferente no mecanismo, a respiraęao 
aeróbia e, a principio, similar a combustao da gasolina no 
motor de um automóvel, após a mistura do oxigenio com 
o combustivel (hidrocarbonetos). O alimento fornece o 
combustivel para respiraęao, e os subprodutos sao dióxi- 
do de carbono e agua. O processo geral pode ser resumido 
assim: 


Compostos 

organicos 


, _ . A . Dioxido de 
+ Oxigemo —> , 

& carbono 


+ Agua + Energia 


Os carboidratos, as gorduras e as proteinas do alimen¬ 
to podem ser processados e consumidos como combusti- 
vel, conforme discutiremos adiante no capitulo. Na dieta 
dos animais, urna fonte importante de carboidrato e o ami- 
do, um polissacarideo de reserya que pode ser degradado 
em subunidades de glicose (C 6 H 12 0 6 ). Aqui, vamos apren- 
der os passos da respiraęao celular seguindo a degradaęao 
do aęucar glicose: 


C 6 H 12 O ó + 60 2 —> 6C0 2 + 6H 2 0 + Energia (ATP + calor) 


Essa decomposięao de glicose e exergónica, possuin- 
do urna mudanęa de energia livre de - 686 kcal (2.870 kj) 
por mol de glicose decomposta (AG = - 686 kcal/mol). 
Lembre-se de que um AG negativo indica que os produtos 
da reaęao quimica armazenam menos energia que os rea- 
tantes, e que a reaęao pode ocorrer espontaneamente - em 
outras palavras, sem a adięao de energia. 

As rotas catabólicas nao movem diretamente os fla- 
gelos, nem bombeiam solutos atraves de membranas, po- 
limerizam monómeros ou realizam outra tarefa celular 
diretamente. O catabolismo esta conectado ao trabalho 
por um eixo quimico de aęao - ATP (ver Capitulo 8). Para 
continuar trabalhando, a celula deve regenerar seu estoque 
de ATP a partir de ADP e (P)i ( ver Figura 8.12). Para enten- 
der como a respiraęao celular alcanęa esse objetivo, vamos 
examinar o processos quimicos fundamentais conhecidos 
como oxidaęao e reduęao. 


Reaęóes redox: oxidaęao e reduęao 

Como as rotas catabólicas que decompóem glicose e ou- 
tros combustiveis organicos fornecem energia? A resposta 
baseia-se na transferencia de eletrons durante as reaęóes 
quimicas. A realocaęao dos eletrons libera energia armaze¬ 
nada nas moleculas organicas; essa energia e fundamental¬ 
mente utilizada para sintetizar ATP. 

0 principio redox 

Em muitas reaęóes quimicas, existe a transferencia de um 
ou mais eletrons ( e~) de um reatante para outro. Essas 
transferencias de eletrons sao chamadas de reaęóes oxi- 
daęao-reduęao, ou reaęóes redox, para abreyiar. Em urna 
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reaęao redox, a perda de eletrons de uma substancia e cha- 
mada de oxidaęao, e a adięao de eletrons para outra subs¬ 
tancia e conhecida como reduęao. (Observe que a adięao 
de eletrons e chamada de reduęao ; eletrons negativamente 
carregados adicionados a um atomo reduzem a ąuantidade 
de cargas positivas desse atomo.) Por meio de um exemplo 
simples, nao biológico, considere a reaęao entre os elemen- 
tos sódio (Na) e cloro (Cl) que formam o sal de cozinha: 


i-torna-se oxidado- 1 

(perde eletrons) I 

Na + Cl —> Na+ + 

I-torna-se reduzido — 

(ganha eletrons) 


ci¬ 

ur 


Podemos generalizar uma reaęao redox desta maneira: 


I-torna-se oxidado - 

Xe~ + Y —> 


“U 

X 


Ye~ 


- torna-se reduzido - 


Reagentes 

Produtos 

torna-se oxidado ™ 

"3 

CH 4 + 2 0 2 

— ► C0 2 + Energia + 2 H 2 0 

|i | 

ccs rorl i i -7 i #-l /-» -J 

*|* 

u « r « u n--n 

lvl 1 IO JC 1 CUU4.IUU 

- r - u _ • n _• _u 

n c. n 

w -ęr®-U- ww rl # c rl 

H 


Metano Oxigenio 

Dióxido de Agua 

(agente (agente 

carbono 

redutor) oxidante) 



▲ Figura 9.3 Combustao do metano como reaęao redox 
fornecedora de energia. A reaęao libera energia para o meio, 
porque os eletrons perdem energia potencial quando nao sao com- 
partilhados igualmente, passando mais tempo perto de atomos ele- 
tronegativos, como o oxigenio. 


Na reaęao generalizada, a substancia Xe~, o doador de ele¬ 
trons, e chamado de agente redutor; ele reduz Y, que acei- 
ta o eletron doado. A substancia Y, o aceptor de eletrons, e 
o agente oxidante; ele oxida Xe~ removendo seu eletron. 
Visto que a transferencia de eletrons necessita tanto de do¬ 
ador quanto de aceptor, a oxidaęao e reduęao sempre ocor- 
rem juntas. 

Nem todas as reaęóes redox envolvem a transferencia 
completa de eletrons de uma substancia para outra; algu- 
mas mudam o grau do compartilhamento de eletrons em 
ligaęóes covalentes. A combustao do metano, mostrada na 
Figura 9.3 na próxima pagina, e um exemplo. Os eletrons 
covalentes no metano sao compartilhados quase que igual¬ 
mente entre os atomos ligados, pois carbono e hidrogenio 
possuem quase a mesma afinidade por eletrons de valen- 
cia: sao quase igualmente eletronegativos (ver Capitulo 2). 
Todavia, quando o metano reage com o oxigenio, formando 
dióxido de carbono, eletrons acabam compartilhados menos 
igualmente entre o atomo de carbono e seus novos parceiros 
covalentes, os atomos de oxigenio, muito eletronegativos. 
Com efeito, o atomo de carbono “perde” parcialmente seus 
eletrons compartilhados; portanto, o metano e oxidado. 

Agora, vamos examinar o destino do reatante 0 2 . 
Os dois atomos da molecula de oxigenio (0 2 ) comparti- 
lham seus eletrons igualmente. Entretanto, quando o oxige- 
nio reage com o hidrogenio do metano formando agua, os 
eletrons das ligaęóes covalentes passam mais tempo perto 
do oxigenio (ver Figura 9.3). Na pratica, cada atomo de oxi- 
genio “ganha” parcialmente eletrons; entao, a molecula de 
oxigenio e reduzida. Por causa de sua alta eletronegativida- 
de, o oxigenio e um dos mais poderosos agentes oxidantes. 

Energia deve ser adicionada para puxar um eletron 
de um atomo para outro, assim como energia e necessaria 
para empurrar uma bola morro acima. Quanto mais ele- 
tronegativo for o atomo (quanto mais forte ele arrasta ele¬ 
trons), maior e a energia necessaria para retirar o eletron 
dele. Um eletron perde energia potencial quando muda de 
um atomo menos eletronegativo para outro mais eletrone- 
gativo, assim como a bola perde energia potencial quando 
rola morro abaixo. Portanto, uma reaęao redox que move 


eletrons para mais perto do oxigenio, como a queima (oxi- 
daęao) de metano, mesmo assim libera energia quimica 
que pode ser posta para trabalho. 

Oxidaęao de moleculas de combustivel organico 
durante a respiraęao celular 

A oxidaęao do metano pelo oxigenio e a principal reaęao 
de combustao que ocorre no queimador de um forno a gas. 
A combustao da gasolina no motor de um automóvel tam- 
bem e uma reaęao redox; a energia liberada move os pis- 
tóes. Entretanto, o processo redox fornecedor de energia 
de maior interesse dos biólogos e a respiraęao: a oxidaęao 
da glicose e de outras moleculas do alimento. Examine no- 
yamente a equaęao resumida da respiraęao celular, porem 
desta vez pense nela como processo redox: 

I-torna-se oxidado-^ 

C^EI^Og + 6 O 2 ^ 6 CO 2 + 6 H 2 O + Energia 

1 -torna-se reduzido-^ 

Como na combustao do metano ou da gasolina, o combus- 
tivel (glicose) e oxidado e o oxigenio e reduzido. Os eletrons 
perdem energia potencial ao longo do caminho, e energia 
e liberada. 

Em geral, moleculas organicas com abundancia de hi¬ 
drogenio sao excelentes combustiveis, porque suas ligaęóes 
sao fontes de eletrons, cuja energia pode ser liberada a me- 
dida que esses eletrons “decaem” no gradiente de energia 
quando sao transferidos ao oxigenio. A equaęao resumida 
para respiraęao indica que o hidrogenio e transferido da gli¬ 
cose para o oxigenio. Porem, o fato importante, nao visivel 
na equaęao resumida, e que o estado energetico dos ele¬ 
trons muda quando o hidrogenio (com seu eletron) e trans¬ 
ferido para o oxigenio. Na respiraęao, a oxidaęao da glicose 
transfere eletrons para um estado energetico menor, libe- 
rando energia que se torna disponivel para sintese de ATP. 

Os principais alimentos energeticos - carboidratos 
e gorduras - sao reservatórios de eletrons associados ao 
hidrogenio. Somente a barreira da energia de ativaęao con- 
tem o fluxo de eletrons para um estado energetico mais 
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baixo (ver Figura 8.14). Sem essa barreira, substancias 
alimentares como a glicose combinar-se-iam ąuase que 
imediatamente com o 0 2 . Quando fornecemos a energia 
de ativaęao por meio do consumo de glicose, ela ąueima no 
ar, liberando 686 kcal (2.870 kj) de calor por mol de glicose 
(cerca de 180 g). A temperatura corporal nao e suficiente 
para iniciar essa ąueima, evidentemente. Em vez disso, se 
voce ingerir certa ąuantidade de glicose, enzimas nas suas 
celulas irao baixar a barreira da energia de ativaęao, per- 
mitindo que o aęucar seja oxidado em urna serie de etapas. 

Coleta gradual de energia via NAD + e a 
cadeia de transporte de eletrons 

Se a energia fosse liberada de um combustivel de urna vez 
só, ela nao poderia ser aproveitada de maneira eficiente para 
o trabalho construtivo. Por exemplo, se um tanque de com- 
bustiyel explode, ela nao pode levar o carro muito longe. 
A respiraęao celular tambem nao oxida glicose em urna uni- 
ca etapa explosiva. Ao contrario, a glicose e outros combus- 
tiveis organicos sao decompostos em urna serie de etapas, 
cada urna catalisada por urna enzima. Nas etapas essenciais, 
eletrons sao removidos da glicose. Como e comum na rea¬ 
ęao de oxidaęao, cada eletron viaja com um proton - ou seja, 
como um atomo de hidrogenio. Os atomos de hidrogenio 
nao sao transferidos diretamente para o oxigenio; em vez 
disso, primeiro costumam ser passados a um carreador de 
eletrons, urna coenzima chamada de NAD + (nicotinamida 
adenina dinucleotideo, um deriyado da yitamina niacina). 
NAD + e bem apropriado como carreador de eletrons, pois 
pode facilmente alternar entre os estados oxidado (NAD + ) e 
reduzido (NADH). Como um aceptor de eletrons, o NAD + 
funciona como agente oxidante durante a respiraęao. 

Como o NAD + retem os eletrons da glicose e de ou- 
tras moleculas organicas presente nos alimentos? Enzimas 
chamadas desidrogenases removem um par de atomos 
de hidrogenio (dois eletrons e dois prótons) do substrato 


(glicose, neste exemplo), oxidando-o. A enzima entrega 
os dois eletrons junto com um proton para essa coenzima 
NAD + (Figura 9.4). O outro proton e liberado como ion 
hidrogenio (H + ) na soluęao circundante: 

H-Ć-OH + NAD + Desidrogenase > Ć=0 + NADH + H + 

I I 

Por receber dois eletrons (carregados negativamente), mas 
apenas um proton (carregado positivamente), o NAD + 
tern sua carga neutralizada quando e reduzido a NADH. 
O nome NADH mostra que o hidrogenio foi recebido na 
reaęao. NAD + e o mais yersatil aceptor de eletrons na res¬ 
piraęao celular e funciona em diversas etapas redox duran¬ 
te a decomposięao da glicose. 

Eletrons perdem muito pouco da sua energia poten- 
cial quando sao transferidos da glicose para o NAD + . Cada 
molecula de NADH formada durante a respiraęao repre- 
senta energia armazenada. Essa energia pode ser direcio- 
nada para produzir ATP quando os eletrons completam a 
“ąueda” no gradiente energetico de NADH a oxigenio. 

Como os eletrons extraidos da glicose e armazena- 
dos como energia potencial no NADH finalmente alcan- 
ęam o oxigenio? Isso ajudara a comparar a ąuimica redox 
da respiraęao celular com urna reaęao bem mais simples: 
a reaęao entre o hidrogenio e oxigenio para formar agua 
(Figura 9.5a). Misture H 2 e 0 2 , forneęa urna descarga ele- 
trica como energia de ativaęao, e os gases combinam ex- 
plosivamente. Na realidade, a combustao de H 2 liąuido e 
0 2 liąuido e aproveitada para ativar os motores principais 
de um ónibus espacial após seu lanęamento, impulsionan- 
do-o para a orbita. A explosao representa urna liberaęao da 
energia conforme os eletrons do hidrogenio “caem” mais 
perto de atomos de oxigenio eletronegativos. A respiraęao 
celular tambem une hidrogenio e oxigenio para formar 
agua, porem existem duas importantes diferenęas. Pri¬ 
meiro, na respiraęao celular, o hidrogenio que reage com o 


NAD + 



2 e~ + 2 H + 


Desidrogenase 


Reduęao do NAD + 
+ 2[H] — 

(do alimento) Oxidaęao do NADH 



2 e~ + H + 

\ NADH 




▲ Figura 9.4 NAD + como transportador de eletrons. O nome 
completo do NAD + , nicotinamida adenina dinucleotideo, descre- 
ve sua estrutura: a molecula consiste em dois nucleotfdeos ligados 
por seus grupos fosfatos (mostrados em amarelo). (A nicotinamida 
e urna base nitrogenada, embora nao esteja presente no DNA ou 
RNA; ver Figura 5.54.) A transferencia enzimatica de dois eletrons e 
um proton (H + ) de urna molecula organica do alimento para o NAD + 
reduz o NAD + a NADH: a maioria dos eletrons removidos do alimen¬ 
to e transferida inicialmente ao NAD + , formando NADH. 


Q Descreva as dife¬ 
renęas estruturais en¬ 
tre as formas oxidada 
e reduzida da nicoti¬ 
namida. 
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oxigenio e derivado de moleculas organicas, em vez de H 2 . 
Segundo, no lugar de ocorrer uma reaęao explosiva, a res¬ 
piraęao utiliza uma cadeia de transporte de eletrons para 
frear a ąueda de eletrons ao oxigenio em diversas etapas li- 
beradoras de energia (Figura 9.5b). Uma cadeia de trans¬ 
porte de eletrons consiste em varias moleculas, a maioria 
proteinas, incrustadas na membrana mitocondrial inter¬ 
na de celulas eucarióticas (e da membrana plasmatica de 
procariotos aeróbios). Eletrons removidos da glicose sao 
transportados pelo NADH ao “topo”, extremidade de ener¬ 
gia maxima da cadeia. Na parte “interior” a extremidade 
de energia minima, o 0 2 captura esses eletrons juntamente 
com o hidrogenio (H + ), formando agua. (Procariotos que 
respiram de forma anaeróbia tern um aceptor de eletrons 
no finał da cadeia que difere do 0 2 .) 

A transferencia dos eletrons a partir do NADH ate o 
oxigenio e uma reaęao exergónica, com mudanęa de ener¬ 
gia livre de -53 kcal (-222 kj/mol). Em vez dessa energia 
ser liberada e desperdięada em uma unica e explosiva etapa, 
os eletrons descem em cascata de uma molecula carreadora 
para a próxima em uma serie de reaęao redox, perdendo 
uma pequena quantidade de energia em cada etapa, ate 
finalmente alcanęarem o oxigenio, o aceptor finał de ele¬ 
trons, que tern grandę afinidade por eletrons. Cada car- 
reador do nivel “interior” e mais eletronegativo e, portan- 
to, mais capaz de oxidar do que o yizinho “superior”, com 
oxigenio na parte inferior da cadeia. Portanto, os eletrons 
transferidos da glicose pelo NAD + que e reduzido a NADH, 
caem um gradiente de energia na cadeia de transporte de 
eletrons ate uma posięao mais estavel no atomo oxigenio 
eletronegativo. Ou seja, o oxigenio puxa os eletrons para 
baixo da cadeia em uma queda produtora de energia analo- 
ga a gravidade que puxa objetos ladeira abaixo. 

h 2 + y 2 o 2 


Resumindo, durante a respiraęao celular, a maioria dos 
eletrons viaja seguindo a rota “ladeira abaixo”: glicose —> 
NADH —> cadeia de transporte de eletrons —> oxigenio. 
No finał deste capitulo, voce aprendera mais sobre como as 
celulas utilizam a energia liberada da queda exergónica dos 
eletrons para regenerar o estoque de ATP. Por enquanto, 
tendo visto os mecanismos redox basicos da respiraęao ce¬ 
lular, vamos examinar o processo inteiro pelo qual a ener¬ 
gia e gerada a partir de combustiveis organicos. 

As fases da respiraęao celular: uma previa 

A respiraęao e uma funęao cumulativa de tres fases meta- 
bólicas, listadas aqui em um esquema de cores utilizado 
ao longo do capitulo para lhe ajudar a ter uma noęao pa- 
noramica. 


GLICÓLISE (cor-código: azul ao longo do capitulo) 

OXIDAęAO DO PIRUVATO e CICLO DO ACIDO CITRICO 
(cor-código: cor de laranja) 

FOSFORILAęAO OXIDATIVA: transporte de eletrons e 
guimiosmose (cor-código: roxo) 


Em geral, os bioquimicos reservam o termo respiraęao ce¬ 
lular para as fases 2 e 3 combinadas. Neste texto, porem, 
incluimos a glicólise porque a maioria das celulas respi- 
rando, que obtem energia a partir da glicose, utilizam esse 
processo para produzir a materia-prima para o ciclo do 
acido citrico. 

Como diagramado na Figura 9.6, a glicólise e a oxi- 
daęao do piruvato, seguida pelo ciclo do acido citrico, 
sao as rotas catabólicas que degradam a glicose e outros 
combustiveis organicos. A glicólise, que ocorre no cito- 
sol, comeęa o processo de degradaęao 
quebrando a glicose em duas moleculas 
de um composto chamado de piruvato. 
Em eucariotos, o piruvato entra na mi- 
tocóndria e e oxidado a um composto 
chamado acetil-CoA, que entra no ci¬ 
clo do acido citrico. La, a degradaęao 
da glicose a dióxido de carbono e com- 
pletada. Em procariotos, esse processo 
ocorre no citosol. Aqui, a decomposi- 
ęao da glicose em dióxido de carbono 
e completa. Desse modo, o dióxido de 
carbono produzido pela respiraęao re- 
presenta fragmentos de moleculas or¬ 
ganicas oxidadas. 

Algumas etapas da glicólise e do 
ciclo do acido citrico sao reaęóes re- 
dox em que desidrogenases transferem 
eletrons a partir dos substratos ate o 
NAD + , formando NADH. Na terceira 
fasę da respiraęao, a cadeia de transpor¬ 
te de eletrons aceita os eletrons dos pro- 
dutos degradados das duas primeiras fa¬ 
ses (a maioria deles via NADH) e passa 
esses eletrons de uma molecula a outra. 
No finał da cadeia, os eletrons sao com- 



(a) Reaęao nao controlada 


2 H 


y 2 o. 



- Vz o. 


(b) Respiraęao celular 


▲ Figura 9.5 Introduęao a cadeia de transporte de eletrons. (a) A reaęao exergó- 
nica, de etapa unica, do hidrogenio com oxigenio para formar agua libera grandę quan- 
tidade de energia na forma de calor e de luz: uma explosao. (b) Na respiraęao celular, a 
mesma reaęao ocorre em fases: uma cadeia de transporte de eletrons freia a ,7 queda" 
dos eletrons nesta reaęao em uma serie de pequenas etapas e armazena parte da energia 
liberada em uma forma que possa ser utilizada para produzir ATP. (0 restante da energia e 
liberado como calor). 
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Eletrons carregados 
via NADH 




Glicose Piruvato 


i 


Fosforilaęao em 
nivel de substrato 


CITOSOL 



Eletrons carregados 
via NADH 
e FADH 2 


FOSFORILAęAO 

OXIDATIVA 

(Transporte de eletrons 
e quimiosmose) 



Fosforilaęao em 
nfvel de substrato 


Fosforilaęao 

oxidativa 


▲ Figura 9.6 Visao geral da respiraęao celular. Durante a glicólise, cada molecula 
de glicose e degradada em duas moleculas do composto piruvato. Nas celulas eucarióticas, 
como mostradas aqui, o piruvato entra na mitocóndria, onde e oxidado a acetil-CoA, por 
sua vez, oxidado a C0 2 no ciclo do acido citrico. O NADH e outro carreador de eletrons simi- 
lar, a coenzima FADH 2 , transferem eletrons derivados da glicose ate a cadeia de transporte 
de eletrons, constriuda na membrana mitocondrial interna. (Em procariotos, a cadeia de 
transporte de eletrons esta localizada na membrana plasmatica.) Durante a fosforilaęao oxi- 
dativa, a cadeia de transporte de eletrons converte a energia qumnica em urna forma usada 
para srntese de ATP em urn processo chamado de quimiosmose. 


binados com uma molecula de oxigenio 
e ions hidrogenio (H + ), formando agua 
(ver Figura 9.5b). A energia liberada 
em cada etapa da cadeia e armazenada 
de forma que a mitocóndria (ou celu- 
la procariótica) consiga utiliza-la para 
produzir ATP a partir de ADR Esse 
modo de srntese de ATP e chamado de 
fosforilaęao oxidativa, por ser impul- 
sionado pelas reaęóes redox da cadeia 
de transporte de eletrons. 

Nas celulas eucarióticas, a mem¬ 
brana mitocondrial interna e o sitio do 
transporte de eletrons e da ąuimios- 
mose, os processos que juntos consti- 
tuem a fosforilaęao oxidativa. (Em pro¬ 
cariotos, esses processos ocorrem na 
membrana plasmatica.) A fosforilaęao 
oxidativa responde por aproximada- 
mente 90% do ATP gerado pela res¬ 
piraęao. Uma parcela menor de ATP 
e formada diretamente em poucas 
reaęóes da glicólise e do ciclo do acido 
citrico por um mecanismo chamado 
de fosforilaęao em nivel de substra¬ 
to (Figura 9.7). Esse modo de srntese 
de ATP ocorre quando uma enzima 
transfere um grupo fosfato de uma 
molecula de substrato ao ADP, em vez de adicionar um 
fosfato inorganico ao ADP como na fosforilaęao oxidativa. 
“Molecula substrato”, aqui, se refere a uma molecula orga- 
nica gerada como intermediario durante o catabolismo da 
glicose. Adiante, neste capitulo, voce vera exemplos de fos¬ 
forilaęao em nivel de substrato, tanto na glicólise quanto 
no ciclo do acido citrico. 

Quando voce saca uma grandę quantidade de dinheiro 
de um caixa eletrónico, ele nao e entregue a voce em uma 
unica nota de grandę valor. Em vez disso, varias notas me- 
nores sao disponibilizadas para que voce possa gastar mais 
facilmente. Isso e analogo a produęao de ATP durante a 
respiraęao celular. Para cada molecula de glicose degrada¬ 
da em dióxido de carbono e agua pela respiraęao, a celu- 



Produto 


▲ Figura 9.7 Fosforilaęao em nivel de substrato. Parte do 
ATP e produzida pela transferencia direta de um grupo fosfato de 
um substrato organico para ADP por uma enzima. (Para exemplos 
em glicólise, ver Figura 9.9, etapas 7 e 10.) 

Revisar Figura 8.5. Voce acha que a energia 
potencial e mais alta para os reagentes ou para os produtos na rea- 
ęao mostrada acima? Explique. 


la produz cerca de 38 moleculas de ATP, cada uma com 
7,3 kcal/mol de energia livre. A respiraęao troca a ceduła 
de alto valor energetico guardada em uma unica molecu¬ 
la de glicose (686 kcal/mol) por moedas de diversas mo¬ 
leculas de ATP, mais praticas para a celula gastar no seu 
trabalho. 

Nesta introduęao, apresentamos como a glicólise, o ci¬ 
clo do acido citrico e a fosforilaęao oxidativa se encaixam 
no processo da respiraęao celular. Agora, estamos prontos 
para examinar mais de perto cada um desses tres estagios 
da respiraęao. 

revisAo DO CONCEITO 9.1 

1. Compare e diferencie a respiraęao aeróbia e anaeróbia. 

B Se a seguinte reaęao redox ocorresse, qual com¬ 
posto seria oxidado e qual seria reduzido? 

C 4 H 6 0 5 + NAD + —> C 4 H 4 0 5 + NADH + H + 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 9.2 

A glicólise obtem energia quimica oxidando 
glicose a piruvato 

A palavra glicólise significa “aęucar dividido”, e e exatamen- 
te isso que acontece durante essa rota. A glicose, aęucar de 
seis carbonos, e dividida em dois aęucares de tres carbo- 
nos. Esses aęucares menores sao oxidados e seus atomos 


E SE... 
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remanescentes rearranjados para formar duas moleculas de 
piruvato. (Piruvato e a forma ionizada do acido piruvico.) 

Como resumido na Figura 9.8, a glicólise pode ser 
dividida em duas fases: investimento energetico e com- 
pensaęao energetica. Durante a fasę de investimento ener¬ 
getico, a celula na verdade gasta ATP. Esse investimento e 
recompensado durante a fasę de compensaęao energetica, 
ąuando o ATP e produzido pela fosforilaęao em nivel de 
substrato e NAD + e reduzido a NADH pelos eletrons li- 
berados da oxidaęao da glicose. A energia liąuida obtida a 
partir da glicose, por molecula de glicose, e de 2 ATP mais 
2 NADH. As dez etapas da via glicolitica estao descritas em 
mais detalhes na Figura 9.9. 

No firn, todos os carbonos originalmente presentes na 
glicose estao contabilizados em duas moleculas de piruva- 
to; nenhum C0 2 e liberado durante a glicólise. A glicólise 
ocorre na presenęa ou na ausencia de 0 2 . Entretanto, se 
o 0 2 estiver presente, a energia ąuimica armazenada no 
piruvato e no NADH pode ser extraida pela oxidaęao do 
piruvato, pelo ciclo do acido citrico e pela fosforilaęao oxi- 
dativa. 


REVISAO DO CONCEITO 9.2 

1. Durante a reaęao redox na glicólise (etapa 6 na Figura 9.9), 
qual molecula age como agente oxidante? E como agente 
redutor? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



Fasę de irwestimento energetico 



Rendimento liquido 


Glicose - 

-► 2 Piruvato + 2 H 2 0 

4 ATP formados - 2 ATP utilizados - 

-► 2 ATP 

2 NAD++ 4e-+4H + 

-► 2 NADH + 2 H + 


▲ Figura 9.8 A energia consumida e produzida na glicólise. 



▼ Figura 9.9 Visao detalhada da glicólise. Observe que a glicólise e uma fonte de ATP e NADH. 


GLICÓLISE: Fasę de investimento energetico 


|Sm O que aconteceria se voce removesse a di-hidroxiacetona fosfato tao rapidamente como 
ela e produzida na etapa 4? 


Gliceraldeido- 
-3-fosfato (G3P) 


glicose, tornando-a. 
quimicamente mais 
reativa. A carga do 
grupo fosfato retem 
o aęucar na celula. 


em frutose- 
-6-fosfato. 


lado oposto do aęucar, 
investindo uma segunda 
molecula de ATP. Este e 
uma etapa-chave na 
regulaęao da glicólise. 


diferentes 
carbonos de 
tres aęucares. 



Conversao entre DHAP e 
G3P: esta reaęao nunca 
alcanęa o equilibrio; G3P e 
usado na próxima etapa tao 
rapido quanto e formado. 
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CONCEITO 9.3 

Após a oxidaęao do piruvato, o ciclo do acido 
citrico completa a oxidaęao que produz 
energia a partir de moleculas organicas 

A glicólise libera menos de um ąuarto da energia ąuimica 
armazenada na glicose que pode ser utilizada pela celula; 
a maior parte da energia permanece armazenada nas duas 
moleculas de piruvato. Quando o 0 2 esta presente, o piru- 
vato entra na mitocóndria (em celulas eucarióticas), onde 
a oxidaęao da glicose e concluida. Em celulas procarióti- 
cas anaeróbias, esse processo ocorre no citosol. (Adiante, 
neste capitulo, vamos discutir o que ocorre com o piruvato 
quando o 0 2 esta indisponivel ou o piruvato esta em um 
procarioto que e incapaz de utilizar 0 2 .) 


Oxidaęao do piruvato a acetil-CoA 

Ao entrar na mitocóndria via transporte ativo, o piruvato 
e primeiramente convertido em um composto chamado 
de acetil coenzima A, ou acetil-Coa (Figura 9.10). Essa 
etapa, a junęao entre glicólise e ciclo do acido citrico, e 
realizada por um complexo multienzimatico que catalisa 
tres reaęóes: Q O grupo carboxila (—COO ) do piruvato, 
ja completamente oxidado e, portanto, com pouca ener¬ 
gia quimica, e removido e liberado como urna molecula 
de C0 2 . (Esse e o primeiro passo em que o C0 2 e liberado 



▲ Figura 9.10 Oxidaęao do piruvato a acetil-CoA, a etapa 
anterior ao ciclo do acido citrico. 0 piruvato e uma molecula car- 
regada; entao, em celulas eucarióticas, ele deve entrar na mitocón¬ 
dria via transporte ativo, com ajuda de uma proteina de transporte. 
Depois, um complexo de diversas enzimas (o complexo piruvato- 
-desidrogenase) catalisa as tres etapas numeradas, descritas no tex- 
to. 0 grupo acetila do acetil-CoA entra no ciclo do acido citrico. 
A molecula de C0 2 se difundira na celula. Por convenęao, a coen¬ 
zima A e abreviada como S-CoA quando ligada a uma molecula, 
enfatizando o atomo de enxofre (S). 



Duas reaęóes sequenciais. 

(1), o aęucar e oxidado pela 
transferencia de eletrons 
para o NAD + , formando 
NADH. (2) Usando a energia 
dessa reaęao exergónica, um 
grupo fosfato e anexado ao 
substrato oxidado, 
formando um produto 
altamente energetico. 


O grupo fosfato 
adicionado e transferido 
ao ADP (fosforilaęao em 
mvel de substrato) em 
uma reaęao exergónica. 

O grupo carbonila do G3P 
foi oxidado a um grupo 
carboxila (—COO - ), de 
um acido organico 
(3-fosfoglicerato). 


Esta enzima 
reposiciona o 
grupo fosfato 
remanescente. 


A enolase faz com que 
uma ligaęao dupla se 
formę no substrato 
pela extraęao de uma 
molecula de agua, 
produzindo 
fosfoenoilpiruvato 
(PEP), um composto 
com potencial 
energetico muito alto. 


O grupo fosfato e 
transferido do PEP 
para o ADP (um 
segundo exemplo 
de fosforilaęao em 
mvel de substrato), 
formando piruvato, 
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durante a respiraęao.) 0 O fragmento de dois carbonos 
restantes e oxidado, formando acetato (CH 3 COO - ; que 
e a forma ionizada do acido acetico). Os eletrons extrai- 
dos sao transferidos para NAD + , armazenando energia 
na forma de NADH. 0 Finalmente, a coenzima A (CoA), 
composto contendo enxofre derivado da yitamina B, e 
anexada ao acetato por urna ligaęao do enxofre ao acetato 
formando acetil-CoA, que tern alto potencial energetico; 
em outras palavras, a reaęao do acetil-CoA para produzir 
produtos de baixa energia e altamente exergónica. Essa 
molecula agora esta pronta para fornecer seu grupo aceti- 
la ao ciclo do acido citrico para oxidaęao posterior. 


0 ciclo do acido citrico 

O ciclo funciona como urna fornalha metabólica que 
oxida combustiveis organicos derivados do piruvato. 
A Figura 9.11 resume as entradas e saidas a medida 
que o piruvato e decomposto em tres moleculas de C0 2 , 


OXIDAęAO DO PIRUVATO 


Piruvato 

(da glicólise, 2 moleculas 
por glicose) 

o oo 



OflS 



+ H + 


Acetil-CoA 




fadh 2 


FAD 


ADP + ®j 


oo 

2 © 


3 NAD + 
3 NADH 


A Figura 9.11 Visao geral da oxidaęao do piruvato e do 
ciclo do acido citrico. As entradas e saidas por molecula de 
piruvato estao mostradas. Para calcular as entradas e saidas a 
base de glicose, multiplique por 2, porque cada molecula de glicose 
e dividida durante a glicólise em duas moleculas de piruvato. 


incluindo a molecula de C0 2 , liberada durante a conver- 
sao do piruvato em acetil-CoA. O ciclo gera 1 molecula 
de ATP de cada vez pela fosforilaęao em nivel de substra- 
to, porem a maior parte da energia quimica e transferida 
ao NAD + e a um transportador de eletrons relacionado, a 
coenzima FAD (flavina adenina dinucleotideo, derivada 
da riboflavina, urna yitamina B), durante as reaęóes re- 
dox. As coenzimas reduzidas, NADH e FADH 2 , lanęam 
suas cargas de eletrons de alta energia na cadeia de trans- 
porte de eletrons. O ciclo do acido citrico tambem e cha- 
mado de ciclo do acido tricarboxilico ou ciclo de Krebs, 
em homenagem a Hans Krebs, o cientista germano-brita- 
nico que foi o principal responsavel por trabalhar na via 
durante a decada de 1930. 

Agora, vamos detalhar o ciclo do acido citrico. O ciclo 
possui oito etapas, cada urna catalisada por urna enzima 
especifica. E possivel ver na Figura 9.12 que para cada 
volta do ciclo do acido citrico, dois carbonos (yermelho) 
entram na forma reduzida de um grupo acetila (etapa ®) e 
dois carbonos diferentes (azul) na forma oxidada completa 
de moleculas de C0 2 (etapas 0 e 0). O grupo acetila do 
acetil-CoA junta-se ao ciclo, combinando-se com o com¬ 
posto oxalacetato, formando citrato (etapa O). Citrato e 
a forma ionizada do acido citrico, que da o nome ao ciclo. 
As próximas sete etapas decompóem o citrato de volta a 
oxalacetato. E essa regeneraęao do oxalacetato que faz des- 
se processo um ciclo. 

Nos podemos consultar a Figura 9.12 para registrar 
as moleculas ricas em energia produzidas pelo ciclo do 
acido citrico. Para cada grupo acetila que entra no ci¬ 
clo, 3 NAD + sao reduzidos a NADH (etapas 0, ® e ©)• 
Na etapa 0, eletrons sao transferidos nao ao NAD + , mas 
ao FAD, que aceita 2 eletrons e 2 prótons para tornar-se 
FADH 2 . Em diversas celulas de tecidos animais, a etapa 0 
produz urna molecula de trifosfato de guanosina (GTP) 
por fosforilaęao em nivel de substrato. GTP e urna mo¬ 
lecula similar ao ATP em estrutura e em funęao celular. 
Esse GTP pode ser utilizado para produzir urna molecu¬ 
la de ATP (como mostrado) ou diretamente impulsionar 
o trabalho na celula. Em celulas yegetais, bacterias e al- 
guns tecidos animais, a etapa 0 forma urna molecula de 
ATP diretamente por fosforilaęao em nivel de substrato. 
A saida da etapa 0 representa o unico ATP gerado di¬ 
retamente pelo ciclo do acido citrico. Lembre-se de que 
cada glicose origina dois acetil-CoA que entram no ciclo. 
Em razao de os numeros anteriores serem obtidos de um 
unico acetil-CoA entrando na via, o rendimento total do 
ciclo do acido citrico por glicose e 6 NADH, 2 FADH 2 e o 
equivalente a 2 ATP. 

A maior parte do ATP produzido pela respiraęao re- 
sulta da fosforilaęao oxidativa, quando NADH e FADH 2 
produzidos pelo ciclo do acido citrico transmitem os ele¬ 
trons extraidos do alimento para a cadeia de transporte de 
eletrons. Nesse processo, eles fornecem a energia necessa- 
ria para a fosforilaęao do ADP a ATP. Exploraremos esse 
processo na próxima seęao. 
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c=o 


! 

ch 3 

Acetil-CoA 


0Acetil-CoA (da oxidaęao 
do piruvato) adiciona seu 
grupo de dois carbonos 
acetila ao oxalacetato, 
produzindo citrato. 


Q O substrato 
e oxidado, 
reduzindo 
NAD + a NADH 
e regenerando 
oxalacetato. 


0 Adięao de 
urna molecula 
de agua 
rearranja suas 
ligaęóes no 
substrato. 


©Dois 
hidrogenios sao 
transferidos ao 
FAD, formando 
FADH 2 e 
oxidando o 
succinato. 


NAD 


NADH 


+ H + 

O 


-C— C00“ 
CH) 

loo" 


Oxalacetato 



h 2 o ^ 



v.uu 

k 


COO" 

Isocitrato 

NAD + 



©CoA e substituido por um 
grupo fosfato, o qual e 
transferido ao GDP, formando 
GTP, uma molecula similar ao ATP. 
O GTP tambem pode ser usado, 
como mostrado, para gerar ATP. 


0 Citrato e 
convertido em 
seu isómero, 
isocitrato, pela 
remoęao de 
uma molecula 
de agua e 
adięao de 
outra. 


0 Isocitrato 
e oxidado, 
reduzindo 
NAD + a NADH. 
O composto 
resultante 
perde uma 
molecula 
de C0 2 . 


0Outra 
molecula de 
C0 2 e perdida 
e o composto 
e oxidado, 
reduzindo 
NAD + a NADH. 
A molecula 
remanescente 
e anexada a 
coenzima A por 
uma ligaęao 
instavel. 


▲ Figura 9.12 Visao detalhada do ciclo do acido ritrico. Nas 

estruturas qumnicas, o tipo vermelho rastreia o destino de dois ato- 
mos de carbono que entram no ciclo via acetil-CoA (etapa 1), e o 
tipo azul indica os dois atomos de carbono que saem do ciclo como 
C0 2 nas etapas 3 e 4. (O tipo vermelho vai somente ate a etapa 5, 
porque a molecula de succinato e simetrica; as duas extremidades 
nao podem ser distinguidas uma da outra.) Observe que os atomos 
de carbono que entram no ciclo a partir do acetil-CoA nao saem 
do ciclo na mesma volta. Eles permanecem no ciclo ocupando uma 


localizaęao diferente nas moleculas na sua próxima volta, após outro 
grupo acetila ser adicionado. Como consequencia, o oxalacetato re- 
generado na etapa 8 e composto de diferentes atomos de carbono 
cada vez. Em celulas eucarióticas, todas as enzimas do ciclo do aci¬ 
do citrico estao localizadas na matriz mitocondrial, com exceęao da 
enzima que catalisa a etapa 6, que fica na membrana mitocondrial 
interna. Acidos carboxilicos estao representados em suas formas io- 
nizadas, como -COO 2 , porque as formas ionizadas prevalecem no 
pH dentro da mitocóndria. 
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REVISAO DO CONCEITO 9.3 


1. Denomine as moleculas que conservam a maior parte da energia 
das reaęóes redox do ciclo do acido citrico (ver Figura 9.12). 
Como essa energia e convertida em uma forma que possa ser 
utilizada para produzir ATP? 


2 . 

3. 


Qual processo celular produz o C0 2 que voce exala? 

Cada uma das conversóes mostradas na Figura 9.10 
e na etapa 4 da Figura 9.12 sao catalisadas por urn grandę 
complexo multienzimatico. Quais as semelhanęas que exis- 
tem entre as reaęóes que ocorrem nesses dois casos? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


mais baixos na cadeia. Durante o transporte de eletrons ao 
longo da cadeia, os carreadores de eletrons alternam entre 
estados reduzido e oxidado; a medida que aceitam e doam 
eletrons. Cada componente da cadeia torna-se reduzido 
ąuando aceita eletrons do seu yizinho “topo de ladeira”, que 
tem menor afinidade para eletrons (em outras palavras, e 
menos eletronegativo). Após, ele retorna a sua forma oxi- 
dada, a medida que passa eletrons para o seu yizinho “pe 
de ladeira”, mais eletronegativo. 

Agora, vamos olhar mais de perto a cadeia de trans¬ 
porte de eletrons da Figura 9.13. Primeiro, descreveremos 
a passagem de eletrons pelo complexo I em detalhes, para 
ilustrar o principio geral envolvendo o transporte de ele- 


CONCEITO 9.4 

Durante a fosforilaęao oxidativa, 
a quimiosmose acopla o transporte 
de eletrons a sintese de ATP 

Nosso principal objetivo neste capitulo e aprender como a 
celula coleta a energia da glicose e de outros nutrientes nos 
alimentos para produzir ATP. Porem, os componentes me- 
tabólitos da respiraęao que analisamos ate agora, a glicólise 
e o ciclo do acido citrico, produzem somente 4 molecu¬ 
las de ATP por molecula de glicose, todos por fosforilaęao 
em nivel de substrato: 2 ATP liquidos a partir da glicólise e 
2 ATP a partir do ciclo do acido citrico. Nesse ponto, mo¬ 
leculas de NADH (e FADH 2 ) respondem pela maior parte 
da energia extraida da glicose. Esses eletrons acompanhan- 
tes ligam a glicólise e o ciclo do acido citrico a maquinaria 
da fosforilaęao oxidativa, que utiliza energia liberada pela 
cadeia de transporte de eletrons para impulsionar a sinte- 
se de ATP. Nesta seęao, voce aprendera como a cadeia de 
transporte de eletrons funciona, e entao como o fluxo de 
eletrons cadeia abaixo esta acoplado com a sintese de ATP. 

A rota do transporte de eletrons 

A cadeia de transporte de eletrons e uma compilaęao de 
moleculas fixadas na membrana mitocondrial interna 
nas celulas eucarióticas (nos procariotos, eles residem na 
membrana plasmatica). A dobra da membrana interna 
que forma as cristas aumenta sua area de superficie, pro- 
porcionando espaęo para milhares de cópias da cadeia em 
cada mitocóndria. Mais uma vez, vimos que a estrutura e 
adequada a funęao - a membrana dobrada com as molecu¬ 
las carreadoras de eletrons colocadas em fileiras, uma após 
a outra, serve muito bem para as reaęóes redox sequenciais 
que irao acontecer na cadeia de transporte de eletrons. 
Os componentes da cadeia, na maioria, sao proteinas, exis- 
tentes em complexos multiproteicos numerados de I a IV. 
Firmemente ligados a essas proteinas estao grupos prosteti- 
cos , componentes nao proteicos essenciais para as funęóes 
cataliticas de certas enzimas. 

A Figura 9.13 mostra a sequencia de carreadores de 
eletrons na cadeia de transporte de eletrons e a queda na 
energia livre a medida que os eletrons percorrem niyeis 



▲ Figura 9.13 Mudanęa na energia livre durante o trans¬ 
porte de eletrons. A queda na energia total (AG) para eletrons 
viajando do NADH ao oxigenio e 53 kcal/mol, mas essa "queda" e 
fracionada em uma serie de etapas menores pela cadeia de trans¬ 
porte de eletrons. (Urn atomo de oxigenio e, aqui, representado 
como Yz 0 2 para enfatizar que a cadeia de transporte de eletrons re- 
duz o oxigenio molecular, 0 2 , e nao atomos individuais de oxigenio.) 
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trons. Eletrons obtidos da glicose pelo NAD + durante a gli- 
cólise e o ciclo do acido citrico sao transferidos do NADH 
ate a primeira molecula da cadeia de transporte de eletrons 
no complexo I. Essa molecula e uma flavoproteina, chama- 
da assim por possuir um grupo prostetico chamado de fla- 
vina mononucleotideo (FMN). Na próxima reaęao redox, 
a flavoproteina retorna a forma oxidada a medida que ela 
passa os eletrons a uma proteina ferro-enxofre (Fe*S no 
complexo I), representante de uma familia de proteinas 
ligadas firmemente tanto com ferro ąuanto com enxofre. 
A proteina ferro-enxofre, entao, passa os eletrons a um 
composto chamado de ubiąuinona (Q na Figura 9.13). Esse 
carreador de eletrons e uma molecula hidrofóbica peque- 
na, unico membro nao proteico da cadeia de transporte de 
eletrons. A ubiquinona e individualmente móvel dentro da 
membrana, em vez de residir em um complexo especifico. 
(Outro nome para ubiquinona e coenzima Q, ou CoQ; co- 
mumente vendida como suplemento alimentar.) 

Em sua maioria, os carreadores de eletrons restantes 
entre a ubiquinona e o oxigenio sao proteinas chamadas 
de citocromos. Seus grupos prosteticos, chamados de gru¬ 
po heme, possuem um atomo de ferro capaz de aceitar e 
doar eletrons. (Ele e semelhante ao grupo heme da hemo¬ 
globina, a proteina dos eritrócitos, exceto que o ferro na 
hemoglobina carrega oxigenio, e nao eletrons.) A cadeia de 
transporte de eletrons possui diversos tipos de citocromos, 
cada proteina em particular com um grupo heme carrea¬ 
dor de eletrons levemente diferente. O ultimo citocromo 
da cadeia, Cyt a 3 , passa seus eletrons ao oxigenio, altamen- 
te eletronegativo. Cada atomo de oxigenio tambem coleta 
um par de ions hidrogenio (prótons) da soluęao aquosa, 
neutralizando a carga -2 dos eletrons adicionais, forman- 
do agua. 

Outra fonte de eletrons para cadeia de transporte e o 
FADH 2 , o outro produto reduzido do ciclo do acido citrico. 
Perceba na Figura 9.13 que o FADH 2 adiciona eletrons a 
cadeia de transporte de eletrons no complexo II, em um 
nivel energetico mais baixo do que o NADH. Consequen- 
temente, embora NADH e FADH 2 doem, cada um, um nu- 
mero equivalente de eletrons (2) para reduęao do oxigenio, 
a cadeia de transporte de eletrons fornece cerca de um ter- 
ęo menos da energia para sintese do ATP quando o doador 
de eletrons e o FADH 2 em vez de NADH. Na próxima se- 
ęao yeremos por que. 

A cadeia de transporte de eletrons nao produz ATP 
diretamente. Ela funciona para facilitar a queda dos ele¬ 
trons do alimento ate o oxigenio, fracionando uma gran¬ 
dę queda de energia livre em uma serie de etapas menores 
que liberam energia em quantidades gerenciaveis. Como a 
mitocóndria (ou a membrana plasmatica de procariotos) 
conecta esse transporte de eletrons a energia liberada para 
sintese de ATP? A resposta esta no mecanismo chamado 
quimiosmose. 


Quimiosmose: o mecanismo acoplado de energia 

Diyersas cópias de um complexo proteico chamado de 
ATP-sintase, a enzima que produz ATP a partir de ADP 
e fosfato inorganico (Figura 9.14), habitam a membrana 



ESPAęO INTERMEMBRANAS 


Estator 


Eixo ^ 
interno 


Botao x 
catalitico 


MATRIZ MITOCONDRIAL 


O Ions H + fluindo por 
meio de seu gradiente 
entram em um meio 
canal no estator, 
ancorado na 
membrana. 


Q Ions H + entram nos 
sitios de ligaęao dentro do 
rotor, mudando a forma 
de cada subunidade para 
que o rotor girę dentro 
da membrana. 


© Cada fon H + realiza 
um giro completo antes 
de deixar o rotor e passar 
ate o segundo canal 
no estator dentro da 
matriz mitocondrial. 


©O giro do rotor 
provoca tambem uma 
rotaęao no eixo interno. 
Este eixo prolonga-se 
como um suporte para 
dentro do botao abaixo 
dele, mantido estacionario 
por uma parte do estator. 

©O giro do eixo 
ativa os sitios catalfticos 
no botao que produz 
ATP a partir de ADP 
e ®j. 


A Figura 9.14 ATP-sintase f um moinho molecular. 0 com- 
plexo proteico ATP-sintase funciona como um moinho, impulsiona- 
do pelo fluxo de fons hidrogenio. Diversas ATP-sintases residem nas 
membranas dos cloroplastos e das mitocóndrias de eucariotos e nas 
membranas plasmaticas de procariotos. Cada uma das quatro par- 
tes da ATP-sintase consiste em diversas subunidades polipeptfdicas. 
ATP-sintase e o menor motor de rotaęao conhecido na natureza. 


mitocondrial interna ou a membrana plasmatica de proca¬ 
riotos. A ATP-sintase trabalha como uma bomba de ions 
funcionando ao contrario. Em geral, bombas de ions usam 
ATP como fonte de energia para o transporte de ions con¬ 
tra seus gradientes. Enzimas podem catalisar uma reaęao 
em qualquer direęao, dependendo do AG para a reaęao, o 
qual e afetado pelas concentraęóes locais dos reagentes e 
produtos (ver Capitulo 8). Em vez de hidrolisar ATP para 
bombear prótons contra seus gradientes de concentraęao, 
sob condięóes de respiraęao celular, a ATP-sintase utiliza a 
energia de um gradiente iónico ja existente para impulsio- 
nar a sintese de ATP. A fonte de energia para a ATP-sintase 
e uma diferenęa na concentraęao de H + nas extremidades 
opostas da membrana mitocondrial interna. Esse processo, 
no qual a energia armazenada em forma de um gradiente 
de ions hidrogenio atraves da membrana e utilizada para 
acionar trabalhos celulares como sintese de ATP, e chama¬ 
do de ąuimiosmose (do grego, osmos , empurrao). Utiliza- 
mos anteriormente a palavra osmose na discussao do trans¬ 
porte de agua, mas aqui se refere ao fluxo de H + atraves da 
membrana. 
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Espaęo 

intermembranas< 


Membrana 

mitocondrial 

interna 



Matriz < 

mitocondrial 


O Cadeia de transporte de eletrons Q Quimiosmose 

Transporte de eletrons e bombeamento de prótons (H + ), Sintese de ATP impulsionada pelo fluxo 
que criam urn gradiente de H + atraves da membrana de H + de volta atraves da membrana 


Fosforilaęao oxidativa 


▲ Figura 9.15 Quimiosmose acopla a cadeia de transporte 
de eletrons a sintese de ATP. O NADH e FADH2 lanęam eletrons 
altamente energeticos, extrafdos do alimento durante a glicólise e o 
ciclo do acido dtrico, para a cadeia de transporte de eletrons cons- 
trufda dentro da membrana mitocondrial interna. As setas douradas 
indicam o transporte de eletrons, que finalmente chegam ao acep- 
tor finał (0 2 no caso da respiraęao aeróbia) na extremidade "baixa" 
da cadeia, formando agua. A maioria dos carreadores de eletrons 
da cadeia esta agrupada em quatro complexos (l-IV). Dois carreado¬ 
res móveis, ubiquinona (Q) e citocromo c (Cyt C), movimentam-se 
rapidamente, transportando eletrons entre os grandes complexos. 
A medida que os complexos doam eletrons, eles bombeiam pró¬ 
tons da matriz mitocondrial para dentro do espaęo intermembranas. 
FADH2 deposita seus eletrons via complexo II - em nh/el energetico 


mais baixo que o complexo I, onde o NADH deposita seus eletrons 
- e assim resulta em menos prótons sendo bombeados para dentro 
do espaęo intermembranas do que ocorre com NADH. A energia 
qumnica originalmente obtida do alimento e transformada em urna 
foręa motriz de prótons, urn gradiente de H + atraves da membrana. 
Q Durante a quimiosmose, os prótons retornam ao seu gradien¬ 
te via ATP-sintase inserida na membrana adjacente. A ATP-sintase 
aproveita a foręa próton-motriz para fosforilar ADP, formando ATP. 
Juntos, o transporte de eletrons e a quimiosmose compóem a fos¬ 
forilaęao oxidativa. 


E SE... 


Se o complexo IV fosse nao funcional, a quimiosmose 


poderia produzir ATP, e se sim, como a taxa de sintese poderia ser 


diferente? 


A partir do estudo da estrutura da ATP-sintase, 
cientistas aprenderam como o fluxo de H + nessa grandę 
enzima impulsiona a geraęao de ATP. A ATP-sintase e 
um complexo de multissubunidades com ąuatro partes 
principais, cada urna composta de multiplos polipeptide- 
os. Os prótons movimentam-se um a um em direęao aos 
sitios de ligaęao sobre urna das partes (o rotor), fazen- 
do o rotor girar de modo a catalisar a produęao de ATP 
a partir de ADP e fosfato inorganico. Portanto, o fluxo 
de prótons comporta-se como um córrego que gira urna 
roda d agua. 

Como a membrana mitocondrial interna ou a mem¬ 
brana plasmatica de procariotos gera e mantem o gra¬ 
diente de H + que aciona a sintese de ATP pelo comple- 
xo proteico ATP-sintase? Estabelecer o gradiente de H + 


e urna funęao importante da cadeia de transporte de 
eletrons, mostrada em sua localizaęao mitocondrial na 
Figura 9.15. A cadeia e um conversor energetico que 
utiliza o fluxo exergónico de eletrons do NADH e FADH 2 
para bombear H + atraves da membrana, da matriz mi¬ 
tocondrial ate o espaęo intermembranas. O H + tern a 
tendencia de se mover de volta atraves da membrana, 
difundindo seu gradiente. As ATP-sintases sao os unicos 
sitios que fornecem urna rota pela membrana para o H + . 
Conforme descrevemos anteriormente, a passagem dos 
prótons H + pelo ATP-sintase utiliza o fluxo exergónico 
de H + para acionar a fosforilaęao de ADP. Portanto, a 
energia armazenada em um gradiente de H + atraves da 
membrana, acopla as reaęóes redox da cadeia de trans¬ 
porte de eletrons a sintese de ATP. 
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A esta altura, voce pode estar pensando: como a ca- 
deia de transporte de eletrons bombeia os ions hidroge- 
nio? Pesąuisadores descobriram que certos membros da 
cadeia de transporte de eletrons aceitam e liberam pró- 
tons (H + ) juntamente com os eletrons. (As soluęóes aquo- 
sas dentro e ao redor da celula sao uma fonte pronta de 
H + .) Em certas etapas da cadeia, em yirtude da transfe- 
rencia de eletrons, o H + e captado e liberado para dentro 
da soluęao circundante. Em celulas eucarióticas, os carre- 
adores de eletrons sao espacialmente arranjados na mem¬ 
brana de modo que o El + seja recebido a partir da matriz 
mitocondrial e depositado no espaęo intermembranas 
(ver Figura 9.15). O gradiente de El + resultante e referido 
como foręa motriz de prótons, enfatizando a capacidade 
do gradiente em realizar trabalho. A foręa aciona o El + de 
volta atraves da membrana pelos canais de El fornecidos 
pelas ATP-sintases. 

Em termos gerais, ąuimiosmose e um mecanismo aco- 
plador de energia ąue utiliza energia armazenada na for¬ 
ma de um gradiente de H + atraves de uma membrana ąue 
aciona o trabalho celular. Na mitocóndria, a energia para 
formaęao do gradiente vem das reaęóes redox exergóni- 
cas, e a sintese de ATP e o trabalho realizado. Entretanto, a 
quimiosmose tambem ocorre em outros locais e em outras 
yariaęóes. Cloroplastos utilizam a quimiosmose para gerar 
ATP durante a fotossintese; nessas organelas, a luz (em vez 
de energia quimica) aciona o fluxo de eletrons tanto para 
uma cadeia de transporte de eletrons quanto para a for¬ 
maęao do gradiente H + resultante. Procariotos, conforme 
mencionado, geram gradiente de El + atraves de suas mem- 
branas plasmaticas. Eles entao utilizam a foręa motriz de 


prótons nao somente para produzir ATP dentro da celula, 
mas tambem para girar seus flagelos e para bombear nu- 
trientes e subprodutos atraves da membrana. Por causa de 
sua importancia central na conversao de energia em pro¬ 
cariotos e eucariotos, a quimiosmose ajudou a unificar o 
estudo da bioenergetica. Peter Mitchell recebeu o Premio 
Nobel em 1978 por ser o primeiro a propor o modelo qui- 
miosmótico. 

Um balanęo da produęao de ATP pela 
respiraęao celular 

Nas ultimas seęóes, obseryaremos mais atentamente os 
processos essenciais da respiraęao celular. Agora, yoltare- 
mos uma etapa e lembraremos da sua funęao geral: coleta 
de energia da glicose para sintese de ATP. 

Durante a respiraęao, a maioria da energia flui na se- 
quencia: glicose —» NADH —> cadeia de transporte de ele¬ 
trons —> foręa motriz de prótons —> ATP. Podemos fazer 
uma contabilidade para calcular o lucro de ATP quando 
a respiraęao celular oxida uma molecula de glicose em 
seis moleculas de dióxido de carbono. Os tres principais 
departamentos dessa iniciativa metabólica sao glicólise, 
a oxidaęao do piruvato e ciclo do acido citrico, alem da 
cadeia de transporte de eletrons que aciona a fosforilaęao 
oxidativa. A Figura 9.16 da uma descrięao detalhada do 
rendimento de ATP gerado por molecula de glicose oxi- 
dada. A contagem adiciona os 4 ATP produzidos direta- 
mente por fosforilaęao em nivel de substrato durante a 
glicólise e o ciclo do acido citrico as diversas moleculas 
de ATP geradas pela fosforilaęao oxidativa. Cada NADH 


CITOSOL Lanęadores de eletrons 
atraves das membranas 


2 NADH 


GLICÓLISE 

Glicose 2 Piruvato 


I 


MITOCÓNDRIA 



+ 2 ATP 


+ 2 ATP 

+ cerca de 26 ou 28 ATP 

por fosforilaęao em 
nh/el de substrato 

V_ 


por fosforilaęao em 
nh/el de substrato 

por fosforilaęao oxidativa, dependendo 
de quem lanęar os eletrons do NADH 
para o citosol j 


Maximo por glicose: ^ 

k. v 

JTCerca de 30 
ou 32 ATP 



▲ Figura 9.16 Rendimento de ATP por molecula de glicose em cada estagio da respiraęao celular. 

] Explique exatamente como o total de 26 ou 28 ATP (ver a barra amarela na Figura) foi calculado. 
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que transfere um par de eletrons da glicose para cadeia 
de transporte de eletrons contribui suficientemente para 
a foręa motriz de prótons gerar um maximo de cerca de 
3 ATP. 

Por que os numeros da Figura 9.16 sao inexatos? Exis- 
tem tres razóes para que nao possamos estimar com exati- 
dao o numero de moleculas de ATP gerado pela decompo- 
sięao de uma molecula de glicose. Primeiro, a fosforilaęao 
oxidativa e as reaęóes redox nao estao diretamente asso- 
ciadas entre si; por isso, a razao do numero de moleculas 
de NADH e do numero de moleculas de ATP nao e um 
numero inteiro. Sabemos que 1 NADH resulta em 10 H + 
sendo transportados para fora da membrana mitocondrial 
interna, porem o numero exato de H + que devem reentrar 
na matriz mitocondrial via ATP-sintase para gerar 1 ATP e 
debatido ha muito tempo. Com base em dados experimen- 
tais, entretanto, a maioria dos bioquimicos agora concorda 
que o numero mais preciso e 4 H + . Portanto, uma unica 
molecula de NADH gera foręa motriz de prótons suficien- 
te para a sintese de 2,5 ATP. O ciclo do acido citrico tam- 
bem fornece eletrons a cadeia de transporte de eletrons via 
FADH 2 , entretanto, uma vez que ele entra na cadeia mais 
tarde, cada molecula desse carreador de eletrons e respon- 
savel pelo transporte de apenas H + suficiente para a sinte¬ 
se de 1,5 ATP. Esses numeros tambem levam em conta os 
pequenos custos energeticos de mover o ATP formado na 
mitocóndria para fora, em direęao ao citoplasma onde sera 
utilizado. 

Segundo, o rendimento de ATP varia ligeiramente de- 
pendendo do tipo de lanęador utilizado no transporte de 
eletrons do citosol para dentro da mitocóndria. A mem¬ 
brana mitocondrial interna e impermeavel ao NADH, 
assim este no citosol e separado da maquinaria da fosfo¬ 
rilaęao oxidativa. Os dois eletrons do NADH capturados 
na glicólise devem ser conduzidos para dentro da mi¬ 
tocóndria por um dos diversos sistemas de lanęamento 
de eletrons. Dependendo do tipo do lanęamento em um 
tipo celular especifico, os eletrons sao passados tanto 
para o NAD + quanto para o FAD na matriz mitocondrial 
(ver Figura 9.16). Se os eletrons sao passados ao FAD, como 
nas celulas do cerebro, somente cerca de 1,5 ATP podem 
resultar de cada NADH gerado originalmente no citosol. 
Se os eletrons sao passados ao NAD + mitocondrial, como 
nas celulas hepaticas e cardiacas, o rendimento e cerca de 
2,5 ATP por NADH. 

Uma terceira variavel que reduz o rendimento do 
ATP e o uso da foręa motriz de prótons gerada pelas rea¬ 
ęóes redox da respiraęao que aciona outros tipos de tra- 
balho. Por exemplo, a foręa motriz de prótons impulsiona 
a captaęao mitocondrial de piruvato do citosol. Entretan¬ 
to, se toda a foręa motriz de prótons gerada pela cadeia 
de transporte de eletrons fosse utilizada para acionar a 
sintese de ATP, uma molecula de glicose poderia gerar 
um maximo de 28 ATP produzidos pela fosforilaęao oxi- 
dativa mais os 4 ATP (liquidos) da fosforilaęao em nivel 
de substrato, gerando um total de 32 ATP (ou cerca de 
somente 30 ATP se um sistema de lanęamento menos 
eficiente estiyer funcionando). 


Agora, podemos fazer uma estimativa aproximada da 
eficiencia da respiraęao - isto e, a porcentagem da ener¬ 
gia quimica pertencente a glicose transferida para o ATP. 
Fembre-se de que a oxidaęao completa de um mol de 
glicose libera 686 kcal de energia sob condięóes-padrao 
(AG = —686 kcal/mol). A fosforilaęao de ADP para for- 
mar ATP armazena no minimo 7,3 kcal por mol de ATP. 
Portanto, a eficiencia da respiraęao e 7,3 kcal por mol de 
ATP vezes 32 moles de ATP por mol de glicose dividido por 
686 kcal por mol de glicose, o que resulta em 0,34. Desse 
modo, cerca de 34% do potencial energetico quimico na gli¬ 
cose foram transferidos para o ATP; a porcentagem real e 
provavelmente maior porque o AG e menor sob condięóes 
celulares. A respiraęao celular e consideravelmente eficien¬ 
te na conversao de energia. Por comparaęao, mesmo o mais 
eficiente dos carros converte somente 25% da energia ar- 
mazenada na gasolina em energia para movimentar o carro. 

O resto da energia armazenada e perdida como ca- 
lor. Nós, seres humanos, utilizamos parte desse calor para 
manter nossa temperatura corporal relativamente alta 
(37°C) e dissipamos o resto por meio do suor e de outros 
mecanismos de resfriamento. 

Surpreendentemente, talvez, seja benefico sob condi¬ 
ęóes especificas reduzir a eficiencia da respiraęao celular. 
Uma adaptaęao extraordinaria e mostrada pelos mamife- 
ros que hibernam, que entram em um estado de inativida- 
de e metabolismo lento. Embora sua temperatura interna 
seja mais baixa que a normal, ela deve ser mantida sig- 
nificativamente acima da temperatura do ar externo. Um 
tipo de tecido, chamado de gordura marrom, e feita de 
celulas com muitas mitocóndrias. A membrana mitocon¬ 
drial interna contem um canal proteico chamado de pro¬ 
teina desacopladora que permite que os prótons fluam de 
volta ao seu gradiente de concentraęao sem a geraęao de 
ATP. A ativaęao dessas proteinas em animais hibernantes 
resulta na oxidaęao continua dos estoques armazenados 
de combustivel (gorduras), gerando calor sem nenhuma 
produęao de ATP. Sem esse mecanismo de adaptaęao, o 
acumulo de ATP acabaria levando a parada da respiraęao 
celular por meio de mecanismos de regulaęao que serao 
discutidos adiante. No Exerdcio de Habilidades Cienti- 
f icas, voce pode trabalhar com dados em um caso relacio- 
nado, mas diferente, em que uma diminuięao na eficiencia 
metabólica nas celulas e usada para gerar calor. 


REVISAO DO CONCEITO 9.4 


1 . 

2 . 


3. 


Que efeito a ausencia de 0 2 teria sobre o processo mostrado 
na Figura 9.17? 


Na ausencia de 0 2 , como na questao 1, o que 
voce esperaria acontecer se voce diminuisse o pH do es- 
paęo intermembranas da mitocóndria? Explique sua res- 
posta. 


Membranas devem ser fluidas para 
funcionar corretamente (conforme voce aprendeu no 
Conceito 7.1). Como a operaęao da cadeia de transporte 
de eletrons sustenta tal afirmaęao? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Fazendo um grafico de barras e avaliando uma hipótese 


O mvel do hormónio da tireoide afeta o consumo de 
oxigenio nas celulas? Alguns animais, como mamiferos e aves, 
mantem uma temperatura corporal relativamente constante, aci- 
ma da temperatura do ambiente, usando o calor produzido como 
subproduto do metabolismo. Quando a temperatura interna desses 
animais cai abaixo do controle interno, suas celulas sao estimuladas 
a reduzir a eficiencia da produęao de ATP pela cadeia de transporte 
de eletrons na mitocóndria. Em uma eficiencia mais baixa, com- 
bustivel extra deve ser consumido para produzir o mesmo numero 
de ATP gerando calor adicional. Em razao dessa resposta ser mo- 
derada pelo sistema endócrino, pesquisadores conjecturam que o 
hormónio da tireoide pode desencadear essa resposta celular. Neste 
exercicio, voce ira utilizar um grafico de barras de um experimento 
que compara a taxa metabólica (medindo o consumo de oxigenio) 
na mitocóndria das celulas dos animais com os diferentes nh/eis de 
hormónio da tireoide. 

Como o experimento foi realizado Celulas hepaticas 
foram retiradas de ratos-irmaos que possuiam niveis baixos, nor- 
mais ou elevados do hormónio da tireoide. A taxa de consumo 
de oxigenio devido a atividade da cadeia de transporte de ele¬ 
trons mitocondrial de cada tipo celular foi medida sob condięóes 
controladas. 


Dados do experimento 


Niveis do hormónio da tireoide 

Taxa de consumo de oxigenio 
(nmol 0 2 /min.mg celulas) 

Baixo 

4,3 

Normal 

4,8 

Elevado 

8,7 


Interprete os dados 

1. Para visualizar qualquer diferenęa no consumo de oxigenio 
entre os tipos de celulares, sera util dispor os dados em um 
grafico de barras. Primeiro, estabeleęa os eixos. (a) Que va- 
riavel independente (intencionalmente variada pelos pesqui- 
sadores) vai no eixo X? Listę as categorias ao longo do eixo 
X; pelo fato de serem separadas (discretas) em vez de con- 
tinuas, voce pode lista-las em qualquer ordem. (b) Que va- 
riavel dependente (medida pelos pesquisadores) vai no eixo 
V? Que unidade (abreviada) deve ir no eixo Y? Denomine 



o eixo Y, incluindo as unidade especificas na tabela dos da¬ 
dos. Determine o intervalo dos valores dos dados que serao 
necessarios no eixo Y. Qual e o maior valor? Desenhe marca- 
ęóes espaęadas igualmente e as identifique, comeęando do 0 
na parte de baixo. 

2. Desenho o grafico para cada amostra. Combine o valor de X 
com seu valor de Ye coloque uma marcaęao no grafico na 
coordenada, entao desenhe a barra a partir do eixo Xate a 
altura correta de cada amostra. Por que o grafico de barras e 
mais apropriado do que um grafico de linhas ou dispersao? 

3. Examine seu grafico e procure por um padrao nos dados. 

(a) Qual celula tern a maior taxa de consumo de oxigenio e 
qual tern a menor taxa? (b) Isso sustenta a hipótese dos pes- 
quisadores? Explique. (c) Com base no que voce aprendeu so- 
bre a cadeia de transporte de eletrons mitocondrial e produęao 
de calor, preveja quais ratos tern a maior e quais ratos tern a 
menor temperatura corporal. 

Dados de M.E. Harper and M.D. Brand, The quantitative contributions 
of mitochondrial proton leak and ATP turnover reactions to the changed 
respiration rates of hepatocytes from rats of different thyroid status, 
Journal of Biological Chemistry 268:14850-14860 (1993). 


CONCEITO 9.5 

Fermentaęao e respiraęao anaeróbia 
capacitam as celulas a produzir ATP sem 
o uso de oxigenio 

Como a maior parte do ATP da respiraęao celular e gera- 
da pelo trabalho da fosforilaęao oxidativa, nossa estima- 
tiva do rendimento de ATP da respiraęao aeróbia e con- 
dicionada a um suprimento adeąuado de oxigenio para a 
celula. Sem o oxigenio eletronegativo para empurrar os 
eletrons para baixo na cadeia de transporte, a fosforilaęao 
oxidativa finalmente cessa. Entretanto, existem dois me- 
canismos gerais pelos ąuais certas celulas podem oxidar 


combustivel organico e gerar ATP sem o uso de oxigenio: 
respiraęao anaeróbia e fermentaęao. A distinęao entre 
esse dois se baseia na presenęa da cadeia de transporte 
de eletrons na respiraęao anaeróbia e na ausencia dela na 
fermentaęao. (A cadeia de transporte de eletrons tambem 
e chamada de cadeia respiratória devido ao seu papel na 
respiraęao celular.) 

Nos ja mencionamos a respiraęao anaeróbia, que 
acontece em certos organismos procarióticos que vivem 
em ambientes sem oxigenio. Esses organismos possuem 
uma cadeia de transporte de eletrons, porem nao utili- 
zam o oxigenio como aceptor finał de eletrons no finał da 
cadeia. O oxigenio realiza muito bem essa funęao por ser 
extremamente eletronegativo, porem outras substancias 
menos eletronegativas tambem podem atuar como aceptor 
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finał de eletrons. Algumas bacterias marinhas “redutoras 
de sulfato”, por exemplo, utilizam o ion sulfato (S0 4 2- ) no 
finał de sua cadeia respiratória. A operaęao da cadeia esta- 
belece uma foręa motriz de prótons utilizada para produzir 
ATP, mas H 2 S (sulfeto de hidrogenio) e formado como um 
subproduto, em vez da agua. O odor do ovo estragado que 
voce pode ter sentido enąuanto passava perto de um pan- 
tano ou lodaęal sinaliza a presenęa de bacterias redutoras 
de sulfato. 

A fermentaęao e uma maneira de obter energia quimi- 
ca sem utilizar oxigenio nem qualquer cadeia de transporte 
de eletrons - em outras palavras, sem respiraęao celular. 
Como o alimento pode ser oxidado sem respiraęao celu¬ 
lar? Lembre-se, oxidaęao simplesmente se refere a perda 
de eletrons para um aceptor de eletrons; entao, nao e ne- 
cessario o envolvimento de oxigenio. A glicólise oxida gli- 
cose em duas moleculas de piruvato. O agente oxidante da 
glicólise e o NAD + , sem que o oxigenio ou qualquer outra 
cadeia de transferencia de eletrons esteja envolvida. No ge- 
ral, a glicólise e exergónica, e parte da energia disponivel e 
utilizada para produzir 2 ATP (Kquidos) por fosforilaęao 
ao mvel do substrato. Se o oxigenio estiver presente, entao 
ATP adicional sera produzido pela fosforilaęao oxidativa 
quando o NADH passar os eletrons removidos da glicose 
para a cadeia de transporte de eletrons. Mas a glicólise gera 
2 ATP na presenęa ou na ausencia de oxigenio, ou seja, sob 
condięóes aeróbias ou anaeróbias. 

Como uma alternativa a oxidaęao respiratória de nu- 
trientes organicos, a fermentaęao e uma expansao da gli¬ 
cólise que permite geraęao continua de ATP por fosfori¬ 
laęao em nivel do substrato da glicólise. Para isso ocorrer, 
deve existir um estoque suficiente de NAD + para aceitar 
eletrons durante o passo de oxidaęao da glicólise. Sem me- 
canismos para reciclar NAD + a partir do NADH, a glicólise 
rapidamente esgotaria o reservatório celular de NAD + pela 
total reduęao a NADH e cessaria por completo pela falta 
de um agente oxidante. Sob condięóes aeróbias, o NAD + e 
reciclado a partir do NADH pela transferencia de eletrons 
ate a cadeia de transporte de eletrons. Uma alternativa 
anaeróbia e transferir os eletrons do NADH para o piruva- 
to, o produto finał da glicólise. 


2ADP+ 2®j 


2-5 ATP 
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H 
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(a) Fermentaęao alcoólica 
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T 
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(b) Fermentaęao do acido lactico 


▲ Figura 9.17 Fermentaęao. Na ausencia do oxigenio, diversas 
celulas utilizam fermentaęao para produzir ATP via fosforilaęao em 
nfvel de substrato. Piruvato, o produto finał da glicólise, serve como 
aceptor de eletrons para oxidar NADH de volta a NAD + , que pode 
entao ser reutilizado na glicólise. Dois produtos finais comuns for- 
mados na fermentaęao sao (a) etanol e (b) lactato, a forma ionizada 
do acido lactico. 


Tipos de fermentaęao 

A fermentaęao consiste em glicólise mais reaęóes que re- 
generam o NAD + pela transferencia de eletrons do NADH 
ate o piruvato ou derivados do piruvato. O NAD + pode en¬ 
tao ser reutilizado para oxidar aęucar pela glicólise, o que 
rende duas moleculas de ATP por fosforilaęao em nivel de 
substrato. Existem diversos tipos de fermentaęao, que di- 
ferem nos produtos finais formados a partir do piruvato. 
Dois tipos comumente aproveitados pelos seres humanos 
para alimentaęao e produęao industrial sao a fermentaęao 
alcoólica e a fermentaęao do acido lactico. 

Na fermentaęao alcoólica (Figura 9.17a), piruva- 
to e convertido em etanol (alcool etilico) em duas etapas. 
A primeira etapa libera dióxido de carbono do piruva- 
to, a seguir convertido no composto de dois carbonos 
acetaldeido. Na segunda etapa, acetaldeido e reduzido pelo 


NADH a etanol. Isso regenera o suprimento de NAD + ne- 
cessario para a continuaęao da glicólise. Diversas bacterias 
conduzem fermentaęao alcoólica sob condięóes anaeró¬ 
bias. Leveduras (um tipo de fungo) tambem realizam fer¬ 
mentaęao alcoólica. Desde a antiguidade, os seres humanos 
utilizam leveduras na fabricaęao de cerveja, vinhos e paes. 
As bolhas de C0 2 , geradas pelas leveduras de padaria du¬ 
rante a fermentaęao alcoólica, permitem que o pao cresęa. 

Durante a fermentaęao do acido lactico (Figura 9.1 7b), 
o piruvato e reduzido diretamente pelo NADH para formar 
lactato como um produto finał, sem a liberaęao de C0 2 . 
(Lactato e a forma ionizada do acido lactico.) A fermentaęao 
do acido lactico por certos fungos e bacterias e utilizada na 
industria de laticinios para produzir queijo e iogurte. 

Celulas musculares humanas produzem ATP por fer¬ 
mentaęao acido lactica quando o oxigenio e escasso. Isso 
ocorre durante um exercicio extenuante, quando o cata- 
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bolismo do aęucar para produęao de ATP esgota o for- 
necimento do oxigenio do sangue no musculo. Sob essas 
condięóes, as celulas mudam da respiraęao aeróbia para a 
fermentaęao. Acreditava-se que o lactato acumulado esti- 
vesse relacionado com as causas da fadiga e da dor muscu- 
lares. Porem, em vez disso, estudos recentes sugerem que 
um aumento nos niveis de lons potassio (I< + ) podem ser os 
responsaveis pela fadiga muscular, ao passo que o lactato 
parece aumentar o desempenho muscular. Seja como for, 
o excesso de lactato e gradualmente conduzido ao figado, 
onde e convertido de volta a piruvato pelas celulas hepati- 
cas. Em razao de o oxigenio estar disponiyel, esse piruvato 
pode entrar na mitocóndria das celulas hepaticas e com- 
pletar a respiraęao celular. 

Comparaęao entre fermentaęao e respiraęao 
aeróbia e anaeróbia 

A fermentaęao e a respiraęao celular aeróbia e anaeróbia 
sao as tres rotas celulares alternativas para a produęao de 
ATP pela coleta de energia quimica do alimento. As tres 
rotas utilizam glicólise para oxidar glicose e outros com- 
bustiveis organicos a piruvato, com urna produęao Hquida 
de 2 ATP pela fosforilaęao em mvel de substrato. E, em to- 
das as rotas, o NAD + e o agente oxidante que aceita ele- 
trons do alimento durante a glicólise. 

Urna diferenęa fundamental e o mecanismo contras- 
tante para oxidar NADE! de volta a NAD + , necessario 
para manter a glicólise. Na fermentaęao, o aceptor finał de 
eletrons e urna molecula organica como o piruvato (fer¬ 
mentaęao do acido lactico) ou acetaldeido (fermentaęao 
alcoólica). Na respiraęao celular, ao contrario, os eletrons 
carregados pelo NADH sao transferidos para a cadeia de 
transporte de eletrons, que regenera o NAD + necessario 
para glicólise 

Outra diferenęa importante e a quantidade de ATP 
produzido. A fermentaęao rende 2 moleculas de ATP, pro- 
duzidas por fosforilaęao em nivel de substrato. Na ausencia 
da cadeia de transporte de eletrons, a energia armazenada 
no piruvato esta indispomyel. Na respiraęao celular, entre- 
tanto, o piruvato e completamente oxidado na mitocón¬ 
dria. A maioria da energia quimica desse processo e trans- 
portada pelo NADH e pelo FADH 2 na forma de eletrons 
ate a cadeia de transporte de eletrons. La, os eletrons se 
movem gradualmente para baixo em urna serie de reaęóes 
redox. (Na respiraęao aeróbia, o aceptor finał de eletrons e 
o oxigenio; na respiraęao anaeróbia, o aceptor finał e outra 
molecula eletronegativa, embora menos do que o oxige- 
nio.) O transporte gradual de eletrons aciona a fosforilaęao 
oxidativa, fornecendo ATP. Portanto, a respiraęao celular 
coleta muito mais energia de cada molecula de aęucar do 
que a fermentaęao. Na verdade, a respiraęao aeróbia rende 
ate 32 moleculas de ATP por molecula de glicose - ate 16 
vezes mais do que a fermentaęao. 

Alguns organismos, chamados de anaeróbios obriga- 
tórios, realizam somente fermentaęao ou respiraęao ana¬ 
eróbia e na realidade nao conseguem sobreviver na pre- 
senęa de oxigenio. Alguns tipos celulares, como celulas do 
cerebro de yertebrados, podem somente realizar oxidaęao 


Glicose 



A Figura 9.18 Piruvato e uma conjuntura-chave no catabo- 
lismo. A glicólise e comum a fermentaęao e a respiraęao celular. 
0 produto finał da glicólise, o piruvato, representa uma bifurcaęao 
nas rotas catabólicas da oxidaęao da glicose. Em um anaeróbio fa- 
cultativo, capaz tanto da respiraęao celular quanto da fermentaęao, 
o piruvato e destinado a uma das duas rotas, geralmente dependen- 
do da presenęa ou ausencia do oxigenio. 

aeróbia do piruvato, mas nao fermentaęao. Outros orga¬ 
nismos, incluindo leveduras e diversas bacterias, podem 
produzir ATP suficiente para sobreviver utilizando tanto 
fermentaęao como respiraęao. Essas especies sao chama- 
das de anaeróbios facultativos. Em mvel celular, nossas 
celulas musculares comportam-se como anaeróbios fa- 
cultativos. Nessas celulas, o piruvato e uma bifurcaęao no 
caminho metabólico que leva a duas rotas catabólicas al- 
ternativas (Figura 9.18). Sob condięóes aeróbias, piruvato 
pode ser conyertido a acetil-CoA, e a oxidaęao continua no 
ciclo do acido citrico. Sob condięóes anaeróbias, ocorre a 
fermentaęao do acido lactico: piruvato e desviado do ciclo 
do acido citrico, seryindo como aceptor de eletrons para 
reciclar NAD + . Para produzir a mesma quantidade de ATP, 
um anaeróbio facultativo precisaria consumir aęucar em 
taxa muito maior durante a fermentaęao do que durante 
a respiraęao. 

0 significado evolutivo da glicólise 

■M.WMU O papel da glicólise tanto na fermentaęao 
como na respiraęao tern uma base evolutiva. Procariotos 
primitivos provavelmente utilizavam glicólise para pro¬ 
duzir ATP muito antes de o oxigenio estar presente na 
atmosfera da Terra. Os mais antigos fósseis conhecidos de 
bacterias datam de 3,5 bilhóes de anos, porem quantidades 
consideraveis de oxigenio provavelmente nao comeęaram 
a se acumular na atmosfera ate cerca de 2,7 bilhóes de anos 
atras. Cianobacterias produziram esse 0 2 como subprodu- 
to da fotossintese. Portanto, os primeiros procariotos po¬ 
dem ter gerado ATP exclusivamente a partir da glicólise. 
O fato de que hoje a glicólise e a rota metabólica mais di- 
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fundida entre os organismos da Terra sugere que ela evo- 
luiu muito cedo na historia da vida. A localizaęao citosó- 
lica da glicólise tambem implica a sua antiguidade; a rota 
nao reąuer nenhuma organela delimitada por membranas 
da celula eucariótica, que evoluiu aproximadamente 1 bi- 
lhao de anos depois das celulas procarióticas. A glicólise 
e uma heranęa metabólica das primeiras celulas que con- 
tinuam a funcionar na fermentaęao e no primeiro estagio 
da decomposięao de moleculas organicas pela respiraęao. 


REVISA0 DO CONCEITO 9.5 


1 . 


2 . 


Considere o NADH formado durante glicólise. Qual o aceptor 
finał para seus eletrons durante a fermentaęao? Qual o acep¬ 
tor finał para seus eletrons durante a respiraęao aeróbia? 


Uma levedura que se alimenta de glicose e movida 
de urn ambiente aeróbio para urn anaeróbio. Para a celu¬ 
la continuar gerando ATP na mesma velocidade, como sua 
taxa de consumo de glicose precisaria ser modificada? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 9.6 

A glicólise e o ciclo do acido citrico 
conectam-se a diversas outras 
rotas metabólicas 

Ate aqui, tratamos a decomposięao oxidativa da glicose 
isoladamente do panorama metabólico geral da celula. 
Nesta seęao, voce aprendera que a glicólise e o ciclo do aci¬ 
do citrico sao interseęóes principais das rotas catabólicas 
(degradaęao) e anabólicas (biossinteticas) da celula. 

A versatilidade do catabolismo 

Ao longo deste capitulo, utilizamos a glicose como com- 
bustivel para a respiraęao celular. Entretanto, moleculas de 
glicose livre sao incomuns na dieta dos seres humanos e de 
outros animais. Obtemos a maioria de nossas calorias na 
forma de gorduras, proteinas, sacaroses e outros dissaca- 
rideos, e amido, um polissacarideo. Todas essas moleculas 
organicas do alimento podem ser utilizadas pela respiraęao 
celular para produzir ATP (Figura 9.19). 

A glicólise pode aceitar uma grandę variedade de car- 
boidratos para o catabolismo. No trato digestório, o amido 
e hidrolisado em glicose, que entao pode ser decomposta 
nas celulas pela glicólise e pelo ciclo do acido citrico. De 
modo semelhante, o glicogenio, polissacarideo que seres 
humanos e diversos animais armazenam no figado e nas 
celulas musculares, pode ser hidrolisado em glicose entre as 
refeięóes como combustivel para respiraęao. A digestao de 
dissacarideos, incluindo a sacarose, fornece glicose e outros 
monossacarideos como combustivel para respiraęao. 

Proteinas tambem podem ser utilizadas como com- 
bustivel, porem antes elas precisam ser digeridas ate seus 
aminoacidos constituintes. Muitos dos aminoacidos, sao 
utilizados pelo organismo para formar novas proteinas. 


Proteinas 


Carboidratos 


Gorduras 


Amino¬ 

acidos 


Aęucares 


NEL 



Glicerol Acidos 
graxos 


u 



FOSFORILAęAO 

OXIDATIVA 


▲ Figura 9.19 O catabolismo de diversas moleculas do ali¬ 
mento. Carboidratos, gorduras e proteinas podem ser utilizados 
como combusth/el para respiraęao celular. Monómeros dessas mo¬ 
leculas entram na glicólise ou no ciclo do acido citrico em diversos 
momentos. A glicólise e o ciclo do acido citrico sao funis catabólicos 
pelos quais os eletrons de todos os tipos de moleculas organicas 
fluem em suas quedas exergónicas ate o oxigenio. 


Aminoacidos presentes em excesso sao convertidos por 
enzimas em intermediarios da glicólise e do ciclo do aci¬ 
do citrico. Antes que os aminoacidos possam abastecer 
a glicólise ou ciclo do acido citrico, seus grupos aminos 
precisam ser removidos, processo chamado desaminaęao. 
O nitrogenio removido e excretado do organismo na forma 
de amónia, ureia ou outros produtos residuais. 

Catabolismo tambem pode coletar energia armazena- 
da nas gorduras obtidas tanto do alimento quanto de celu¬ 
las de armazenamento no corpo. Após as gorduras serem 
digeridas a glicerol e acidos graxos, o glicerol e convertido 
a gliceraldeido-3-fosfato, um intermediario da glicólise. 
A maior parte da energia da gordura esta armazenada nos 
acidos graxos. Uma sequencia metabólica chamada de 
beta oxidaęao decompóe os acidos graxos em fragmen- 
tos de dois carbonos, que entram no ciclo do acido citrico 
como acetil-CoA. NADH e FADH 2 tambem sao gerados 
durante a beta oxidaęao; eles podem entrar na cadeia de 
transporte de eletrons, levando a uma produęao adicional 
de ATP. Gorduras sao excelentes combustiveis, em gran¬ 
dę parte devido a sua estrutura quimica e ao alto nivel de 
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energia dos seus eletrons (compartilhados igualmente en- 
tre carbono e hidrogenio) comparados aos eletrons dos 
carboidratos. Um grama de gordura oxidada pela respira¬ 
ęao produz mais que o dobro de ATP do que um grama 
de carboidratos. Infelizmente, isso tambem significa que 
urna pessoa tentando perder peso deve trabalhar duro para 
esgotar a gordura armazenada no corpo, ja que muitas ca- 
lorias estao armazenadas em cada grama de gordura. 

Biossmtese (rotas anabólicas) 

Celulas necessitam de substancias, bem como energia. 
Nem todas as moleculas organicas dos alimentos sao des- 
tinadas a oxidaęao como combustivel para produęao de 
ATP. Alem das calorias, o alimento deve tambem fornecer 
esqueletos de carbono de que as celulas necessitam para 
produzir suas próprias moleculas. Alguns monómeros or- 
ganicos obtidos da digestao podem ser utilizados direta- 
mente. Por exemplo, como mencionado, aminoacidos da 
hidrólise de proteinas nos alimentos podem ser incorpo- 
rados nas proteinas do organismo. Geralmente, o corpo 
necessita de moleculas especificas que nao estao presentes 
nos alimentos. Compostos intermediarios da glicólise e do 
ciclo do acido citrico podem ser desviados para as rotas 
anabólicas como precursores a partir dos quais as celulas 
conseguem sintetizar as moleculas de que necessitam. Por 
exemplo, seres humanos podem produzir cerca da metade 
dos 20 aminoacidos que compóem as proteinas, modifi- 
cando compostos desviados do ciclo do acido citrico; o res¬ 
tante sao “aminoacidos essenciais” que devem ser obtidos a 
partir da dieta. Igualmente, a glicose pode ser produzida a 
partir do piruvato, e acidos graxos podem ser sintetizados 
a partir do acetil-CoA. Evidentemente, essas rotas biossin- 
teticas, ou anabólicas, nao geram e sim consomem ATP. 

Alem disso, a glicólise e o ciclo do acido citrico fun- 
cionam como trocas metabólicas que permitem nossas ce¬ 
lulas converter alguns tipos de moleculas em outros tipos 
a medida que as necessitamos. Por exemplo, um compos- 
to intermediario gerado durante a glicólise, fosfato de di- 
-hidroxiacetona (ver Figura 9.9, passo 5), pode ser trans- 
formado em um dos principais precursores das gorduras. 
Se comermos mais do que necessitamos, armazenaremos 
gordura mesmo que a nossa dieta seja sem gordura. O me- 
tabolismo e incrivelmente yersatil e adaptavel. 

Regulaęao da respiraęao celular via mecanismos 
de retroalimentaęao 

Principios basicos da oferta e da procura regulam o pano¬ 
rama metabólico. A celula nao desperdięa energia produ- 
zindo urna substancia alem do que ela necessita. Se existe 
excesso de certo aminoacido, por exemplo, a rota anabólica 
que sintetiza tal aminoacido a partir de um intermediario 
do ciclo do acido citrico e desligada. O mecanismo mais 
comum para esse controle e a inibięao por retroalimenta¬ 
ęao: o produto finał da rota anabólica inibe a enzima que 
catalisa urna etapa anterior da rota (ver Figura 8.21). Isso 
previne o desvio desnecessario de intermediarios metabó- 
licos essenciais, economizando-os para usos mais urgentes. 


A celula tambem controla seu catabolismo. Se a celula 
estiver trabalhando muito e sua concentraęao de ATP co- 
meęar a diminuir, a respiraęao e acelerada. Quando existir 
ATP suficiente para suprir a demanda, a respiraęao dimi- 
nui, poupando moleculas organicas yaliosas para outras 
funęóes. Novamente, o controle baseia-se principalmente 
na regulaęao da atividade de enzimas em pontos estrate- 
gicos na rota catabólica. Como mostrado na Figura 9.20, 
urna chave importante e a fosfofrutocinase, a enzima que 
catalisa a etapa 3 da glicólise (ver Figura 9.9). Essa e a pri- 
meira etapa que compromete irreversivelmente um subs- 
trato na rota glicolitica. Controlando a taxa dessa etapa, 
a celula pode acelerar ou diminuir todo o processo cata- 
bólico. A fosfofrutocinase pode entao ser considerada um 
marca-passo da respiraęao. 

A fosfofrutocinase e urna enzima alosterica com sitios 
de receptores para inibidores e ativadores espedficos. Ela 
e inibida pelo ATP e estimulada por AMP (monofosfato de 
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A Figura 9.20 O controle da respiraęao celular. Enzimas 
alostericas em certos pontos da rota respiratória respondem a inibi¬ 
dores e a ativadores que ajudam a controlar a velocidade da glicó¬ 
lise e do ciclo do acido citrico. A fosfofrutocinase, que catalisa urna 
etapa no infcio da glicólise (ver Figura 9.9, etapa 3), e urna dessas 
enzimas. Ela e estimulada pelo AMP (derivado do ADP), mas inibida 
pelo ATP e pelo citrato. Essa regulaęao por retroalimentaęao ajusta a 
taxa de respiraęao de acordo com as mudanęas na demanda anabó¬ 
lica e catabólica da celula. 
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adenosina), que a celula obtem do ADR A medida que o ATP 
acumula, a inibięao da enzima desacelera a glicólise. A enzi- 
ma torna-se ativa novamente quando o trabalho celular con- 
verte ATP em ADP (e AMP) mais rapido do que o ATP esta 
sendo regenerado. A fosfofrutocinase tambem e sensivel ao 
citrato, o primeiro produto do ciclo do acido citrico. Se o ci- 
trato acumula-se na mitocóndria, parte dele passa ao citosol 
e inibe a fosfofrutocinase. Esse mecanismo ajuda a sincroni- 
zar as taxas de glicólise e do ciclo do acido citrico. Conforme 
o citrato e acumulado, a glicólise diminui, e a oferta de gru- 
pos acetila ao ciclo do acido citrico diminui. Se o consumo 
de citrato aumenta, seja pela demanda de mais ATP ou pelo 
esgotamento dos intermediarios do ciclo do acido citrico das 
rotas anabólicas, a glicólise e acelerada e atende a demanda. 
O equilibrio metabólico e aumentado pelo controle de enzi- 
mas que catalisam outras etapas fundamentais da glicólise e 
do ciclo do acido citrico. As celulas sao económicas, conve- 
nientes e receptivas em seus metabolismos. 

A respiraęao celular e as rotas metabólicas exercem 
um papel central nos organismos. Examine novamente a 
Figura 9.2 para colocar a respiraęao celular em um contex- 
to mais amplo do fluxo de energia e ciclagem quimica nos 


ecossistemas. A energia que nos mantem vivos e liberada , 
mas nao produzida pela respiraęao celular. Estamos utili- 
zando a energia armazenada nos alimentos pela fotossinte- 
se. No próximo capitulo, voce aprendera como a fotossin- 
tese captura luz e a conyerte em energia quimica. 


REVISAO DO CONCEITO 9.6 


1 Compare a estrutura da gordura 

(ver Figura 5.9) com a de um carboidrato (ver Figura 5.3). 
Quais caracteristicas de suas estruturas fazem da gordura 
um combustivel muito melhor? 


2 . 

3. 

4. 


Sob quais circunstancias o seu corpo pode sintetizar molecu- 
las de gordura? 


0 que aconteceria se urna celula muscular utilizas- 
se todo seu estoque de oxigenio e ATP? (ver Figuras 9.18 e 
9.20). 


Durante o exercicio intenso, urna celula muscular 
pode usar gordura como fonte concentrada de energia quf- 
mica? Explique (ver Figuras 9.18 e 9.19) 


Ver respostas sugeridas no Apendice A 


9 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 9.1 

Rotas catabólicas produzem energia oxidando 
combustń/eis organicos (p. 163-167) 

• As celulas degradam glicose e outros combustiveis organicos para 
produzir energia ąuimica na forma de ATP. Fermentaęao e um pro- 
cesso que resulta na degradaęao parciał da glicose sem o uso do oxi- 
genio. Respiraęao celular e urna degradaęao mais completa da glico¬ 
se; na respiraęao aeróbia, oxigenio e usado como reagente. A celula 
utiliza a energia armazenada nas moleculas do alimento por meio de 
reaęóes redox, nas ąuais urna substancia transfere parciał ou total- 
mente seus eletrons a outra. Oxidaęao e a perda de eletrons de urna 
substancia, enąuanto a reduęao e a adięao de eletrons a outra. 

• Durante a respiraęao aeróbia, a glicose (C 6 H 12 0 6 ) e oxidada a C0 2 , 
e 0 2 e reduzido a H 2 0. Eletrons perdem energia potencial durante 
sua transferencia da glicose ou outros compostos organicos ao oxi- 
genio. Eletrons de compostos organicos sao geralmente passados 
primeiro ao NAD + , reduzindo-o a NADH. NADH passa os ele¬ 
trons a urna cadeia de transporte de eletrons, que conduz os ele¬ 
trons ate o 0 2 , em etapas que liberam energia. A energia liberada e 
utilizada para produzir ATP. 

• A respiraęao aeróbia ocorre em tres fases: (1) glicólise, (2) oxida- 
ęao do piruvato e ciclo do acido citrico, e (3) fosforilaęao oxida- 
tiva (transporte de eletrons e quimiosmose). 

| Descreva a diferenęa entre os dois processos na respiraęao celular que 
produzem ATP: fosforilaęao oxidativa e fosforilaęao a nlvel de substrato. 


CONCEITO 9.2 

A glicólise obtem energia quimica oxidando glicose a 
piruvato (p. 167-168) 

• Glicólise (“decomposięao do aęucar”) e urna serie de reaęóes que 
degradam a glicose em duas moleculas de piruvato, que podem 
entrar no ciclo do acido citrico, e produzir 2 ATP e 2 NADH por 
molecula de glicose. 


Entrada Salda 



] Ouais reaęóes na glicólise sao fontes de energia para a formaęao de 
ATP e NADH? 

CONCEITO 9.3 

Após a oxidaęao do piruvato, o ciclo do acido citrico 
completa a oxidaęao que produz energia a partir de 
moleculas organicas (p. 169-172) 

• Em celulas eucarióticas, o piruvato entra na mitocóndria e e oxi- 
dado em acetil-CoA, que, por sua vez, e oxidado mais urna vez no 
ciclo do acido citrico. 
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Entrada 


Saida 



| Ouais produtos moleculares indicam a oxidaęao completa da glicose 
durante a respiraęao celular? 

CONCEITO 9.4 

Durante a fosforilaęao oxidativa, a quimiosmose 
acopla o transporte de eletrons a sintese de ATP 
(p. 172-177) 

• NADH e FADH 2 doam eletrons para a cadeia de transporte de ele¬ 
trons. Eletrons movem-se ao longo da cadeia, perdendo energia em 
diversas etapas liberadoras de energia. No finał da cadeia, eletrons 
sao passados ao 0 2 reduzindo-o a H 2 0. 



espaco 

INTERMEMBRANAS 


Complexo proteico 
de carreadores 
de eletrons\ 


FADH. 


NAD+ 


NADH 


MATRIZ MITOCONDRIAL 


(eletrons carregados a partir dos alimentos) 


• Em certas etapas ao longo da 
cadeia de transporte de eletrons, 
a transferencia de eletrons faz 
com que complexos proteicos 
movam H + da matriz mitocon- 
drial (em eucariotos) para o 
espaęo intermembranas, arma- 
zenando energia como foręa 
motriz de prótons (gradiente 
de H + ). Conforme H + se difun- 
de de volta para a matriz pela 
ATP-sintase, sua passagem 
aciona a fosforilaęao do ADP 
para formar ATP, em um pro- 
cesso chamado ąuimiosmose. 

• Cerca de 34% da energia armazenada na molecula de glicose sao 
transferidos ao ATP durante a respiraęao celular, produzindo um 
maximo de 32 ATP. 

] Explique sucintamente o mecanismo pelo qual a ATP-sintase produz 
ATP Listę 3 locais na qual ATP-sintases sao encontradas. 

CONCEITO 9.5 

Fermentaęao e respiraęao anaeróbia capacitam as 
celulas a produzir ATP sem o uso de oxigenio (p. 177-180) 

• A glicólise gera 2 ATP pela fosforilaęao em nivel de substrato, com 
ou sem a presenęa de oxigenio. Sob condięóes anaeróbias, tanto a 


ESPACO x 

INTERMEM- A 
BRANAS (H H 



ADP+ ®. (?) ATP 


respiraęao anaeróbia ąuanto a fermentaęao podem ocorrer. Na res¬ 
piraęao anaeróbia, urna cadeia de transporte de eletrons esta pre- 
sente com um aceptor finał de eletrons diferente do oxigenio. Na 
fermentaęao, eletrons do NADH sao passados ao piruvato ou um 
derivado do piruvato, regenerando o NAD + necessario para oxidar 
mais glicose. Dois tipos comuns de fermentaęao sao a fermentaęao 
alcoólica e a fermentaęao acido lactica. 

• A fermentaęao e a respiraęao aeróbia ou anaeróbia utilizam glicó¬ 
lise para oxidar glicose, porem diferem nos seus aceptores finais de 
eletrons e se urna cadeia de transporte de eletrons e usada (respira¬ 
ęao) ou nao (fermentaęao) a respiraęao rende mais ATP; respiraęao 
aeróbia, com 0 2 como aceptor finał de eletrons, rende 16 vezes mais 
ATP do que a fermentaęao. 

• A glicólise acontece em quase todos os organismos e provavelmente 
evoluiu em procariotos primitivos antes do 0 2 existir na atmosfera. 

1 Qual processo rende mais ATP, fermentaęao ou respiraęao anaeró¬ 
bia? Explique. 

CONCEITO 9.6 

A glicólise e o cido do acido citrico conectam-se a 
diversas outras rotas metabólicas (p. 180-182) 

• As rotas catabólicas convergem eletrons de diversos tipos de mole- 
culas ate a respiraęao celular. Diversos carboidratos podem entrar 
na glicólise, a maioria muitas vezes após a conversao em glicose. 
Aminoacidos das proteinas devem ser desaminados antes de serem 
oxidados. Os acidos graxos da gordura sofrem beta oxidaęao em 
fragmentos de dois carbonos e, entao, entram no ciclo do acido d- 
trico como acetil-CoA. As rotas anabólicas podem usar pequenas 
moleculas dos alimentos diretamente ou utiliza-las para formar ou¬ 
tras substancias por meio da glicólise ou do ciclo do acido citrico. 

• A respiraęao celular e controlada por enzimas alostericas em pon- 
tos cruciais da glicólise e do ciclo do acido citrico. 

] Descreva como as rotas catabólicas da glicólise e do ciclo do acido 
citrico se cruzam com as rotas anabólicas no metabolismo da celula. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. A fonte imediata de energia que aciona a sintese de ATP pela 
ATP-sintase durante fosforilaęao oxidativa e: 

a. a oxidaęao da glicose e outros compostos organicos. 

b. o fluxo de eletrons pela cadeia de transporte de eletrons. 

c. o gradiente de concentraęao de H + atraves da membrana 
que mantem a ATP-sintase. 

d. a transferencia do fosfato ao ADP. 

2. Qual rota metabólica e comum tanto para fermentaęao quanto 
para a respiraęao celular de urna molecula de glicólise? 

a. O ciclo do acido citrico 

b. A cadeia de transporte de eletrons 

c. A glicólise 

d. A sintese de acetil-CoA a partir do piruvato 

e. A reduęao do piruvato a lactato 

3. O aceptor finał de eletrons na cadeia de transporte de eletrons 
que funciona na fosforilaęao oxidativa aeróbia e: 

a. oxigenio b. agua c. NAD + d. piruvato 

4. Na mitocóndria, reaęóes redox exergónicas 

a. sao fontes de energia impulsionando a sintese procariótica 
de ATP. 

b. fornecem a energia que estabiliza o gradiente de prótons. 

c. reduzem atomos de carbono a dióxido de carbono. 

d. estao acopladas aos processos endergónicos por meio de 
intermediarios fosforilados. 
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NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

5. Qual o agente oxidante na seguinte reaęao? 

Piruvato + NADH 1 H + —>• Lactato + NAD + 

a. oxigenio c. lactato 

b. NADH d. piruvato 

6. Quando os eletrons fluem ao longo da cadeia de transporte de 
eletrons da mitocóndria, qual das seguintes alteraęóes ocorre? 

a. O pH da matriz aumenta. 

b. ATP-sintase bombeia prótons por transporte ativo. 

c. Os eletrons ganham energia livre. 

d. NAD + e oxidado. 

7. A maior parte do C0 2 do catabolismo e liberado durante a(o): 

a. glicólise. 

b. ciclo do acido citrico. 

c. fermentaęao lactica. 

d. transporte de eletrons. 

8 A etapa 3 da Figura 9.9 e um ponto im- 
portante na regulaęao da glicólise. A enzima fosfofrutocinase 
e regulada alostericamente por ATP e moleculas relacionadas 
(ver Conceito 8.5). Considerando o resultado finał da glicólise, 
voce esperaria que o ATP inibisse ou estimulasse a atividade 
dessa enzima? Explique. ( Dica: Tenha certeza de que voce con- 
siderou o papel do ATP como regulador alosterico e nao como 
substrato da enzima.) 

9 ■ŁWM.I.UlM.m A bomba de prótons mostrada na 
Figura 7.17 esta exposta de maneira simplificada como oval de cor 
purpura, mas e, de fato, urna ATP-sintase (ver Figura 9.14). Com- 
parę os processos mostrados nas duas figuras e diga se elas estao 
envolvidas no transporte ativo ou passivo (ver Conceitos 7.3 e 7.4) 


NIVEL 3: SfNTESE/AVALIAęAO 


INTERPRETE OS DADOS 


A fosfofrutocinase e urna enzima 
que atua na frutose-6-fosfato em 
urna etapa inicial da degradaęao da 
glicose. A regulaęao dessa enzima 
controla se o aęucar continuara na 
rota glicolitica. Considerando este 
grafico, sob quais condięóes a fosfo¬ 
frutocinase esta mais ativa? Levando 
em conta o que voce sabe sobre gli¬ 
cólise e regulaęao do metabolismo 
por essa enzima, explique o meca- 
nismo pelo qual a atividade da fos¬ 
fofrutocinase difere dependendo da 
concentraęao de ATP. 



11 . 


12 . 


13. 


DESENHE 


O grafico aqui mostra a diferenęa de pH atraves da 
membrana mitocondrial interna ao longo do tempo em urna ce- 
lula respirando ativamente. No tempo indicado pela seta vertical, 
e adicionado um veneno metabólico que inibe especificamente e 
completamente toda funęao mitocondrial da ATP-sintase. Com- 
plete o que voce esperaria ver pelo resto da linha desenhada, e 
explique as razóes do seu desenho. 

CONEXAO EVOLUTIVA 


As ATP-sintases sao encontradas nas membranas plasmaticas 
de procariotos e em mitocóndrias e cloroplastos. O que isso 
sugere acerca da relaęao evolutiva dessas organelas eucarióti- 
cas aos procariotos? Como as sequencias de aminoacidos das 
ATP-sintases de diferentes fontes suportam ou refutam sua 
hipótese? 


PESQUISA CIENTIFICA 

Na decada de 1930, alguns medicos prescreveram doses baixas 
de um farmaco chamado de dinitrofenol (DNP) para ajudar 
pacientes a perder peso. Esse metodo perigoso foi abandonado 
após alguns pacientes morrerem. O DNP desacopla a maquina- 
ria quimiosmótica, provocando vazamento de H + pela bicamada 
lipidica da membrana mitocondrial interna. Explique como isso 
causa a perda de peso. 


14. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Em um texto curto (100-150 palavras), explique como a fosfo- 
rilaęao oxidativa - produęao de ATP usando energia das rea- 
ęóes redox de urna cadeia de transporte de eletrons organiza- 
da espacialmente seguida pela quimiosmose - e um exemplo 
de como as propriedades surgem em cada nivel da hierarquia 
biológica. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 



C O Ql0 



A coenzima Q (CoQ) e vendida como 
suplemento nutricional. Urna empre- 
sa usa este slogan de marketing para 
CoQ: “De ao seu coraęao o combusti- 
vel que ele mais quer”. Considerando 
o papel da coenzima Q, como voce 
acha que esse produto funcionaria 
como suplemento nutricional que be- 
neficiaria o coraęao? A CoQ e usada 
como “combustivel” durante a respi- 
raęao celular? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Tempo 

















10.1 A fotossintese corwerte a 
energia luminosa na ener- 


A Figura 10.1 Como a luz do sol auxilia na construęao 
do tronco, dos ramos e das folhas desta arvore latifoliada? 


gia guimica dos alimentos 


As reaęóes luminosas con- 
vertem a energia solar na 
energia quimica do ATP e 
do NADPH 

10.3 O ciclo de Calvin utiliza a 
energia quimica do ATP e 
do NADPH para reduzir C0 2 
em aęucar 

10.4 Mecanismos alternativos 
de fixaęao do carbono evo- 
luiram em climas aridos e 
quentes 



A Outros organismos tambem se beneficiam 
da fotossintese. 


0 processo que alimenta a biosfera 

A vida na terra e movida a energia solar. Os cloroplastos das plantas cap- 
turam a energia luminosa, que viajou 150 milhóes de ąuilómetros des- 
de o sol, convertendo-a em energia ąuimica armazenada em aęucar e outras 
moleculas organicas. Esse processo de conversao e chamado de fotossintese. 
Vamos comeęar situando a fotossintese em seu contexto ecológico. 

A fotossintese alimenta direta ou indiretamente a maior parte das for- 
mas de vida do mundo. Um organismo obtem compostos organicos e os 
utiliza para energia e como esąueleto de carbono por dois metodos princi- 
pais: nutrięao autotrófica e nutrięao heterotrófica. Autótrofos sao autoali- 
mentados {auto significa por si próprio e trofus significa alimentaęao); eles 
sustentam a si próprios sem comer nada proveniente de outros seres vivos. 
Autótrofos produzem suas próprias moleculas organicas a partir do C0 2 e 
de outros materiais inorganicos obtidos do meio ambiente. Em ultima ana- 
lise, eles sao a fonte de compostos organicos para todos os organismos nao 
autótrofos e, por essa razao, os biólogos se referem aos autótrofos como os 
produtores da biosfera. 

Quase todas as plantas sao autótrofas; os unicos nutrientes de que elas 
necessitam sao agua e minerais, obtidos do solo, e dióxido de carbono, ob- 
tido do ar. Especificamente, as plantas sao/ofoautótrofas, organismos que 
usam a luz como fonte de energia para sintetizar substancias organicas 
(Figura 10.1). A fotossintese tambem ocorre nas algas, em certos protistas 
e em alguns procariotos (Figura 10.2). Neste capitulo, mencionaremos es- 
ses outros grupos, mas nossa enfase sera nas plantas. Variaęóes na nutrięao 
autotrófica, que ocorrem nos procariotos e nas algas, serao detalhadas nos 
Capitulos 27 e 28. 
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Os heterótrofos obtem sua materia organica pelo se- 
gundo principal modo de nutrięao. Incapazes de produzir 
o próprio alimento, vivem de compostos produzidos por 
outros organismos (hetero significa “outro”). Heterótrofos 
sao os consumidores da biosfera. A forma mais óbvia dos 
heterótrofos ocorre ąuando o animal se alimenta de plan- 



(e) Bacteria sulfurosa purpura 


▲ Figura 10.2 Fotoautótrofos. Estes organismos usam a ener¬ 
gia solar para promover a sintese de moleculas organicas a partir 
do dióxido de carbono e, na maioria dos casos, da agua. Eles nu- 
trem nao somente a si próprios, mas tambem o mundo vivo inteiro. 
(a) Na terra, as plantas sao os produtores predominantes de ali- 
mentos. Em ambientes aquaticos, os autótrofos incluem (b) algas 
multicelulares, como esta alga microscópica; (c) alguns eucariotos 
unicelulares nao algaceos, como Euglena ; (d) os procariotos chama- 
dos cianobacterias; e (e) outros procariotos fotossintetizantes, como 
bacterias sulfurosas purpuras, produtoras de enxofre (glóbulos esfe- 
ricos dentro das celulas) (c-e, imagens ao MO). 


tas e de outros animais, mas a nutrięao heterotrófica pode 
ser mais sutil. Alguns heterótrofos consomem remanes- 
centes de organismos mortos por meio da decomposięao 
da materia organica, como carcaęas, fezes e folhas mor- 
tas. Eles sao conhecidos como decompositores. A maior 
parte dos fungos e muitos tipos de procariotos obtem 
alimento dessa maneira. Quase todos os heterótrofos, in- 
cluindo seres humanos, sao completamente dependentes 
direta ou indiretamente dos fotoautótrofos em relaęao ao 
alimento - e tambem em relaęao ao oxigenio, subproduto 
da fotossintese. 

O suprimento de combustiveis fósseis da Terra foi 
formado a partir de restos de organismos que morreram 
ha centenas de milhóes de anos. Nesse sentido, os com- 
bustiveis fósseis representam a energia solar armazenada 
em um passado distante. Como essas reservas estao sen- 
do utilizadas com taxa maior do que sao as repostas, os 
pesquisadores estao explorando metodos de tirar proveito 
do processo de fotossintese para fornecer alternativas de 
combustiveis (Figura 10.3). 

Neste capitulo, aprenderemos como a fotossintese 
funciona. Após a discussao dos principios gerais da fo- 
tossintese, consideraremos as duas fases da fotossintese: 
as reaęóes luminosas, nas quais a energia solar e capturada 
e transformada em energia quimica, e o ciclo de Calvin, 
no qual a energia quimica e utilizada para produzir mole¬ 
culas organicas de alimento. Finalmente, consideraremos 
alguns aspectos da fotossintese a partir de urna perspectiva 
evolutiva. 



▲ Figura 10.3 Combustiveis alternativos a partir de algas. 

A luz solar pode ser aproveitada para gerar urna alternativa susten- 
tavel aos combustiveis fósseis. Especies de algas unicelulares pro¬ 
dutoras de óleos vegetais podem ser cultivadas em longos tanques 
transparentes denominados de fotobiorreatores, como os mostra- 
dos na Universidade do Estado do Arizona. Um simples processo 
qumnico produz "biodiesel", o qual pode ser misturado a gasolina 
ou utilizado isoladamente para abastecer veiculos. 


HTUn O principal produto da queima do combustivel fóssil 
e o C0 2 , e esta e a fonte do aumento da concentraęao do C0 2 at- 
mosferico. Os cientistas propuseram instalar estrategicamente estes 
tanques com algas, próximos a industrias ou a ruas de cidades alta- 
mente congestionadas. Considerando o processo da fotossintese, 
por gue esta disposięao dos tangues faz sentido? 








CONCEITO 


10.1 


A fotossintese converte a 
energia luminosa na energia 
guimica dos alimentos 


A capacidade notavel de um organismo de 
captar a energia luminosa e utiliza-la para a 
sintese de compostos organicos surgiu de uma 
organizaęao estrutural da celula: enzimas fotossinte- 
tizantes e outras moleculas sao agrupadas em uma 
membrana biológica, possibilitando a ocorrencia, 
de forma eficiente, de uma serie de reaęóes quimi- 
cas. Provavelmente, o processo de fotossintese foi 
originado em um grupo de bacterias que invagi- 
naram regióes da membrana plasmatica, contendo 
agrupamentos dessas moleculas. Nas bacterias fo- 
tossintetizantes existentes, as membranas fotossinte- 
tizantes invaginadas funcionam similarmente as membra¬ 
nas internas dos cloroplastos, uma organela eucariótica. 
De acordo com o que se conhece da teoria da endossim- 
biose, o cloroplasto originalmente era um procarioto fo- 
tossintetizante que vivia no interior de um ancestral das 
celulas eucarióticas. (Voce aprendeu sobre essa teoria no 
Capitulo 6 e a descreveremos em detalhe no Capitulo 25.) 
Os cloroplastos estao presentes em uma diversidade de 
organismos fotossintetizantes (ver Figura 10.2), mas aqui 
abordaremos somente os vegetais. 

Cloroplastos: os locais da fotossintese nos vegetais 

Todas as partes verdes da planta, incluindo caules verdes 
e frutos verdes, possuem cloroplastos. Contudo, as folhas 
representam o principal local de fotossintese na maioria 
dos vegetais (Figura 10.4). Existe cerca de meio milhao de 
cloroplastos por milimetro quadrado de superficie foliar. 
Os cloroplastos sao encontrados principalmente nas celu¬ 
las do mesofilo, o tecido do interior da folha. O dióxido de 
carbono entra na folha, e o oxigenio sai atraves de aberturas 
microscópicas chamadas de estómatos (do grego, signifi- 
cando “boca”). A agua absorvida pelas raizes e levada ate as 
folhas, onde e transportada pelas nervuras. As folhas tam- 
bem utilizam as nervuras para exportar aęucares para as 
raizes e para outras partes nao fotossintetizantes da planta. 

Uma celula tipica de mesofilo tern cerca de 30 a 40 clo¬ 
roplastos, com cada organela medindo cerca de 2 a 4 |xm 
por 4 a 7 firn. O cloroplasto tern um envoltório de duas 
membranas envolvendo um fluido denso chamado de es- 
troma. Suspenso no interior do estroma existe um tercei- 
ro sistema de membranas, formando sacos, chamados de 
tilacoides. Os tilacoides separam o estroma do espaęo do 
tilacoide , o qual esta localizado no interior desses sacos. 
Em alguns lugares, os tilacoides estao empilhados em co- 
lunas denominadas grana (singular granum). A clorofila, 
pigmento verde que confere cor as folhas, localiza-se nas 
membranas do tilacoide. (As membranas fotossintetizan¬ 
tes internas de alguns procariotos sao tambem denomi¬ 
nadas de membranas do tilacoide, ver Figura 27.8b.) Essas 



Secęao transversal da folha 


Cloroplastos 


Nervura 


Mesofilo < 




Estroma Granum 


1 pm 


▲ Figura 10.4 Ampliaęao do local de fotossintese em um 
vegetal. As folhas sao os principais órgaos de fotossintese nos ve- 
getais. Esta figura Ihe conduz para dentro de uma folha, depois para 
o interior de uma celula e, finalmente, para dentro de um cloroplas¬ 
to, a organela onde a fotossintese ocorre (imagem do meio, MO; 
imagem de baixo, MET). 
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membranas absorvem a energia luminosa por intermedio 
da clorofila, que age promovendo a sintese de moleculas 
organicas nos cloroplastos. Após discutirmos os locais da 
fotossintese nas plantas, estamos prontos para pormenori- 
zar os processos da fotossintese. 

Rastreando atomos ao longo da fotossintese: 
uma pesquisa cientifica 

Os cientistas tentaram por seculos juntar as partes do pro- 
cesso pelo qual as plantas produzem alimentos. Embora 
algumas etapas nao tenham sido ainda completamente 
entendidas, a equaęao geral da fotossintese e conhecida 
desde 1800: na presenęa da luz, partes verdes das plantas 
produzem compostos organicos e oxigenio a partir de dió- 
xido de carbono e agua. Utilizando fórmulas moleculares, 
podemos resumir a complexa serie de reaęóes quimicas da 
fotossintese com a equaęao: 

6 C0 2 + 12 H 2 0 + energia luminosa —> C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 + 6 H 2 0 

Utilizamos glicose (C 6 H 12 0 6 ) na equaęao para simplificar a 
relaęao entre fotossintese e respiraęao, mas o produto dire- 
to da fotossintese e na verdade um aęucar de tres carbonos 
que pode ser utilizado para produzir glicose. A agua apare- 
ce em ambos os lados da equaęao porque dozę moleculas 
sao consumidas e seis moleculas sao formadas durante a 
fotossintese. Podemos simplificar a equaęao indicando so- 
mente o consumo liquido de agua: 

6 C0 2 + 6 H 2 0 + energia luminosa —> C 6 H 12 O ó + 6 0 2 

Escrevendo a equaęao dessa forma, podemos ver que as 
mudanęas quimicas que ocorrem na fotossintese sao o 
oposto daquelas que ocorrem durante a respiraęao celular 
(ver Conceito 9.1). Ambos os processos metabólicos ocor¬ 
rem nas celulas vegetais. Contudo, como yeremos em se- 
guida, os cloroplastos nao sintetizam aęucares pela simples 
reversao das etapas da respiraęao. 

Agora, vamos dividir a equaęao da fotossintese por 
seis para simplificar a sua forma: 

co 2 + H 2 0 -> [CH 2 0] + o 2 

Na equaęao, os colchetes indicam que o CH 2 0 nao e na 
yerdade um aęucar, mas representa a formula geral para 
um carboidrato (ver Conceito 5.2). Em outras palavras, es¬ 
tamos imaginando a sintese de um carbono de uma mole- 
cula de aęucar de cada vez. Teoricamente, seis repetięóes 
reproduziriam uma molecula de glicose (C 6 H 12 0 6 ). Agora, 
vamos ver como os pesquisadores rastrearam os elementos 
carbono, hidrogenio e oxigenio, desde os reagentes ate os 
produtos da fotossintese. 

A ruptura da agua 

Uma das primeiras indicaęóes sobre o mecanismo da fo¬ 
tossintese veio da descoberta que o 0 2 originado pelos ve- 
getais vem do H 2 0 e nao do C0 2 . Os cloroplastos rompem 
a agua em hidrogenio e oxigenio. Antes dessa descoberta, a 
hipótese predominante era de que a fotossintese rompia o 


dióxido de carbono (C0 2 —> C + 0 2 ) e entao acrescentava 
a agua ao carbono (C + H 2 0 —> [CH 2 0]). Essa hipótese 
previa que o 0 2 liberado durante a fotossintese vinha do 
C0 2 . Essa ideia foi colocada em duvida em 1930 por C.B. 
van Niel, da Uniyersidade de Stanford. Van Neil inyestigou 
a fotossintese em bacterias que produzem o seu próprio 
carboidrato a partir do C0 2 , mas nao liberam 0 2 . Van Neil 
concluiu que, pelo menos nessa bacteria, o C0 2 nao era 
quebrado em carbono e oxigenio. Um grupo de bacterias 
utilizava o sulfito de hidrogenio (H 2 S) em vez de agua 
na fotossintese, formando glóbulos amarelos de enxofre 
como residuo (esses glóbulos sao visiveis na Figura 10.2e). 
A equaęao quimica da fotossintese nessas bacterias sulfu- 
rosas e a seguinte: 

C0 2 + 2 H 2 S -> [CH 2 0] + H 2 0 + 2 S 

Van Niel considerou que as bacterias rompiam o H 2 S, uti¬ 
lizando atomos de hidrogenio para produzir aęucar. Ele 
entao generalizou essa ideia, propondo que todos os or- 
ganismos fotossintetizantes necessitam de uma fonte de 
hidrogenio, mas que essa fonte varia: 

Bacterias sulfurosas: C0 2 + 2 H 2 S —> [CH 2 0] + H 2 0 + 2 S 
Plantas: C0 2 + 2 H 2 0 —> [CH 2 0] + H 2 0 + 0 2 
Geral: C0 2 + 2 H 2 X -> [CH 2 0] + H 2 0 + 2 X 

Assim, van Neil hipotetizou que as plantas quebram H 2 0 
como fonte de eletrons a partir de atomos de hidrogenio, 
liberando 0 2 como subproduto. 

Após aproximadamente 20 anos, os cientistas confir- 
maram a hipótese de van Neil por meio da utilizaęao do 
oxigenio 18 ( ls O), um isótopo pesado, como marcador 
para acompanhar o destino do atomo de oxigenio durante 
a fotossintese. O experimento demonstrou que as plantas 
somente produziam o 0 2 marcado se a agua fosse marca- 
da com ls O (experimento 1). Se o 18 O fosse introduzido na 
planta sob a forma de C0 2 , a marca nao apareceria no 0 2 
liberada (experimento 2). No resumo que segue, o verme- 
lho representa o atomo de oxigenio marcado ( ls O): 

Experimento 1: C0 2 + 2 H 2 0 —> [CH 2 0] + H 2 0 + 0 2 
Experimento 2: C0 2 + 2 H 2 0 —» [CH 2 0] + H 2 0 + 0 2 

Um importante resultado da mistura de atomos du¬ 
rante a fotossintese e a retirada do hidrogenio da agua e a 
sua incorporaęao ao aęucar. O produto residual da fotos- 
sintese, o 0 2 , e liberado para a atmosfera. A Figura 10.5 
apresenta o destino de todos os atomos da fotossintese. 



Produtos: C 6 H 12 0 6 6 H 2 Ó 6 0 2 


▲ Figura 10. 5 O caminho dos atomos na fotossintese. Os 

atomos do C0 2 sao apresentados em cor de laranja, e os atomos da 
H 2 0 sao apresentados em azul. 


BIOLOGIA DE CAMPBELL 189 


A fotossmtese como um processo redox 

Vamos comparar brevemente a fotossmtese com a respira¬ 
ęao celular. Ambos os processos envolvem reaęóes redox. 
Durante a respiraęao celular, a energia e liberada do aęucar 
ąuando os eletrons associados ao hidrogenio sao trans- 
portados por carreadores ate o oxigenio, formando agua 
como subproduto. Os eletrons perdem energia potencial a 
medida que “descem” na cadeia de transporte de eletrons 
em direęao ao oxigenio eletronegativo, e a mitocóndria 
utiliza essa energia para sintetizar ATP (ver Figura 9.15). 
A fotossmtese reverte a direęao do fluxo de eletrons. A 
agua e rompida e os eletrons sao transferidos junto com os 
ions hidrogenio da agua para o dióxido de carbono, redu- 
zindo-se a aęucar. 

|-torna-se reduzido-^ 

Energia + 6 CO 2 + 6 H 2 0 -» QH 12 06 + 6 0 2 

I t 

1 -torna-se oxidado- 1 

Devido ao aumento de energia potencial dos eletrons a 
medida que se movem da agua para o aęucar, esse proces¬ 
so necessita de energia; em outras palavras, e endergónico. 
Esse incremento de energia que ocorre durante a fotossm¬ 
tese e promovido pela luz. 

As duas fases da fotossmtese: uma previa 

A equaęao da fotossmtese e uma simplificaęao enganosa 
de um processo muito complexo. Na verdade, a fotossmte¬ 
se nao e um processo unico, mas dois processos, cada um 
com multiplas etapas. Essas duas fases da fotossmtese sao 
conhecidas como reaęóes luminosas* (componente foto 
da fotossmtese) e o ciclo de Calvin (componente sintese da 
fotossmtese) (Figura 10.6). 


* N. de T. Denominadas tambem de reaęóes fotoąmmicas. 


As reaęóes luminosas representam as etapas da fotos¬ 
smtese em que convertem energia solar em energia quimi- 
ca. A agua e decomposta, fornecendo eletrons e prótons 
(ions hidrogenio, H + ) e liberando 0 2 como subproduto. 
A luz absoryida pela clorofila promove a transferencia de 
eletrons e ions hidrogenio da agua para um aceptor chama- 
do de NADP + (nicotinamida adenina dinucleotideo fosfa- 
to), onde sao temporariamente armazenados. O aceptor de 
eletrons NADP + e próximo do NAD + , que funciona como 
carreador de eletrons na respiraęao celular; as duas mole- 
culas diferem somente pela presenęa de um grupo fosfato 
extra na molecula de NADP + . As reaęóes luminosas utili- 
zam a energia do sol para reduzir o NADP + em NADPH 
pela adięao de um par de eletrons, juntamente com um 
H + . As reaęóes luminosas tambem geram ATP, utilizando 
a quimiosmose para adicionar um grupo fosfato ao ADP, 
processo chamado de fotofosforilaęao. Assim, a energia 
luminosa e inicialmente conyertida em energia quimica 
na forma de dois compostos: NADPH e ATP. O NADPH, 
uma fonte de eletrons, atua como uma “foręa redutora” que 
pode ser transmitida a um aceptor de eletrons, reduzin- 
do-o, enquanto o ATP e a yersatil moeda energetica das 
celulas. Obserye que as reaęóes luminosas nao produzem 
aęucar; isso acontece na segunda fasę da fotossmtese, o ci¬ 
clo de Calvin. 

O ciclo de Calvin e assim denominado em reconheci- 
mento a Melvin Calvin, responsavel, juntamente com seus 
colaboradores no finał da decada de 1940, por esclarecer 
suas etapas. O ciclo inicia com a incorporaęao do C0 2 at- 
mosferico as moleculas organicas presentes no cloroplas- 
to. Essa incorporaęao inicial do carbono em compostos 
organicos e denominada fixaęao de carbono. O ciclo de 
Calvin reduz o carbono fixado a carboidrato mediante adi¬ 
ęao de eletrons. O poder redutor e fornecido pelo NADPH, 
que adquiriu a sua carga de eletrons nas reaęóes lumino¬ 
sas. Para conyerter C0 2 em carboidrato, o ciclo de Calyin 


► Figura 10.6 Uma visao geral da fo¬ 
tossmtese: cooperaęao das reaęóes lumi¬ 
nosas e o ciclo de Calvin. Nos cloroplastos, 
as membranas dos tilacoides (verde) sao os 
sftios das reaęóes luminosas, enquanto o ciclo 
de Calvin ocorre no estroma (cinza). As reaęóes 
luminosas utilizam a energia solar para produ- 
zir ATP e NADPH, que abastecem com energia 
qumnica e com poder redutor, respectivamen- 
te, o ciclo de Calvin. O ciclo de Calvin incor- 
pora o C0 2 em moleculas organicas, as quais 
sao convertidas em aęucar. (Lembre-se de que 
a maior parte dos aęucares simples possui fór- 
mulas que sao multiplos de CH 2 0.) 



REAęOES 

LUMINOSAS 


NADP+ 




ATP^- y 
NADPH ^ 


Estroma 


Cloroplasto 


[ch 2 0] 

(aęucar) 
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tambem necessita da energia ąuimica em forma de ATP, 
igualmente gerada nas reaęóes luminosas. Assim, o ciclo 
de Calvin somente consegue produzir aęucar com a ajuda 
do NADPH e do ATP produzidos nas reaęóes luminosas. 
As etapas metabólicas do ciclo de Calvin sao algumas vezes 
denominadas de fasę escura ou reaęóes independentes da 
luz, porąue nenhuma etapa necessita diretamente da luz. 
Contudo, na maioria das plantas, o ciclo de Calvin ocor- 
re durante o dia, ąuando as reaęóes luminosas fornecem 
NADPH e ATP necessarios ao ciclo. Essencialmente, o clo- 
roplasto utiliza a energia luminosa para produzir aęucar, 
coordenando as duas fases da fotossintese. 

Como indicado na Figura 10.6, os tilacoides sao os lo- 
cais das reaęóes luminosas, ao passo que o ciclo de Calvin 
ocorre no estroma. Nos tilacoides, moleculas de NADP + e 
de ADP recebem eletrons e fosfato, respectivamente, for- 
mando NADPH e ATP no estroma, onde desempenham 
papeis cruciais no ciclo de Calvin. As duas fases da fotos- 
sintese sao tratadas nesta figura como módulos metabó- 
licos que recebem ingredientes e liberam produtos. Nas 
duas seęóes a seguir, examinaremos mais de perto como as 
duas fases funcionam, iniciando com as reaęóes luminosas. 


revisAo do CONCEITO 10.1 


1. Como as moleculas reagentes da fotossintese chegam aos 
cloroplastos das folhas? 


2 . 

3. 


Como a utilizaęao do isótopo de oxigenio auxiliou a esclare- 
cer a gufmica da fotossintese? 


O ciclo de Calvin necessita dos produtos das rea¬ 
ęóes luminosas, o ATP e o NADPH. Suponha que urn colega 
afirme que o irwerso nao seja verdadeiro - que as reaęóes 
luminosas nao dependem do ciclo de Calvin e, com luz con¬ 
tinua, poderiam manter a produęao de ATP e do NADPH. 
Voce concorda ou nao? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


te perturbaęóes de campos eletricos e magneticos do que 
perturbaęóes em um meio materiał como a agua. 

A distancia entre as cristas de ondas eletromagneticas 
e denominada comprimento de onda. Os comprimentos 
de onda variam de menos de um nanómetro (raios gama) 
ate mais de um quilómetro (ondas de radio). Esse conjun- 
to de variaęóes da radiaęao e conhecido como espectro 
eletromagnetico (Figura 10.7). O segmento mais impor- 
tante para a vida e urna faixa estreita, variando de apro- 
ximadamente 380 ate 750 nm de comprimento de onda. 
Essa radiaęao e conhecida como luz visivel, pois pode ser 
detectada pelo olho humano na forma de varias cores. 

O modelo como ondas explica muitas das proprieda- 
des da luz, mas em certas circunstancias ela se compor- 
ta como particulas isoladas, chamadas de fótons. Fótons 
nao sao objetos tangiveis, mas agem como objetos em que 
cada um possui quantidade fixa de energia. A quantidade 
de energia e inversamente relacionada ao comprimento de 
onda da luz: quanto mais curto o comprimento de onda, 
maior a energia em cada foton de luz. Assim, o foton de luz 
yioleta tern aproximadamente duas vezes mais energia que 
o foton de luz yermelha (ver Figura 10.7). 

Embora o sol irradie o espectro completo de energia 
eletromagnetica, a atmosfera age como urna janela seleti- 
va, permitindo a luz visivel passar, e excluindo urna fraęao 
substancial das outras radiaęóes. Parte do espectro que 
podemos ver - luz visivel - e tambem a radiaęao que pro- 
move a fotossintese. 

Pigmentos fotossinteticos: os receptores de luz 

Quando a luz encontra a materia, ela pode ser refletida, 
transmitida ou absoryida. Substancias que absoryem a 
luz visivel sao conhecidas como pigmentos. Diferentes 
pigmentos absoryem diferentes comprimentos de onda 
da luz, e os comprimentos de onda absoryidos desapa- 


CONCEITO 10.2 

As reaęóes luminosas convertem a energia 
solar na energia quimica do ATP e do NADPH 

Os cloroplastos sao fabricas quimicas abastecidas pelo Sol. 
Seus tilacoides transformam a energia luminosa na energia 
quimica do ATP e do NADPH, os quais serao utilizados 
para sintetizar glicose e outras moleculas que podem ser 
usadas como fontes de energia. Para compreender a con- 
yersao da luz em energia quimica, necessitamos conhecer 
algumas importantes propriedades da luz. 

A natureza da luz solar 

A luz e a forma de energia conhecida como energia eletro¬ 
magnetica, tambem chamada de radiaęao eletromagnetica. 
A energia eletromagnetica viaja em ondas ritmicas ana- 
logas aquelas criadas por um seixo jogado em um lago. 
Ondas eletromagneticas, contudo, sao mais propriamen- 



▲ Figura 10.7 O espectro eletromagnetico. A luz branca 
e uma mistura de todos os comprimentos de onda de luz visivel. 
Um prisma pode decompor a luz branca em seus componentes co- 
loridos pelo desvio dos comprimentos de onda da luz em indife- 
rentes angulos. (Goticulas de agua na atmosfera podem agir como 
prismas, formando o arco-iris.) A luz visivel promove a fotossintese. 
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recem. Se o pigmento e iluminado com luz branca, a cor 
visivel e mais refletida ou transmitida pelo pigmento. 
(Se um pigmento absorve todos os comprimentos de onda, 
ele aparenta ter a cor pręta.) Enxergamos o verde quan- 
do olhamos para a folha porąue a clorofila absorve a luz 
azul-violeta e a yermelha enąuanto reflete e transmite a luz 
verde (Figura 10.8). A capacidade de um pigmento em ab- 
sorver varios comprimentos de onda da luz pode ser medi- 
da por um instrumento denominado espectrofotómetro. 
Esse aparelho direciona feixes de luz com diferentes com¬ 
primentos de onda atraves de urna soluęao de pigmento e 
mede a fraęao da luz transmitida em cada comprimento de 
onda. A plotagem em um grafico da absoręao da luz pelo 
pigmento versus o comprimento de onda e denominada 
espectro de absoręao (Figura 10.9). 

O espectro de absoręao dos pigmentos permite entender 
a eficacia relativa dos diferentes comprimentos de onda na 
conduęao da fotossintese, pois a luz consegue atuar nos clo- 
roplastos somente se for absorvida. A Figura lO.IOa apre- 
senta o espectro de absoręao de tres tipos de pigmentos dos 
cloroplastos: a clorofila a , o pigmento-chave na captaęao 
da luz, que participa diretamente nas reaęóes luminosas; o 
pigmento acessório clorofila b ; e um grupo separado de pig¬ 
mentos acessórios denominados carotenoides. O espectro da 
clorofila a sugere que a luz azul-violeta e a yermelha sao as 
melhores para a fotossintese, pois elas sao absoryidas, ao pas¬ 
so que a luz verde e a cor menos eficiente. Isso e confirmado 
pelo espectro de aęao da fotossintese (Figura 10.1 Ob), que 
demonstra a eficiencia relativa de diferentes comprimentos 
de onda da radiaęao na conduęao do processo. Um espec¬ 
tro de absoręao e preparado pela iluminaęao dos cloroplas¬ 
tos com luz de diferentes cores e, entao, pela plotagem do 



▲ Figura 10.8 Por que as folhas sao verdes: interaęóes da 

luz com os cloroplastos. A molecula de clorofila do cloroplasto 
absorve luz azul-violeta e vermelha (as cores mais eficientes na pro- 
moęao da fotossintese) e reflete ou transmite a luz verde. Esse e o 
motivo da aparencia verde das folhas. 


Metodo de pesquisa 


Determinando um espectro de absoręao 

Aplicaęao Um espectro de absoręao e uma representaęao vi- 
sual de como um pigmento especifico absorve diferentes com¬ 
primentos de onda da luz visivel. 0 espectro de absoręao de 
varios pigmentos do cloroplasto auxilia os cientistas a decifrar o 
papel de cada pigmento em uma planta. 

Tecnica Um espectrómetro mede a quantidade relativa de luz 
de diferentes comprimentos de onda absorvidos e transmitidos 
por uma soluęao de pigmento. 


O A luz branca e separada em cores (comprimentos de onda) por 
um prisma. 

© Uma por uma, as diferentes cores da luz sao passadas pela amostra 
(a clorofila, neste exemplo). Sao apresentadas as luzes verde e azul. 

Q A luz transmitida atinge um tubo fotoeletrico, que converte a 
energia luminosa em eletricidade. 

O A corrente eletrica e medida por um galvanómetro. A medida indica 
a fraęao da luz transmitida pela amostra, e, a partir disso, podemos 
determinar a quantidade de luz absorvida. 

Luz Refraęao do Soluęao de Tubo 



azul que a clorofila absorve 

muita luz azul. 


Resultados Confira na Figura 10.1 Oa os espectros de absoręao 
de tres tipos de pigmentos dos cloroplastos. 


comprimento de onda em relaęao a algumas medidas da taxa 
de fotossintese, como consumo de C0 2 ou liberaęao de 0 2 . 
O espectro de aęao da fotossintese foi primeiramente de- 
monstrado pelo botanico alemao Theodor W. Engelmann, 
em 1883. Antes da inyenęao de equipamentos para a medi- 
ęao dos niveis de 0 2 , Engelmann realizou um experimento 
engenhoso no qual utilizou bacterias para medir as taxas de 
fotossintese em algas filamentosas (Figura IO.IOc). Seus re¬ 
sultados se equiparam de modo notavel ao moderno espec¬ 
tro de aęao apresentado na Figura lO.lOb. 

Obserye, comparando as Figuras lO.IOa e lO.lOb, que 
o espectro de aęao da fotossintese e muito mais amplo 
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T Figura 10.10 


Pesquisa 


Quais os comprimentos de onda da luz sao mais 
eficazes na promoęao da fotossintese? 

Experimento Os espectros de absoręao e de aęao, juntamente 
com um experimento classico de Theodor W. Engelmann, re- 
velam quais os comprimentos de onda sao fotossinteticamente 
importantes. 

Resultados 

o 



(a) Espectro de absoręao. As tres curvas apresentam os comprimentos 
de onda da luz mais bem absorvidos pelos tres tipos de pigmentos 
do cloroplasto. 



(b) Espectro de aęao. Este grafico apresenta a taxa de fotossintese versus 
o comprimento de onda. 0 espectro de aęao resultante e semelhante 
ao espectro de absoręao da clorofila a, mas nao e exatamente igual 
(ver parte a). Isso se deve em parte a absoręao da luz pelos pigmentos 
acessórios, como a clorofila be os carotenoides. 


^Bacteria aeróbia 
Al 9 a 

filamentosa . 

WM*' 


600 




(c) Experimento de Engelmann. Em 1883, Theodor W. Engelmann 
iluminou um filamento de alga com urna luz que atravessou um 
prisma, expondo diferentes segmentos da alga a diferentes compri¬ 
mentos de onda. Ele utilizou bacterias aeróbias que se concentram 
próximas a fontes de oxigenio, para determinar quais segmentos da 
alga produziam maiores quantidades de 0 2 fotossintetizado. As 
bacterias concentraram-se em maior quantidade ao redor das partes 
da alga iluminadas com luz azul-violeta ou vermelha. 

Conclusao As poręóes azul-violeta e vermelha do espectro de 
luz sao mais eficientes na promoęao da fotossintese. 

Fonte: T. W. Engelmann, Bacterium photometricum. Ein Betrag zur vergleichenden 
Physiologie des Licht-und Farbensinnes, Archiv. fur Physiologie. 30:95-124 (1883). 

| Quais comprimentos de luz 
promovem as maiores taxas de fotossintese? 


do que o espectro de absoręao da clorofila a. O espectro 
de absoręao da clorofila a sozinho subestima a eficien- 
cia de certos comprimentos de onda na promoęao da fo- 
tossintese. Em parte, isso acontece porąue os pigmentos 
acessórios com diferentes espectros de absoręao tambem 
presentes nos cloroblastos - incluindo a clorofila b e ca¬ 
rotenoides - ampliam o espectro de cores que podem ser 
utilizadas pela fotossintese. A Figura 10.11 compara a es- 
trutura da clorofila a com a da clorofila b. Urna pequena 
diferenęa estrutural entre elas e suficiente para que os dois 
pigmentos absorvam comprimentos de onda levemente 
diferentes, na regiao do vermelho e do azul do espectro 
(ver Figura lO.lOa). Por isso, a clorofila a parece verde-azu- 
lada, e a clorofila b parece verde-oliva, sob a luz visivel. 

Outros pigmentos acessórios incluem os carotenoi¬ 
des, hidrocarbonetos que possuem varias tonalidades de 
amarelo e cor de laranja por absorverem a luz yioleta e 
azul-esverdeada (ver Figura lO.lOa). Os carotenoides po¬ 
dem ampliar o espectro de cores que promovem a fotos¬ 
sintese. Contudo, a funęao mais importante, pelo menos 
de alguns carotenoides, parece ser a fotoproteęao: esses 
compostos absorvem e dissipam o excesso de energia lu- 
minosa que, caso contrario, danificaria a clorofila ou in- 
teragiria com o oxigenio, formando moleculas reativas 
oxidativas prejudiciais a celula. Interessantemente, carote¬ 
noides semelhantes aos que tern efeito de fotoproteęao nos 
cloroplastos tern papel fotoprotetor em olhos humanos. 
(Fembra-se de que lhe aconselhavam comer cenoura para 
melhorar a visao noturna?) Essas e outras moleculas rela- 


CH 3 na clorofila a 
na clorofila b 



Anel porfirmico: 

"cabeęa" da molecula 
que absorve luz; observe 
o atomo de magnesio 
no centro. 


y Cauda de hidrocarbonetos: 

interage com as regióes 
hidrofóbicas das protefnas 
no interior da membrana do 
tilacoide do cloroplasto; atomos 
de H + nao sao mostrados. 


▲ Figura 10.11 Estrutura das moleculas de clorofila nos 
cloroplastos de vegetais. A clorofila a e a clorofila b diferem so- 
mente em um dos grupos funcionais ligados a estrutura organica 
chamada de anel porfirmico. (Ver tambem o modelo de clorofila na 
Figura 1.3.) 
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cionadas sao encontradas naturalmente em muitas horta- 
lięas e frutas. Muitas vezes, esses alimentos sao recomen- 
dados na alimentaęao saudavel como “fitoąuimicos” (do 
grego, phyton , planta), pois alguns apresentam proprieda- 
des antioxidantes. As plantas podem sintetizar todos os an- 
tioxidantes de que necessitam. Contudo, seres humanos e 
outros animais precisam obter alguns deles de suas dietas. 

Excitaęao da clorofila pela luz 

O que acontece exatamente quando a clorofila e outros 
pigmentos acessórios absorvem luz? As cores correspon- 
dentes aos comprimentos de onda absorvidos desapare- 
cem do espectro da luz transmitida e refletida, mas a ener¬ 
gia nao consegue desaparecer. Quando a molecula absorve 
o foton de luz, um dos eletrons da molecula e elevado a um 
orbital com maior energia potencial (Figura 2.6b). Quando 
o eletron esta em seu orbital normal, a molecula de pig- 
mento e considerada em estado basal. A absoręao de um 
foton impulsiona um eletron a um orbital com maior ener¬ 
gia, e a molecula de pigmento e considerada em estado ex- 
citado. Somente sao absorvidos os fótons em que a energia 
e exatamente igual a diferenęa de energia entre o estado 
basal e o excitado, e essa diferenęa de energia varia entre os 
tipos de moleculas. Assim, um determinado composto ab- 
sorve somente fótons correspondendo a comprimentos de 
onda especificos, motivo pelo qual cada pigmento possui 
um unico espectro de absoręao. 

Assim que a absoręao de um foton leva um eletron do 
estado basal para o estado excitado, o eletron nao pode 
permanecer nesse estado por muito tempo. O estado exci- 
tado, semelhante a todos os estados de alta energia, e ins- 
tavel. Geralmente, quando moleculas de pigmento isoladas 
absorvem a luz, seus eletrons excitados retornam ao orbi¬ 
tal do estado basal em bilionesimos de segundo, liberando 
o excesso de energia na forma de calor. E essa conversao 
da energia luminosa em calor que deixa tao quente a su- 
perficie de um automóvel em um dia ensolarado. (Carros 
brancos resfriam melhor porque a sua pintura reflete todos 


os comprimentos de onda da luz visivel.) Isolados, alguns 
pigmentos, incluindo a clorofila, emitem luz e calor após 
a absoręao de fótons. A medida que os eletrons excitados 
retornam ao estado basal, fótons sao emitidos. Esse brilho 
remanescente e denominado fluorescencia. Se urna solu¬ 
ęao de clorofila isolada de cloroplastos for iluminada, ela 
ira fluorescer na regiao yermelha do espectro e emitir calor 
(Figura 10.12). Isso e melhor visto mediante uso de luz ul- 
travioleta, que a clorofila consegue tambem absorver (ver 
Figuras 10.7 e lO.lOa). Observada sob luz visivel, a fluores¬ 
cencia seria mais dificil de ver contra o verde da soluęao. 

0 fotossistema: um complexo do centro de reaęao 
associado aos complexos dos coletores de luz 

Moleculas de clorofila excitadas pela absoręao da ener¬ 
gia luminosa em cloroplastos intactos apresentam resul- 
tados muito diferentes daquelas de pigmentos isolados 
(ver Figura 10.12). No ambiente nativo da membrana do 
tilacoide, as moleculas de clorofila estao organizadas junto 
com outras pequenas moleculas organicas e proteinas, em 
complexos denominados de fotossistemas. 

Um fotossistema e formado por um complexo do 
centro de reaęao, cercado por varios complexos dos co¬ 
letores de luz (Figura 10.13). O complexo do centro de 
reaęao e urna associaęao de proteinas organizadas que apri- 
sionam um par especial de moleculas de clorofila a . Cada 
complexo do coletor de luz consiste em varias moleculas 
de pigmento (que incluem clorofila a , clorofila b e multiplos 
carotenoides) ligadas a proteinas. O numero e a variedade 
de moleculas de pigmento permitem ao fotossistema cole- 
tar luz em urna area de superficie maior e em urna poręao 
maior do espectro do que qualquer molecula isolada de pig¬ 
mento poderia colher. Juntos, esses complexos dos coleto¬ 
res de luz agem como antena para o complexo do centro de 
reaęao. Quando urna molecula de pigmento absorve um fo¬ 
ton, a energia e transferida de pigmento a pigmento, dentro 
de um complexo do coletor de luz, algo como urna “onda” 
de pessoas em urna praęa de esportes, ate a sua transferen- 


► Figura 10.12 Excitaęao pela luz de 
clorofilas isoladas. (a) A absoręao de um 
foton provoca a transięao da molecula de clo¬ 
rofila do estado basal para o estado excitado. 
O foton impulsiona um eletron para um orbital 
de maior energia potencial. Se a molecula ilu¬ 
minada existir isoladamente, o seu eletron ex- 
citado imediatamente retorna ao orbital do es¬ 
tado basal, e seu excesso de energia e emitido 
como calor e fluorescencia (luz), (b) Urna solu¬ 
ęao de clorofila excitada com luz ultravioleta 
fluoresce com um brilho vermelho-alaranjado. 


Se urna folha com concentraęao 
de clorofila semelhante a da soluęao fosse ex- 
posta a urna luz ultravioleta, nenhuma fluores¬ 
cencia seria observada. Explique essa diferenęa 
na emissao de fluorescencia entre a soluęao e 
a folha. 



(a) Excitaęao da molecula de clorofila isolada 



(b) Fluorescencia 
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cia ao complexo do centro de reaęao. O complexo do centro 
de reaęao tambem possui urna molecula capaz de receber 
eletrons e tornar-se reduzida, sendo chamada de aceptor 
primario de eletrons. O par de moleculas de clorofila a 
do complexo do centro de reaęao e especial devido ao seu 
ambiente molecular - a sua localizaęao e associaęao com 
outras moleculas permitindo-lhes utilizar energia lumi- 
nosa nao somente para impulsionar um de seus eletrons a 
um nivel energetico maior, mas tambem para transferi-lo a 
urna molecula diferente - o aceptor primario de eletrons. 

A transferencia da energia solar de um eletron do par 
de clorofilas a do centro de reaęao para o aceptor prima¬ 
rio de eletrons e a primeira etapa das reaęóes luminosas. 
Tao logo o eletron da clorofila e excitado a um nivel mais 
alto de energia, ele e capturado pelo aceptor primario de 
eletrons; essa e urna reaęao redox. No frasco apresentado 
na Figura 10.12b, a clorofila isolada fluoresce devido a au- 
sencia do aceptor de eletrons; os eletrons da clorofila foto- 
excitada retornam ao estado basal. Contudo, no ambiente 
estruturado de um cloroplasto, um aceptor de eletrons e 
rapidamente disponibilizado e a energia potencial, repre- 
sentada pelo eletron excitado, nao e dissipada como luz e 
calor. Assim, cada fotossistema - complexo do centro de 
reaęao circundado pelos complexos dos coletores de luz - 
funciona no cloroplasto como urna unidade. Ele converte 
a energia luminosa em energia ąuimica, que no finał sera 
utilizada para a sintese de aęucar. 

A membrana do tilacoide e povoada por dois tipos de 
fotossistemas que cooperam nas reaęóes luminosas da fo- 
tossintese. Eles sao chamados de fotossistema II (PS II) 
e fotossistema I (PS I). (Eles foram denominados segun- 
do a sua descoberta, mas, o fotossistema II atua primeiro 
nas reaęóes luminosas.) Cada um tern um complexo do 
centro de reaęao caracteristico - um tipo particular de 
aceptor primario de eletrons próximo a um par especial 
de moleculas de clorofila a associadas a proteinas especi- 
ficas. A clorofila a do centro de reaęao do fotossistema II 
e conhecida como P680, porque esse pigmento absorve a 
luz visivel no comprimento de onda de 680 nm (na regiao 
yermelha do espectro). A clorofila a do complexo do cen¬ 
tro de reaęao do fotossistema I e conhecida como P700, 
porque esse pigmento absorve mais eficientemente a luz 
no comprimento de onda de 700 nm (na regiao do verme- 
lho extremo do espectro). Esses dois pigmentos, P680 e 
P700, sao aproximadamente identicos quanto a molecula 
de clorofila a. Contudo, suas associaęóes com as protei¬ 
nas da membrana do tilacoide afetam a distribuięao de 
eletrons nesses dois pigmentos e explicam as pequenas 
diferenęas em suas propriedades de absoręao de luz. Ago¬ 
ra, yeremos como os dois fotossistemas trabalham juntos 
no uso da energia luminosa para gerar ATP e NADPH, os 
dois principais produtos das reaęóes luminosas. 


Fluxo linear de eletrons 

A luz promove a sintese de ATP e NADPH por meio da 
energizaęao dos dois fotossistemas localizados nas mem- 
branas dos tilacoides dos cloroplastos. A chave para essa 



Complexo do Complexo do Aceptor 
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(a) Como um fotossistema coleta a luz. Quando um foton atinge 
urna molecula de pigmento em um complexo do coletor de luz, a 
energia e transferida de molecula a molecula ate chegar ao 
complexo do centro de reaęao. Aqui, um eletron excitado de um 
par especial de moleculas de clorofila a e transferido para o aceptor 
primario de eletrons. 
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(b) Estrutura de um fotossistema. Este modelo computacional com 
base em cristalografia por raios X, apresenta, lado a lado, dois 
complexos de fotossistema orientados em sentido oposto um ao 
outro. As moleculas de clorofila (pequenos modelos verdes do tipo 
"bola-e-vareta") sao intercalados por subunidades de proteinas 
(cilindros e fitas). Para simplificar, este fotossistema sera 
apresentado como um complexo unico ao longo deste capitulo. 

▲ Figura 10.13 Estrutura e funcionamento do fotossistema. 


transformaęao energetica e um fluxo de eletrons ao lon¬ 
go dos fotossistemas e de outros componentes molecu- 
lares presentes na membrana do tilacoide. Esse fluxo, 
denominado fluxo linear de eletrons, ocorre durante as 
reaęóes luminosas do fotossistema, como apresentado na 
Figura 10.14. Os numeros no texto correspondem a nu- 
meraęao das etapas na figura. 
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Um foton de luz atinge uma molecula de pigmen- 
to no complexo do coletor de luz do PS II, im- 
pulsionando um de seus eletrons para um mvel 
mais alto de energia. A medida que esse eletron 
retorna ao seu estado basal, outro eletron em uma 
molecula de pigmento yizinha e simultaneamente 
impulsionado a um estado excitado. O processo 
continua com a energia sendo transferida para 
outras moleculas de pigmentos, ate chegar as mo¬ 
leculas do par de clorofilas a P680 do complexo 
do centro de reaęao do fotossistema PS II. Isso 
excita um eletron desse par de clorofilas a um es¬ 
tado mais alto de energia. 

Esse eletron e transferido do P680 excitado para 
o aceptor primario de eletrons. Nós podemos nos 
referir ao P680 sem o eletron como P680 + . 

Uma enzima catalisa a decomposięao da molecula 
de agua, liberando dois eletrons, dois ions hidroge- 
nio (H + ) e um atomo de oxigenio. Os eletrons sao 
fornecidos um a um para o par P680 + , cada ele¬ 
tron substituindo outro transferido para o aceptor 
primario de eletrons. (O P680 + e o maior agente 
oxidante biológico que se conhece; seu “vazio” de 
eletrons deve ser preenchido. Isso facilita a trans- 
ferencia de eletrons a partir da molecula de agua 


decomposta.) Os H + sao lanęados no interior do 
espaęo do tilacoide. O atomo de oxigenio se com- 
bina imediatamente com outro atomo de oxigenio 
gerado pela decomposięao de outra molecula de 
agua, formando 0 2 . 

O Cada eletron fotoexcitado passa do aceptor pri¬ 
mario de eletrons do PS II para o PS I ao longo de 
uma cadeia de transporte de eletrons, possuindo 
componentes semelhantes aqueles da cadeia de 
transporte de eletrons que funcionam na respi- 
raęao celular. A cadeia de transporte de eletrons 
entre o PS II e o PS I e constituida pela plasto- 
quinona carreadora de eletrons (Pq), de um com- 
plexo citocromo e de uma proteina chamada de 
plastocianina (Pc). 

0 A “queda” exergónica dos eletrons para um nivel 
energetico mais baixo fornece energia para a sinte- 
se de ATP. A medida que os eletrons passam pelo 
complexo citocromo, o bombeamento de H + for¬ 
ma um gradiente de prótons posteriormente utili- 
zado na quimiosmose. 

0 Enquanto isso, a energia luminosa foi transferi¬ 
da pelos pigmentos complexos do coletor de luz 
para o complexo do centro de reaęao do PS I, ex- 
citando um eletron do par de moleculas de cloro- 



T Figura 10.14 Como o fluxo linear de eletrons durante as 
reaęóes luminosas gera ATP e NADPH. As setas douradas acom- 
panham o fluxo de eletrons induzido pela luz a partir da agua ate 
o NADPH. As setas pretas indicam a transferencia de energia entre 
moleculas de pigmento. 
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fila a P700 ali localizados. O eletron fotoexcitado 
e, entao, transferido para o aceptor primario de 
eletrons do PS I, criando um “vazio” de eletrons 
no P700 - o qual podemos chamar de P700 + . Em 
outras palavras, o P700 + pode agir agora como 
aceptor de eletron, aceitando um eletron que 
chega do PS II, ao finał da cadeia de transporte 
de eletrons. 

O Os eletrons fotoexcitados sao transferidos em urna 
serie de reaęóes redox a partir do aceptor primario 
de eletrons do PS I, para urna segunda cadeia de 
transporte de eletrons por meio da proteina ferre- 
doxina (Fd). (Essa cadeia nao gera um gradiente de 
prótons e, assim, nao produz ATP.) 

© A enzima NADP + redutase catalisa a transferencia 
de eletrons da Fd para o NADP + . Sao necessarios 
dois eletrons para sua reduęao a NADPFL Essa 
molecula possui nivel mais alto de energia do que 
a agua, e os eletrons sao mais facilmente disponi- 
bilizados para as reaęóes do ciclo de Calvin. Esse 
processo tambem remove El + do estroma. 

As mudanęas de energia dos eletrons, enquanto 
eles passam por reaęóes luminosas, sao apresentadas na 
Figura 10.15 em forma de analogia mecanica. Embora os 
esquemas apresentados nas Figuras 10.14 e 10.15 possam 
ser complicados, lembre-se da ideia geral: as reaęóes lumi¬ 
nosas utilizam a energia solar para gerar ATP e NADPH, 
que fornecem energia quimica e poder redutor, respecti- 
yamente, para as reaęóes de sintese de carboidrato do ciclo 
de Calvin. 

Fluxo cklico de eletrons 

Em certos casos, os eletrons fotoexcitados podem tomar 
um caminho alternativo chamado de fluxo cielico de ele¬ 
trons, que utiliza o fotossistema I, mas nao o fotossistema 
II. Vemos na Figura 10.16 que o fluxo cielico e um circuito 
curto: os eletrons circulam da ferredoxina (Fd) para o com- 
plexo citocromo e, dali, para urna clorofila P700 do com- 



▲ Figura 10.15 Analogia mecanica para o fluxo linear de 
eletrons durante as reaęóes luminosas. 


plexo do centro de reaęao do PS I. Nao existe produęao 
de NADPH, nem ocorre a liberaęao de oxigenio. Por outro 
lado, o fluxo cielico gera ATP. 

Em vez de ter PS II e PS I, varios grupos de bacterias 
fotossintetizantes atuais tern apenas um fotossistema re- 
lacionado ao fotossistema I ou ao fotossistema II. Nessas 
especies, que incluem as bacterias sulfurosas purpuras 
(ver Figura 10.2e), o fluxo cielico de eletrons e o unico 
mecanismo de geraęao de ATP na fotossintese. Biólogos 
evolucionistas acreditam que essas bacterias sejam des- 
cendentes de bacterias em que a fotossintese se desenyol- 
veu pela primeira vez, em um modelo semelhante ao fluxo 
cielico de eletrons. 

O fluxo cielico de eletrons tambem pode ocorrer em 
especies fotossintetizantes com ambos os fotossistemas; 
incluindo alguns procariotos como as cianobacterias, apre¬ 
sentadas na Figura 10.2d, bem como nas especies de euca- 
riotos fotossintetizantes estudadas ate a presente data. Em¬ 
bora o processo seja provavelmente um tipo de “resquicio 



◄ Figura 10.16 Fluxo cielico de ele¬ 
trons. Eletrons fotoexcitados do PSI sao 
ocasionalmente lanęados de volta a partir da 
ferredoxina (Fd) para a clorofila, via complexo 
citocromo e plastocianina (Pc). Estes eletrons 
desviados complementam o fornecimento de 
ATP (via quimiosmose), mas nao produzem 
NADPH. 0 fluxo linear de eletrons aparece som- 
breado no diagrama, para fins de comparaęao 
com a via cielica. As duas moleculas de Fd apre¬ 
sentadas neste diagrama sao, na verdade, a 
mesma - o carreador finał de eletrons da cadeia 
eletrónica de transporte do PS I - embora esteja 
representado duas vezes para mostrar clara- 
mente o seu papel nas duas partes do processo. 

Q Observe a Figura 10.15 e explique como 
voce iria altera-la para apresentar urna analo¬ 
gia mecanica para o fluxo cielico de eletrons. 
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evolutivo”, as pesąuisas sugerem que ele exerce pelo menos 
um papel benefico a esses organismos. Plantas mutantes 
incapazes de realizar o fluxo cielico de eletrons conseguem 
crescer bem com pouca luminosidade, mas nao crescem 
bem em luz intensa. Isso e uma evidencia de que o fluxo 
cielico de eletrons pode ser fotoprotetor. Adiante vamos 
aprender mais sobre o fluxo cielico de eletrons em relaęao 
a uma adaptaęao especial da fotossintese (plantas C 4 ; ver o 
item 10.4). 

Independentemente da sintese do ATP ser promovida 
pelo fluxo linear ou pelo fluxo cielico de eletrons, na pra- 
tica o mecanismo e o mesmo. Antes de avanęarmos para 
o ciclo de Calvin, vamos revisar a quimiosmose, processo 
que a membrana utiliza para acoplar as reaęóes redox com 
a produęao de ATP. 

Comparaęao entre a quimiosmose nos doroplastos 
e nas mitocóndrias 

Cloroplastos e mitocóndrias geram ATP pelo mesmo me¬ 
canismo basico: quimiosmose. Uma cadeia de transpor- 
te de eletrons montada em uma membrana bombeia H + 
atraves dessa membrana a medida que eletrons passam 
por uma serie de carreadores progressivamente mais ele- 
tronegativos. Dessa forma, a cadeia de transporte de ele¬ 
trons transforma a energia redox em uma foręa motriz de 
prótons, em que a energia potencial e armazenada em for¬ 
ma de gradiente de H + atraves da membrana. Na mesma 
membrana, existe um complexo ATP-sintase que acopla a 
difusao de ions hidrogenio a favor de seu gradiente para 
fosforilar o ADP, formando ATP. 

Alguns dos carreadores de eletrons, incluindo as 
proteinas contendo ferro, chamadas de citocromos, sao 
muito semelhantes tanto nos cloroplastos quanto nas mi¬ 
tocóndrias. O complexo ATP-sintase das duas organelas 
tambem sao muito parecidos. Contudo, existem notaveis 
diferenęas entre a fosforilaęao oxidativa nas mitocóndrias 


e a fotofosforilaęao nos cloroplastos. Nos cloroplastos, os 
eletrons de alta energia transportados pela cadeia de trans¬ 
porte provem da agua, enquanto na mitocóndria eles sao 
extraidos de moleculas organicas (que assim sao oxidadas). 
Os cloroplastos nao necessitam de moleculas de alimento 
para produzir ATP; seus fotossistemas capturam a ener¬ 
gia luminosa e a utilizam para impulsionar os eletrons da 
agua ao topo da cadeia de transporte. Em outras palavras, 
as mitocóndrias utilizam a quimiosmose para transferir a 
energia quimica do alimento para a molecula de ATP, e os 
cloroplastos transformam a energia luminosa em energia 
quimica no ATP. 

Embora a organizaęao espacial da quimiosmose 
apresente pequenas diferenęas entre cloroplastos e mi¬ 
tocóndrias, e facil observar semelhanęas (Figura 10.17). 
A membrana mitocondrial interna bombeia prótons da 
matriz mitocondrial para o espaęo intermembranas, que 
funciona como reseryatório de ions hidrogenio. A mem¬ 
brana do tilacoide do cloroplasto bombeia prótons do es- 
troma para o espaęo do tilacoide (interior do tilacoide), o 
qual funciona como reseryatório de H + . Se voce imaginar 
a crista da mitocóndria desprendendo-se da membrana in¬ 
terna, talvez consiga perceber como o espaęo do tilacoide 
e o espaęo intermembranas sao espaęos comparaveis nas 
duas organelas, enquanto a matriz mitocondrial e o estro- 
ma do cloroplasto sao analogos. 

Na mitocóndria, os prótons se difundem ao longo de 
um gradiente de concentraęao do espaęo intermembranas 
por intermedio da ATP-sintase ate a matriz, acionando a 
sintese de ATP. No cloroplasto, o ATP e sintetizado a me¬ 
dida que os ions hidrogenios se difundem do espaęo do 
tilacoide de volta para o estroma, por meio do complexo 
ATP-sintase, no qual as regióes cataliticas estao yoltadas 
para o estroma (Figura 10.18). Assim, o ATP e formado 
no estroma, onde e utilizado pelo ciclo de Calvin durante a 
sintese de aęucar. 


► Figura 10.17 Comparaęao da qui- 
miosmose nas mitocóndrias e nos clo¬ 
roplastos. Nos dois tipos de organelas, a 
cadeia de transporte de eletrons bombeia 
prótons (H + ) atraves de uma membrana, 
saindo de uma regiao de baixa concentraęao 
de H + (cinza-claro, neste diagrama) para uma 
regiao de alta concentraęao de H + (cinza-es- 
curo). Os prótons entao se difundem de volta 
atraves da membrana pela ATP-sintase, pro- 
movendo a sintese de ATP. 
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O gradiente de prótons (H + ), ou gradiente de pH, 
atraves da membrana do tilacoide e substancial. Quando 
os cloroplastos sao experimentalmente iluminados, o pH 
do espaęo do tilacoide cai para cerca de 5 (aumenta a 
concentraęao de H + ), e o pH do estroma e elevado para 
cerca de 8 (diminui a concentraęao de H + ). Esse gra¬ 
diente de tres unidades de pH corresponde a diferenęa 
de milhares de vezes na concentraęao de H + . Se as lu- 
zes forem desligadas no laboratório, o gradiente de pH 
e anulado, mas pode ser rapidamente restaurado se as 
luzes voltarem a ser ligadas. Experimentos como esse 
fornecem fortes evidencias que suportam o modelo qui- 
miosmótico. 


Com base em varios trabalhos de pesquisa, foi propos- 
to um modelo atual para a organizaęao da “maquinaria” 
das reaęóes luminosas no interior da membrana do tilacoi¬ 
de. Cada urna das moleculas e cada um dos complexos mo- 
leculares da figura tern numerosas cópias em cada tilacoi¬ 
de. Observe que o NADPE1, da mesma forma que o ATP, e 
produzido na face da membrana yoltada para o estroma, 
onde as reaęóes do ciclo de Calvin ocorrem. 

Vamos resumir as reaęóes luminosas. O fluxo de ele- 
tron empurra os eletrons da agua, os quais apresentam 
baixo estado de energia potencial, ate o NADPE1, onde sao 
armazenados em um estado elevado de energia potencial. 
A corrente de eletrons impulsionada pela luz tambem pro- 
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A Figura 10.18 As reaęóes luminosas e a quimiosmose: 
modelo atual de organizaęao da membrana do tilacoide. 

As setas douradas indicam o fluxo linear de eletrons desenhado 
na Figura 10.14. Pelo menos tres etapas das reaęóes luminosas 
contribuem para o gradiente de H + , pelo aumento da concentra¬ 
ęao de H + no espaęo do tilacoide: Q A agua e decomposta pelo 
fotossistema II na regiao da membrana voltada para o espaęo do 
tilacoide; Q conforme a plastoquinona (Pq) transfere eletrons para 
o complexo citocromo, quatro prótons sao translocados atraves da 


membrana para o espaęo do tilacoide, e © um fon hidrogenio 
e removido do estroma pela ligaęao ao NADP + . Observe que, na 
etapa 2, os fons hidrogenio estao sendo bombeados do estroma 
para o espaęo do tilacoide, como na Figura 10.17. A difusao do 
H + a partir do espaęo do tilacoide de volta para o estroma (ao lon- 
go de um gradiente de concentraęao de H + ) fornece energia a 
ATP-sintase. Essas reaęóes promovidas pela luz armazenam energia 
qufmica em NADPH e ATP, os quais fornecem a energia para ciclo 
de Calvin produzir carboidratos. 
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duz ATR Assim, a maąuinaria da membrana do tilacoide 
converte a energia luminosa em energia ąuimica armaze- 
nada em ATP e NADPH. (O oxigenio e um subproduto.) 
Vamos ver agora como o ciclo de Calvin utiliza os produ- 
tos das reaęóes luminosas para sintetizar aęucar a partir 
do C0 2 . 


revisAo do CONCEITO 10.2 


1. Que cor de luz e menos eficiente na ativaęao da fotossintese? 
Explique. 

2. Nas reaęóes luminosas, qual e o doador inicial de eletrons? 
Onde os eletrons terminam? 


Q Em um experimento, cloroplastos isolados colo- 
cados em soluęao com os componentes adequados podem 
realizar a sintese de ATP. O que aconteceria com a taxa 
de sintese se fosse adicionado a soluęao um componente 
que aumentasse a permeabilidade da membrana aos fons 
hidrogenio? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 10.3 

0 ciclo de Calvin utiliza a energia quimica do 
ATP e do NADPH para reduzir C0 2 em aęucar 

O ciclo de Calvin e semelhante ao ciclo do acido citrico 
no sentido de que um materiał inicial e regenerado após 
moleculas entrarem e sairem do ciclo. Contudo, enąuanto 
o ciclo do acido citrico e catabólico, oxidando acetil-CoA e 
utilizando a energia para sintetizar ATP, o ciclo de Calvin 
e anabólico, formando carboidratos a partir de moleculas 
menores e consumindo energia. O carbono entra no ciclo 
de Calvin na forma de C0 2 e sai na forma de aęucar: o ci¬ 
clo gasta ATP como fonte de energia e consome NADPH 
como agente redutor, utilizando eletrons de alta energia 
para a formaęao de aęucar. 

Como mencionamos anteriormente (Conceito 10.1), o 
carboidrato produzido diretamente pelo ciclo de Calvin na 
yerdade nao e a glicose, mas um aęucar de tres carbonos; 
o nome desse aęucar e gliceraldeido-3-fosfato (G3P). 
Para a sintese liąuida de uma molecula de G3P, o ciclo deve 
ocorrer tres vezes, fixando tres moleculas de C0 2 - uma 
em cada volta do ciclo. (Lembre-se de que a fixaęao de car¬ 
bono se refere a incorporaęao inicial do C0 2 em um mate¬ 
riał organico.) Enquanto rastreamos as etapas do ciclo de 
Calvin, tenha em mente que estamos acompanhando tres 
moleculas de C0 2 ao longo das reaęóes. A Figura 10.19 
divide o ciclo de Calvin em tres estagios: fhcaęao de carbo¬ 
no, reduęao e regeneraęao do aceptor de C0 2 . 

Estagio 1: Fixaęao de carbono. O ciclo de Calvin 
incorpora cada molecula de C0 2 , uma de cada vez, 
ligando-a a um aęucar de cinco carbonos denominado 
ribulose bisfosfato (abreviatura RuBP). A enzima que 
catalisa a primeira etapa e a RuBP carboxilase-oxige- 
nase, ou rubisco. (A proteina mais abundante nos clo¬ 


roplastos e tambem considerada a mais abundante no 
planeta.) O produto da reaęao e um intermediario de 
seis carbonos tao instavel que imediatamente se divide 
ao meio, formando duas moleculas de 3-fosfoglicerato 
(para cada C0 2 fixado). 

Estagio 2: Reduęao. Cada molecula de 3-fosfoglice- 
rato recebe a adięao de um grupo fosfato do ATP, tor- 
nando-se 1,3-bisfosfoglicerato. Em seguida, o NADPH 
doa um par de eletrons para reduzir o 1,3-bisfosfo- 
glicerato, o qual tambem perde um grupo fosfato, 
tornando-se gliceraldeido-3-fosfato (G3P). Especifi- 
camente, os eletrons do NADPH reduzem um grupo 
carboxila do 1,3-bisfosfoglicerato a um grupo aldeido 
do G3P, que armazena mais energia potencial. O G3P 
e um aęucar - o mesmo aęucar de tres carbonos 
formado na glicólise pela decomposięao da glicose 
(ver Figura 9.9). Observe na Figura 10.19 que para to- 
das as tres moleculas de C0 2 , existem seis moleculas 
de G3P formadas. Contudo, somente uma molecula 
desse aęucar de tres carbonos pode ser considerada 
como rendimento liquido de carboidrato, pois as de- 
mais sao necessarias para completar o ciclo. O ciclo 
de Calvin inicia com um valor de 15 carbonos de car¬ 
boidratos na forma de tres moleculas do aęucar RuBP, 
com cinco carbonos cada. Agora, existe um valor de 
18 carbonos de carboidrato, na forma de seis molecu¬ 
las de G3P. Uma molecula deixa o ciclo para ser utili- 
zada pela celula vegetal, mas as outras cinco moleculas 
de cinco carbonos devem ser recicladas para regenerar 
as tres moleculas de RuBP. 

Estagio 3: Regeneraęao do aceptor (RuBP) de C0 2 . 
Em uma serie de reaęóes complexas, o esqueleto de 
carbono das cinco moleculas de G3P sao rearranja- 
dos nas ultimas etapas do ciclo de Calvin em tres mo¬ 
leculas de RuBP. Para realizar isso, o ciclo gasta tres 
moleculas de ATP. Agora o RuBP esta preparado para 
receber novamente o C0 2 , e o ciclo continua. 

Para a sintese liquida de uma molecula de G3P, o ciclo 
de Calvin consome um total de nove moleculas de ATP e 
seis moleculas de NADPH. As reaęóes luminosas regene- 
ram o ATP e o NADPH. O G3P que sai do ciclo de Calvin 
e o materiał inicial de rotas metabólicas que sintetizam 
outros compostos organicos, incluindo a glicose (forma- 
da pela combinaęao de duas moleculas de G3P), o dissa- 
carideo sacarose e outros carboidratos. Tanto as reaęóes 
luminosas quanto o ciclo de Calvin nao podem produzir 
sozinhos o aęucar a partir do C0 2 . A fotossintese e uma 
propriedade emergente do cloroplasto intacto, que integra 
as duas etapas da fotossintese. 


REVISAO DO CONCEITO 10.3 

1. Para sintetizar uma molecula de glicose, o ciclo de Calvin 

utiliza_moleculas de C0 2 ,_moleculas de ATP e 

_moleculas de NADPH. 
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Estagio 1: Fixaęao de carbono 
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Estagio 3: 
Regeneraęao do 
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▲ Figura 10.19 O ciclo de Calvin. Este diagrama apresenta os 
atomos de carbono (esferas em cinza) ao longo do ciclo. Os tres es- 
tagios do ciclo correspondem aos estagios discutidos no texto. Para 
cada tres moleculas de C0 2 que entram no ciclo, a produęao liquida 
e urna molecula de gliceraldefdo-3-fosfato (G3P), um aęucar de tres 
carbonos. As reaęóes luminosas sustentam o ciclo de Calvin regene- 
rando ATP e NADPH. 
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Estagio 2: 
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3. 


Explique por que a grandę quantidade de moleculas de ATP e 
NADPH durante o ciclo de Calvin e compativel com o eleva- 
do valor da glicose como fonte de energia. 


] Explique por que um veneno que inibe urna enzi- 
ma do ciclo de Calvin tambem inibiria as reaęóes luminosas. 


4. lałUiliia Desenhe novamente o ciclo da Figura 10.19 uti- 
lizando numerais para indicar o numero de carbonos, em 
vez dos cfrculos cinza. Multiplique-os em cada etapa para 
garantir que voce contabilizou todos os carbonos. Sob qual 
forma os atomos de carbono entram e saem do ciclo? 


5 UMMim.UA Revise as Figuras 9.9 e 10.19. Discuta os 
papeis dos intermediarios e produtos do gliceraldeido-3-fos- 
fato (G3P) nos dois processos apresentados nas figuras. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 10.4 

Mecanismos alternativos de fixaęao 
do carbono evolui'ram em dimas 
aridos e quentes 

■M.WMf.l Desde que ocuparam o ambiente terrestre, 
ha cerca de 475 milhóes de anos, as plantas se adaptaram 


aos problemas da vida terrestre, particularmente ao pro- 
blema da desidrataęao. Nos Capitulos 29 e 36, considera- 
remos as adaptaęóes anatómicas que auxiliaram as plantas 
a conservar a agua. Aqui, estamos interessados nas adap¬ 
taęóes metabólicas. As soluęóes frequentemente envol- 
vem ajustes. Um importante exemplo e o ajuste entre a fo- 
tossintese e a prevenęao da perda excessiva de agua pela 
planta. O C0 2 necessario a fotossintese entra na folha (e o 
0 2 produzido sai) atraves dos estómatos, as aberturas da 
superficie foliar (ver Figura 10.4). Contudo, os estómatos 
sao as principais rotas para a transpiraęao, a perda de agua 
evaporativa das folhas. Em um dia quente e seco, muitas 
plantas fecham os estómatos, resposta que conserva agua. 
Essa resposta tambem reduz a fotossintese pela limitaęao 
do acesso ao C0 2 . Com os estómatos mesmo parcialmen- 
te fechados, as concentraęóes de C0 2 comeęam a diminuir 
nos espaęos aeriferos no interior da folha, e a concentraęao 
de 0 2 liberado pelas reaęóes luminosas comeęa a aumentar. 
Essas condięóes no interior da folha favorecem um proces- 
so de aparente desperdicio denominado de fotorrespiraęao. 


Fotorrespiraęao: um relicto evolutivo? 

Na maioria das plantas, a fixaęao inicial de carbono ocor- 
re via rubisco, a enzima do ciclo de Calvin que adiciona 
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C0 2 a ribulose-bisfosfato. Essas plantas sao denominadas 
plantas C 3 porąue o primeiro produto organico da fixaęao 
de carbono e um composto com tres carbonos, o 3-fosfo- 
glicerato (ver Figura 10.19). Arroz, trigo e soja sao plantas 
C 3 importantes na agricultura. Quando seus estómatos fe- 
cham parcialmente em dias ąuentes e secos, as plantas C 3 
produzem menos aęucar porąue a diminuięao do mvel de 
C0 2 na folha priva o ciclo de Calvin. Alem disso, a rubisco 
pode ligar 0 2 , em vez de C0 2 . A medida que o C0 2 se tor- 
na escasso nos espaęos dentro da folha, a rubisco adiciona 
0 2 ao ciclo de Calvin no lugar de C0 2 . O produto e des- 
feito e um composto de dois carbonos sai do cloroplasto. 
Peroxissomo e as mitocóndrias rearranjam e decompóem 
esse composto, liberando C0 2 . O processo e chamado de 
fotorrespiraęao, pois ocorre na luz (foto) e consome 0 2 
enąuanto produz C0 2 ( respiraęao ). Contudo, diferente da 
respiraęao celular normal, a fotorrespiraęao consome ATP 
em vez de produzi-lo. Diferentemente da fotossintese, a 
fotorrespiraęao nao produz aęucar. A fotorrespiraęao di - 
minui o rendimento fotossintetico por consumir materiais 
organicos do ciclo de Calvin e produzir C0 2 que, de outra 
forma, seria fixado. Por firn, esse C0 2 pode ser fixado se 
as concentraęóes na folha forem suficientemente elevadas. 
Nesse meio-tempo, no entanto, esse processo e energeti- 
camente dispendioso, semelhante a um hamster correndo 
em sua rodinha. 

Como podemos explicar a existencia de um processo 
metabólico que parece ser contraproducente para a plan- 
ta? De acordo com urna hipótese, a fotorrespiraęao e urna 
bagagem evolutiva - um relicto metabólico de um tempo 
remoto quando a atmosfera tinha menos 0 2 e mais C0 2 
do que hoje. Antigamente, na atmosfera, quando a rubisco 
evoluiu, a incapacidade do sitio ativo enzimatico de excluir 
o 0 2 devia ter pouca importancia. A hipótese sugere que a 
rubisco moderna manteve a afinidade pelo 0 2 , atualmente 
tao concentrado na atmosfera que certa ąuantidade de fo¬ 
torrespiraęao e inevitavel. 

Hoje sabemos que, pelo menos em alguns casos, 
a fotorrespiraęao desempenha um papel protetor nas 
plantas. Plantas deficientes na habilidade de realizar a 
fotorrespiraęao (devido a genes defeituosos) sao mais 
suscetiveis a danos causados pelo excesso de luz. Pes- 
ąuisadores consideram essas inegaveis evidencias como 
prova do papel da fotorrespiraęao na neutralizaęao de 
produtos danosos das reaęóes luminosas, que aumen- 
tam quando urna baixa concentraęao de C0 2 limita o 
funcionamento do ciclo de Calvin. Ainda nao se sabe se 
a fotorrespiraęao tern outros beneficios. Em muitos ti- 
pos de plantas - incluindo um numero significativo de 
plantas cultivadas -, a fotorrespiraęao consome ate 50% 
do carbono fixado pelo ciclo de Calvin. Na condięao de 
heterótrofos que dependemos da fixaęao do carbono nos 
cloroplastos para nossa alimentaęao, obviamente enca- 
ramos a fotorrespiraęao como desperdicio. De fato, se a 
fotorrespiraęao pudesse ser reduzida em certas especies 
de plantas, sem afetar de outra forma a eficiencia fotos- 
sintetizante, a produtividade dos cultivos e a oferta de 
alimentos poderiam aumentar. 


Em algumas especies vegetais, ocorreu a evoluęao de 
modos alternativos de fixaęao de carbono que minimizam 
a fotorrespiraęao e aperfeięoam o ciclo de Calvin - mesmo 
em climas aridos e ąuentes. As duas adaptaęóes fotossinte- 
tizantes mais importantes sao a fotossintese C 4 e o metabo- 
lismo acido das crassulaceas (MAC). 

Plantas C 4 

As plantas C 4 sao assim denominadas por apresentarem 
um modo alternativo de fixaęao de carbono que antecede o 
ciclo de Calvin, formando um composto de ąuatro carbo¬ 
nos como primeiro produto. Acredita-se que o metabolis- 
mo C 4 tenha evoluido de forma independente, pelo menos 
45 diferentes vezes, e e utilizado por milhares de especies 
em pelo menos 19 familias. Entre as plantas C 4 mais im¬ 
portantes para a agricultura estao a cana-de-aęucar e o mi- 
lho, membros da familia das gramineas (Poaceae). 

A anatomia foliar C 4 esta relacionada com o mecanis- 
mo de fotossintese C 4 . Nas plantas C 4 ha dois tipos distin- 
tos de celulas fotossintetizantes: celulas da bainha do feixe 
yascular e celulas do mesofilo. As celulas da bainha do 
feixe yascular estao arranjadas em bainhas firmemen- 
te empacotadas no entorno dos feixes yasculares foliares 
(Figura 10.20). Entre a bainha do feixe e a superficie da 
folha estao as celulas do mesofilo, mais frouxamente ar¬ 
ranjadas. Essas celulas, nas folhas C 4 , estao intimamente 
associadas e nunca em mais de duas a tres celulas de dis- 
tancia das celulas da bainha do feixe. O ciclo de Calvin e 
restrito aos cloroplastos das celulas da bainha do feixe. En- 
tretanto, o ciclo e precedido pela incorporaęao do C0 2 em 
compostos organicos nas celulas do mesofilo. Confira as 
etapas numeradas na Figura 10.20, as ąuais tambem estao 
descritas aqui: 

0 A primeira etapa e realizada por urna enzima presen- 
te apenas nas celulas do mesofilo, a PEP-carboxilase. 
Essa enzima adiciona o C0 2 ao fosfoenolpiruvato (PEP), 
formando o oxalacetato, um produto de ąuatro carbo¬ 
nos. A PEP-carboxilase tern maior afinidade pelo C0 2 
do que a rubisco, e nenhuma afinidade pelo 0 2 . Portan- 
to, a PEP-carboxilase pode fixar carbono de forma mais 
eficiente ąuando a rubisco nao pode - ou seja, em con- 
dięóes ąuentes e secas e com os estómatos parcialmen¬ 
te fechados, causando decrescimo na concentraęao do 
C0 2 na folha e aumento na concentraęao de 0 2 . 

0 Após a fixaęao de carbono a partir do C0 2 por urna 
planta C 4 , as celulas do mesofilo exportam seus produ¬ 
tos de ąuatro carbonos (o malato, no exemplo apresen- 
tado na Figura 10.20) para as celulas da bainha do feixe 
yascular pelos plasmodesmos (ver Figura 6.29). 

0 Nas celulas da bainha do feixe yascular, os compostos 
de ąuatro carbonos liberam o C0 2 , posteriormente re- 
assimilado em materiał organico pela rubisco e o ciclo 
de Calvin. A mesma reaęao regenera o piruvato, depois 
transportado para as celulas do mesofilo. Nessas celu¬ 
las, o ATP e utilizado para conyerter piruvato em PEP, 
permitindo a continuidade do ciclo de reaęóes. Esse 
ATP pode ser yisto como o “preęo” de concentrar o 


202 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 



Sistema vascular 

A anatomia de folha C 4 


Celulas 

fotossintetizantes 
de folhas de 
plantas C 4 


Celula do mesofilo 


Celulas da 
bainha do 
_ feixe vascu 


Estómato 


▲ Figura 10.20 Anatomia de folha C 4 e rota C 4 . A estrutura e 
as funęóes bioqumnicas das folhas de plantas C 4 sao uma adaptaęao 
evolutiva para climas secos e quentes. Essas adaptaęóes mantem 
uma concentraęao de C0 2 na bainha do feixe mais favoravel a fotos- 
sfntese do que a fotorrespiraęao. 
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C0 2 nas celulas da bainha do feixe yascular. Para gerar 
esse ATP extra, as celulas da bainha do feixe realizam 
um fluxo cielico de eletrons, processo descrito ante- 
riormente neste capitulo (ver Figura 10.16). Na verda- 
de, essas celulas possuem PS I, mas nao possuem PS 
II, de forma que o fluxo cielico de eletrons e a unica 
maneira fotossintetica de produzir ATP. 

Na pratica, as celulas do mesofilo de uma planta C 4 
transportam o C0 2 para as celulas da bainha, mantendo 
a concentraęao de C0 2 nestas celulas suficientemente 
elevada para que a rubisco se ligue preferencialmente ao 
dióxido de carbono e nao ao oxigenio. A serie cielica de 
reaęóes envolvendo a PEP-carboxilase e a regeneraęao 
de PEP pode ser vista como uma bomba concentradora 
de C0 2 movida por ATP. Dessa forma, a fotossintese C 4 
gasta energia do ATP para minimizar a fotorrespiraęao e 
aumentar a produęao de aęucar. Essa adaptaęao e espe- 
cialmente yantajosa em regióes quentes com intensa lumi- 
nosidade, onde os estómatos estao parcialmente fechados 
durante o dia. Nesses ambientes, as plantas C 4 evoluiram 
e hoje prosperam. 

A concentraęao do C0 2 atmosferico tern aumentado 
muito desde a Revoluęao Industrial, iniciada no seculo 
XIX, e ate hoje continua a aumentar devido as atividades 
humanas, como a queima de combustiveis fósseis. A al- 
teraęao climatica global, incluindo um aumento na tem¬ 
peratura media do planeta, pode ter amplos efeitos nas 
especies vegetais. Os cientistas estao preocupados que o 
aumento da concentraęao de C0 2 e da temperatura pos- 
sa afetar diferentemente as plantas C 3 e C 4 , alterando a 
abundancia relativa dessas especies em uma determinada 
comunidade yegetal. 


Qual tipo de yegetal estaria na posięao de ganhar mais 
pelo aumento dos niveis de C0 2 ? Recorde que nas plan¬ 
tas C 3 a ligaęao do 0 2 em vez de C0 2 pela rubisco leva a 
fotorrespiraęao, reduzindo a eficiencia da fotossintese. 
As plantas C 4 superam esse problema concentrando C0 2 
nas celulas da bainha do feixe, ao custo de ATP. O aumen¬ 
to nos niveis de C0 2 deve beneficiar as plantas C 3 pela 
diminuięao da quantidade de fotorrespiraęao. Ao mesmo 
tempo, a elevaęao da temperatura tern o efeito oposto, 
aumentando a fotorrespiraęao. (Outros fatores, como a 
disponibilidade de agua, tambem podem entrar em jogo.) 
Em contrapartida, muitas plantas C 4 nao seriam afetadas 
pelo aumento do C0 2 ou da temperatura. Os pesquisado- 
res vem inyestigando esses fatores em varios estudos. Voce 
pode trabalhar os dados gerados no experimento apresen- 
tado no Exercicio de Habilidades Cientificas. Em dife- 
rentes regióes, a combinaęao de concentraęóes de C0 2 e 
temperatura pode alterar o balanęo entre plantas C 3 e C 4 
de diferentes formas. Os efeitos das amplas e yariadas mo- 
dificaęóes na estrutura da comunidade sao imprevisiveis e, 
assim, causam uma legitima preocupaęao. 

Plantas MAC 

Uma segunda adaptaęao fotossintetizante a ambientes ari- 
dos desenvolveu-se em diversas plantas suculentas (com 
reserya de agua), em numerosas cactaceas, no abacaxizeiro 
e em representantes de varias outras familias de yegetais. 
Essas plantas abrem os estómatos durante a noite e os fe- 
cham durante o dia, exatamente ao contrario do compor- 
tamento de outras plantas. O fechamento dos estómatos 
durante o dia auxilia a conseryaęao de agua pelas plantas 
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de deserto, mas tambem impede a entrada de C0 2 na fo- 
lha. Durante a noite, com estómatos abertos, essas plan- 
tas absorvem o C0 2 e o incorporam em uma diversidade 
de acidos organicos. Essa forma de fixaęao de carbono e 
denominada metabolismo acido das crassulaceas, ou 
MAC, devido ao processo ter sido inicialmente descoberto 
nas plantas suculentas da familia Crassulaceae. As celulas 


do mesofilo das plantas MAC armazenam os acidos orga¬ 
nicos produzidos durante a noite em seus vacuolos ate o 
amanhecer, ąuando os estómatos fecham. Durante o dia, 
ąuando as reaęóes luminosas fornecem ATP e NADPH 
para ciclo de Calvin, o C0 2 e liberado a partir dos acidos 
organicos produzidos na noite anterior para serem incor- 
porados em aęucares nos cloroplastos. 


EXERClCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Produzindo graficos com linhas de regressao 


A concentraęao de CO z atmosferica afeta a produtivi- 
dade de culturas agrfcolas? Os cientistas consideram que o 
aumento global das concentraęóes atmosfericas de C0 2 iria afetar 
diferentemente as plantas C 3 e C 4 . Neste exercicio, faęa um grafico 
de dispersao de pontos para avaliar a relaęao entre a concentraęao 
de C0 2 e o crescimento de milho, uma planta C 4 , e a planta C 3 
invasora malvao {Abutilon theophrastf), encontrada em lavouras 
de milho. 

Como o experimento foi realizado Pesquisadores cultivaram 
milho e plantas invasoras sob condięóes controladas por 45 dias, 
todas as plantas receberam as mesmas quantidades de agua e luz. 
As plantas foram divididas em tres grupos, sendo que cada grupo 
recebeu diferentes concentraęóes de C0 2 atmosferico: 350, 600 ou 
1.000 ppm (partes por milhao). 


► Um indivfduo de milho 
rodeado por individuos 
de malvao, uma 
especie invasora. 



Resultados experimentais A tabela apresenta a materia seca 
(em gramas) de plantas de milho e da invasora crescidas nas tres 
concentraęóes de C0 2 . Os valores de materia seca sao a media de 
folhas, caules e raizes de oito plantas. 



350 ppm 
C0 2 

600 ppm 
C0 2 

1.000 ppm 
C0 2 

Materia seca media (g) 

91 

89 

80 

de uma planta de milho 




Materia seca media (g) 

35 

48 

54 

de uma planta de malvao 





Interprete o resultado 

1. Para explorar a relaęao entre as duas variaveis, e util fazer um 
grafico de dispersao de pontos com os resultados e, a seguir, 
desenhar uma linha de regressao. (a) Primeiro, identifique as 
variaveis dependentes e independentes nos eixos adequados. 
Explique suas escolhas (b) Agora, plotę os resultados para o 
milho e para a planta invasora, utilizando diferentes simbolos 
para cada conjunto de dados. Inclua uma "legenda" para os 
dois simbolos. 

2. Desenhe uma linha melhor ajustada a cada conjunto de 
pontos. Essa linha nao necessariamente passa em todos ou 
quase todos os pontos. Ao contrario, ela passa o mais próxi- 
mo possivel de todos os pontos. Desenhe uma linha que se 
ajuste melhor a cada conjunto de dados. Como esse ajuste 
da linha e uma questao de decisao, duas pessoas podem de¬ 
senhar linhas com tenues diferenęas para cada grupo de da¬ 
dos. A linha melhor ajustada (a linha de regressao) pode ser 
identificada elevando-se ao quadrado as distancias entre os 
pontos e a linha candidata. Entao, escolha a linha que tiver 
o menor valor da soma dos quadrados. (O exemplo de um 
grafico com linha de regressao linear pode ser encontrado 


nos Exercicios de Habilidades Cientificas, Capitulo 3.) O soft¬ 
ware Excel ou outro programa, incluindo aqueles de calculo 
grafico, podem ser utilizados para plotar linhas de regressao, 
após os dados serem incluidos. Utilizando o Excel ou outro 
programa, inclua os dados para cada conjunto de resultados 
e desenhe duas linhas de regressao. Após, compare as linhas 
desenhadas. 

3. Descreva as tendencias mostradas pelas linhas de regressao 
na dispersao de pontos. (a) Compare a relaęao entre o au¬ 
mento da concentraęao de C0 2 e a materia seca de milho 

e da outra planta. (b) Considerando que o malvao e uma 
planta invasora de lavoura de milho, preveja como o aumento 
dos niveis de C0 2 pode afetar as interaęóes entre essas duas 
especies. 

4. Com base nos resultados da dispersao de pontos estime a por- 
centagem de variaęao da materia seca de milho e da invasora, 
se o C0 2 atmosferico aumentar dos atuais 390 para 800 ppm. 
(a) Quais sao as estimativas de materia seca para o milho e 
para o malvao em 390 ppm? E a 800 ppm? (b) Para calcular 

a porcentagem de variaęao na materia seca para cada planta, 
subtraia a materia obtida de 390 ppm da materia de 800 ppm 
(alteraęao de materia seca), divida o resultado pela materia de 
390 ppm (materia seca inicial) e multiplique o resultado por 
100. Qual e a porcentagem estimada de alteraęao da materia 
seca para o milho? E para o malvao? (c) Esses resultados cor- 
roboram a conclusao do outro experimento em que plantas C 3 
crescem melhor que plantas C 4 sob concentraęóes elevadas de 
C0 2 ? Sim ou nao, e por que? 

Dados de D. T. Patterson e E. P. Flint, Potential effects of global atmos- 
pheric C0 2 enrichment on the growth and competitiveness of C 3 and C 4 
weed and crop plants, WeedScience 28(1 ):71-75 (1980). 
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Observe na Figura 10.21 que a rota MAC e semelhan- 
te a rota C 4 no sentido de que o dióxido de carbono e ini- 
cialmente incorporado em intermediarios organicos antes 
de entrar no ciclo de Calvin. A diferenęa e que, nas plantas 
C 4 , as etapas iniciais de fixaęao de carbono estao separadas 
estruturalmente (separaęao espacial) do ciclo de Calvin, ao 
passo que nas plantas MAC, as duas etapas ocorrem em 
momentos diferentes (separaęao temporal) na mesma ce- 
lula. (Tenha em mente que todas as plantas MAC, C 4 e C 3 
utilizam o ciclo de Calvin para produzir aęucar a partir do 
dióxido de carbono.) 


3 UMMMim.UM Reveja a discussao referente a acidi- 
ficaęao dos oceanos no Conceito 3.3. A acidificaęao dos 
oceanos e as alteraęóes na distribuięao das plantas C 3 e C 4 
podem ser dois grandes problemas diferentes, mas o que 
eles tern em comum? Explique. 

11 Qual seria a alteraęao na abundancia relativa de 
especies C 3 versus C 4 e MAC em urna regiao geografica em 
que o clima se torna mais quente e seco, sem alteraęóes na 
concentraęao do C0 2 ? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE... 


REVISA0 DO CONCEITO 10.4 

1. Explique por que a fotorrespiraęao diminui a produęao fotos- 
sintetizante das plantas. 

2. A presenęa de somente PS I, sem PS II, nas celulas da bainha 
do feixe vascular nas plantas C 4 afeta a concentraęao de 0 2 . 
Qual e esse efeito? Como isso pode beneficiar as plantas? 



(a) Separaęao espacial das 
etapas. Nas plantas C 4 , a 
fixaęao de carbono e o ciclo 
de Calvin ocorrem em tipos 
diferentes de celulas. 


(b) Separaęao temporal das 
etapas. Nas plantas MAC, 
a fixaęao de carbono e o 
ciclo de Calvin ocorrem 
nas mesmas celulas em 
momentos diferentes. 


▲ Figura 10.21 Comparaęao da fotossintese C 4 e MAC. Am- 

bas as adaptaęóes sao caracterizadas por Q incorporaęao inicial do 
C0 2 em acidos organicos, seguido por Q transferencia do C0 2 para 
o ciclo de Calvin. As rotas C 4 e MAC sao soluęóes evolutivas para 
o problema de manter a fotossintese com os estómatos parciał ou 
completamente fechados em dias secos e guentes. 


A importancia da fotossintese: uma revisao 

Neste capitulo, acompanhamos a fotossintese desde os 
fótons ate os alimentos. As reaęóes luminosas capturam a 
energia solar e a utilizam para produzir ATP e para trans- 
ferir eletrons da agua ao NADP + , formando NADPH. O ci¬ 
clo de Calvin utiliza o ATP e o NADPH para produzir aęu¬ 
car a partir do dióxido de carbono. A energia que entra no 
cloroplasto como luz e armazenada como energia quimica 
em compostos organicos. O processo completo e revisado 
na Figura 10.22, em que a fotossintese esta colocada em 
seu contexto natural. 

Quanto ao destino dos produtos fotossintetizantes, as 
enzimas no cloroplasto e no citoplasma convertem o G3P 
produzido no ciclo de Calvin em muitos outros compostos 
organicos. Na verdade, o aęucar produzido nos cloroplas- 
tos supre toda a planta com energia quimica e esqueletos 
de carbono para a sintese de todas as principais molecu- 
las organicas das celulas vegetais. Cerca de 50% do mate¬ 
riał organico produzido pela fotossintese sao consumidos 
como combustivel para a respiraęao celular na mitocón- 
dria das celulas vegetais. 

Tecnicamente, as celulas verdes sao as unicas partes 
autótrofas da planta. O resto da planta depende de mo- 
leculas organicas exportadas das folhas pelas nervuras 
(ver a parte superior da Figura 10.22). Na maioria das 
plantas, o carboidrato e transportado para fora das fo¬ 
lhas na forma de sacarose, um dissacarideo. Após che- 
gar as celulas nao fotossintetizantes, a sacarose fornece 
materia-prima para a respiraęao celular e para muitas 
outras rotas anabólicas que sintetizam proteinas, lipi- 
deos e outros produtos. Uma quantidade consideravel 
de aęucar na forma de glicose e ligada para produzir o 
polissacarideo celulose (ver Figura 5.6c), especialmente 
nas celulas vegetais em crescimento e maturaęao. A ce¬ 
lulose, o principal componente das paredes celulares, e a 
molecula organica mais abundante na planta - e prova- 
yelmente na superficie do planeta. 

A maioria das plantas produz por dia mais materiał or¬ 
ganico do que necessita, como combustivel na respiraęao e 
como precursores na biossintese. Elas armazenam o aęucar 
excedente sintetizando amido, estocado nos cloroplastos, 
nas celulas de reserya das raizes, dos tuberculos, das se- 
mentes e dos frutos. No balanęo do consumo de moleculas 
produzidas pela fotossintese, nao se pode esquecer que a 
maioria das plantas perde folhas, raizes, ramos, frutos e al- 
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gumas vezes todo o corpo para os heterótrofos, incluindo 
os seres humanos. 

Em escala global, a fotossintese e o processo res- 
ponsavel pela presenęa do oxigenio na nossa atmosfera. 
Alem disso, em termos de produęao de alimentos, a 
produtividade coletiva de minusculos cloroplastos e ex- 
traordinaria; estima-se que a fotossintese produza 150 
bilhóes de toneladas metricas de carboidratos por ano 
(urna tonelada metrica representa 1.000 kg, cerca de 
1,1 tonelada). Isso equivale a materia organica contida 
em urna pilha de cerca de 60 trilhóes de cópias deste 


livro-texto - 17 pilhas de livros indo da Terra ao Sol! Ne- 
nhum outro processo quimico no planeta pode alcanęar 
o rendimento da fotossintese. E nenhum processo e mais 
importante do que a fotossintese para o bem-estar da 
vida na Terra. 

Nos Capitulos 5 ao 10, voce aprendeu sobre as muitas 
atividades das celulas. A Figura 10.23 integra esses pro- 
cessos no contexto da atividade da celula yegetal. Ao estu- 
dar a figura, reflita como cada processo se encaixa na visao 
geral: a celula, como unidade basica de um organismo vivo, 
realiza todas as funęóes caracteristicas da vida. 


T Figura 10.22 Uma revisao da fotossintese. Este diagrama 
apresenta os principais reagentes e produtos da fotossintese, da ma- 
neira que eles ocorrem nos tecidos de uma arvore (a esquerda) e em 
um cloroplasto (a direita). 


As plantas podem utilizar diretamente o aęu- 
car que elas produzem durante a fotossintese para fornecer energia 
ao trabalho cel u lar? Explique (ver as Fig u ras 8.10, 8.11 e 9.6). 



Cloroplasto 


3-fosfoglicerato 


REAęÓES 

LUMINOSAS: 

Fotossistema II 
deia de transpc 
de eletrons 
Fotossistema I 
deia de transpc 
de efctrons 


REAęÓES DO CICLO DE CALVIN 


REAęÓES LUMINOSAS 


Celula do mesofilo 


NADP 


ADP 


CICLO DE 
CALVIN 


RuBP 


^G3P 

Amido 

(armazena- 

mento) 


NADPH 


• Ocorrem no estroma 

• Utilizam ATP e NADPH para converter 
C0 2 no aęucar G3P 

• Retorno do ADP, fosfato inorganico e 
NADP+ para as reaęóes luminosas 


» Sao realizadas por moleculas nas 
membranas do tilacoide 

> Convertem a energia luminosa em 
energia quimica do ATP e NADPH 

> Decompóem H 2 0 e liberam 0 2 para 
a atmosfera 


























Nucleo 


T Figura 10.23 


O funcionamento da celula 

Esta figura ilustra o funcionamento geral de uma 
celula vegetal, integrando as atividades celulares 
que foram aprendidas nos Capitulos 5 - 10. 


nuclear 


Proteina * 


Ribossomo RNAm 


Fluxo de informaęao genetica na celula: 

DNA -► RNA -► Proteina (Capitulos 5-7) Aparelho 


Q No nucleo, o DNA serve como molde para a sintese 
do RNAm, o qual se desloca para o citoplasma. 

Ver Figur as 5.23 e 6.9. 

0 O RNAm se liga a um ribossomo, o qual permanece 
livre no citoplasma ou ligado ao RE. As proteinas 
sao sintetizadas. Ver Figur as 5.23 e 6.10. 

Q As proteinas e membranas produzidas pelo RE 
rugoso fluem em vesiculas para o aparelho de Golgi, 
onde sao processadas. Ver Figur as 6.15 e 7.9. 

Q Vesicula de transporte, carregando proteinas, 
desprendendo-se do aparelho de Golgi. 

Ver Figura 6.15. 

Q Algumas vesiculas se fusionam com a membrana 
plasmatica, liberando proteinas por exocitose. 

Ver Figura 7.9. 

@ As proteinas, sintetizadas por ribossomos livres, 
permanecem na celula e realizam atividades 
especificas; como exemplo as enzimas que 
catalisam reaęóes de respiraęao celular e da 
fotossintese. Ver Figur as 9.7, 9.9 e 10.19. 


Parede celular 












Movimento atraves das 
membranas celulares 
(Caprtulo 7) 


Q A agua se difunde para dentro e para fora da 
celula, diretamente atraves da membrana 
plasmatica. Esta difusao e facilitada pelas 
aąuaporinas. Ver Figura 7.1. 

0 Por meio do transporte passivo, o CO 2 , utilizado 
na fotossintese, se difunde para o interior da 
celula, e o 0 2 , subproduto da fotossintese, se 
difunde para fora da celula. Ambos os solutos se 
movem conforme seus gradientes de 
concentraęao .Ver Figuras 7.10 e 10.22. 

ty No transporte ativo, a energia (geralmente 
fornecida pelo ATP) e utilizada para o 
transporte de um soluto contra o seu 
gradiente de concentraęao. Ver Figura 7.16. 


A exocitose (apresentada na etapa 5) e a 
endocitose movimentam grandes ąuantidades 
de materiais para fora e para dentro da celula. 
Ver Figuras 7.9 e 7.19. 


Transformaęóes energeticas na celula: 
fotossintese e respiraęao celular 
(Capitulos 8-10) 


Q Nos cloroplastos, o processo da fotossintese utiliza a energia 
da luz para converter o C0 2 e a H 2 0 em moleculas organicas, 
liberando 0 2 como subproduto. Ver Figura 10.22. 

Q Na mitocóndria, moleculas organicas sao decompostas pela 
respiraęao celular, capturando a energia em moleculas de ATP, 
as ąuais fornecem a energia para o trabalho celular, como a 
sintese de proteinas e o transporte ativo. O C0 2 e a H 2 0 sao 
subprodutos. Ver Figuras 8.9 - 8.11, e 9.16. 


Vacuolo 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 10.1 

A fotossintese converte a energia luminosa na energia 
quimica dos alimentos (p.187-190) 

• Em eucariotos autótrofos, a fotossintese ocorre nos cloroplastos, 
organelas que contem tilacoides. As pilhas de tilacoides formam os 
grana. A fotossintese e resumida como 


• O fluxo cielico de eletrons emprega somente o fotossistema I, 
produzindo ATP, mas nao NADPH ou 0 2 . 

• Durante a ąuimiosmose nos cloroplastos e nas mitocóndrias, a ca- 
deia de transporte de eletrons gera um gradiente de H atraves da 
membrana plasmatica. A ATP-sintase utiliza essa foręa motriz de 
prótons para produzir ATP. 

] O espectro de absoręao da dorofila a difere do espectro de aęao da 
fotossintese. Explique essa observaęao. 

CONCEITO 10.3 


6 C0 2 + 12 H 2 0 + energia luminosa —>> C 6 H 12 0 6 +6 0 2 + 6 H 2 0 

Os cloroplastos decompóem agua em hidrogenio e oxigenio, 
incorporando os eletrons do hidrogenio em moleculas de aęucar. 
A fotossintese e um processo redox: oxida H 2 0 oxidada e reduz 
C0 2 . As reaęóes luminosas na membrana do tilacoide decom¬ 
póem a agua, liberando 0 2 , produzindo ATP e formando NADPH. 
O ciclo de Calvin no estroma forma aęucar a partir do C0 2 , utili- 
zando ATP como energia e NADPH como poder redutor. 

| Compare os papeis do C0 2 e do H 2 0 na respiraęao e na fotossintese. 

CONCEITO 10.2 

As reaęóes luminosas convertem a energia solar na 
energia quimica do ATP e do NADPH (p. 190-199) 

• A luz e urna forma de energia eletromagnetica. As cores que vemos 
como luz visivel incluem comprimentos de onda que promovem 
a fotossintese. Um pigmento absorve a luz visivel de comprimentos 
de onda especificos. A clorofila a e o principal pigmento fotos- 
sintetico das plantas. Outros pigmentos acessórios absorvem dife- 
rentes comprimentos de onda da luz e transferem a energia para a 
clorofila a. 

• Um pigmento muda de estado basal para estado excitado quando 
um foton impulsiona um de seus eletrons para um orbital com ni- 
vel energetico mais alto. Esse estado excitado e instavel. Eletrons de 
um pigmento isolado tendem a voltar para o estado basal, liberando 
calor e/ou luz. 

• O fotossistema e formado por um complexo do centro de reaęao 
rodeado por complexos coletores de luz que direcionam a energia 
dos fótons para o complexo do centro de reaęao. Quando um par 
especial de moleculas de clorofila a do complexo do centro de rea¬ 
ęao absorve energia, um de seus eletrons e impulsionado para um 
nivel mais alto de energia e transferido para o aceptor primario de 
eletrons. O fotossistema II tern moleculas de clorofila a P680 no 
complexo do centro de reaęao; o fotossistema I tern moleculas de 
clorofila a P700. 

• O fluxo linear de eletrons durante as reaęóes luminosas utiliza os 
dois fotossistemas e produz NADPH, ATP e oxigenio: 



0 ciclo de Calvin utiliza a energia quimica do ATP e do 
NADPH para reduzir C0 2 em aęucar (p. 199-200) 

• O ciclo de Calvin ocorre no estroma e utiliza eletrons do NADPH 
e energia do ATP. Urna molecula de G3P sai do ciclo para cada tres 
moleculas de C0 2 fixadas, sendo convertida em glicose e outras 
moleculas organicas. 



DESENHE 


No diagrama acima, desenhe onde o ATP e o NADPH sao 
utilizados e a qual a funęao da rubisco. Descreva essas etapas. 


CONCEITO 10.4 

Mecanismos alternativos de fixaęao do carbono 
evoluiram em climas aridos e quentes (p. 200-207) 

• Em dias quentes e secos, as plantas C 3 fecham os estómatos, con- 
servando a agua. As reaęóes luminosas elevam o 0 2 . Na fotorrespi¬ 
raęao, o 0 2 substitui o C0 2 no sitio ativo da rubisco. Esse processo 
consome moleculas organicas e produz C0 2 , sem a formaęao de 
ATP ou carboidrato. A fotorrespiraęao pode ser um relicto evoluti- 
vo e desempenhar um papel fotoprotetor. 

• As plantas C 4 minimizam o custo da fotorrespiraęao pela incorpo- 
raęao do C0 2 em um composto de quatro carbonos nas celulas do 
mesofilo. Esses compostos sao exportados para as celulas da bai- 
nha do feixe, onde liberam o dióxido de carbono para ser utilizado 
pelo ciclo de Calvin. 

• As plantas MAC abrem seus estómatos a noite, incorporando C0 2 
em acidos organicos, os quais sao armazenados nas celulas do me¬ 
sofilo. Durante o dia, os estómatos fecham, e o C0 2 e liberado a 
partir dos acidos organicos e utilizado pelo ciclo de Calvin. 

• Os compostos organicos produzidos pela fotossintese fornecem a 
energia e o materiał constituinte para os ecossistemas. 

| Por que os mecanismos C 4 e MAC sao energeticamente mais dispen- 
diosas do que o mecanismo C 3 ? Qual a condięao climatica iria favorecer 
as plantas C 4 e MAC? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. As reaęóes luminosas da fotossintese suprem o ciclo de Calvin 
com: 

a. energia luminosa. 

b. C0 2 e ATP. 

c. H 2 0 e NADPH. 

d. ATP e NADPH. 

2. Qual seąuencia representa corretamente o fluxo de eletrons du- 
rante a fotossintese? 

a. NADPH —>> 0 2 —» C0 2 

b. H 2 0 —>■ NADPH —> ciclo de Calvin 

c. H 2 0 —>■ fotossistema I —> fotossistema II 

d. NADPH —» cadeia de transporte de eletrons —>• 0 2 

3. Qual e a semelhanęa entre a fotossintese nas plantas C 4 e MAC? 

a. Em ambas, somente o fotossistema I e utilizado. 

b. Os dois tipos de plantas produzem aęucar sem o ciclo de 
Calvin. 

c. Em ambos os casos, a rubisco nao e utilizada para a fhcaęao 
inicial do carbono. 

d. Os dois tipos de plantas produzem a maior parte do aęucar 
no escuro. 

4. Qual das seguintes afirmaęóes e correta em relaęao a distinęao 
entre autótrofos e heterótrofos? 

a. Autótrofos, mas nao heterótrofos, conseguem se nutrir uti- 
lizando inicialmente C0 2 e outros nutrientes inorganicos. 

b. Somente os heterótrofos necessitam de compostos quimi- 
cos do ambiente. 

c. Somente os heterótrofos tern respiraęao celular. 

d. Somente os heterótrofos tern mitocóndrias. 

5. Qual das seguintes alternativas nao ocorre durante o ciclo de 
Calvin? 

a. Fhcaęao de carbono 

b. Oxidaęao do NADPH 

c. Produęao de oxigenio 

d. Regeneraęao do aceptor de C0 2 

NIVEL 2: APLICAęAO/AN ALI SE 

6. Quanto ao mecanismo, a fotofosforilaęao e mais similar a: 

a. fosforilaęao em nivel de substrato na glicólise. 

b. fosforilaęao oxidativa na respiraęao celular. 

c. fhcaęao de carbono. 

d. reduęao do NADP + . 

7. Qual processo e mais diretamente impulsionado pela energia lu¬ 
minosa? 

a. Formaęao de um gradiente de pH pelo bombeamento de 
prótons atraves da membrana do tilacoide. 

b. Reduęao de moleculas de NADP + . 

c. Remoęao de eletrons de moleculas de clorofila. 

d. Sintese de ATP. 

N(VEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

8 . CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Evidencias cientificas indicam que o C0 2 adicionado a atmos¬ 
fera pela ąueima da madeira e de combustiveis fósseis esta con- 
tribuindo para o aąuecimento global, elevando a temperatura 
do planeta. Estima-se que as florestas pluviais tropicais sejam 
responsaveis por aproximadamente 20% da fotossintese global. 


Contudo, considera-se que o consumo de grandes quantidades 
de C0 2 pelas aryores resulte em pouca ou nenhuma contribui- 
ęao liąuida para a reduęao do aquecimento global. Por que isso 
acontece? ( Dica: quais os processos que produzem C0 2 nas ar¬ 
yores vivas e mortas?) 

9. CONEXAO EVOLUTIVA 

A fotorrespiraęao pode reduzir em cerca de 50% a produtiyidade 
fotossintetica da soja. Voce esperaria um valor maior ou menor 
nos parentes selvagens da soja? Por que? 

10. PESQUISA CIENTIFICA 

BHUa O diagrama a seguir representa um ex- 
perimento com tilacoides isolados. Os tilacoides foram inicial¬ 
mente acidificados por imersao em soluęao de pH 4. Após o inte¬ 
rior dos tilacoides atingirem o pH 4, eles foram transferidos para 
urna soluęao alcalina de pH 8. Entao, os tilacoides produziram 
ATP no escuro. (Revise pH no Conceito 3.3.) 



Desenhe urna parte ampliada da membrana do tilacoide do fras- 
co com a soluęao de pH 8. Desenhe a ATP-sintase. Identifique as 
areas onde a concentraęao de H + e maior e onde e menor. Mos- 
tre a direęao do fluxo de prótons pela enzima e a reaęao em que 
o ATP e sintetizado. O ATP seria formado dentro do tilacoide ou 
fora dele? Explique por que os tilacoides no experimento foram 
capazes de produzir ATP no escuro. 

11. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ENERGIA E MATERIA 

A vida e impulsionada pelo sol. Quase todos os produtores da 
biosfera dependem da energia vinda do sol para produzirem mo¬ 
leculas organicas que fornecem energia e esqueletos de carbono 
necessarios a vida. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), 
descreva como o processo da fotossintese nos cloroplastos das 
plantas transformam a energia solar em energia quimica de mo¬ 
leculas de aęucar. 

12 . 



SINTETIZE O SEU CONHECIMENTO 


A fotografia mostra a “neve 
melancia” (“watermelon 
snów”) na Antartica, for- 
mada por especies de algas 
yerdes fotossintetizantes 
{Chlamydomonas nivalis ) 
que prosperam em tem- 
peraturas abahco de zero. 
Essas algas tambem sao 
encontradas o ano todo nos 
campos de gelo de alta alti- 
tude. Em ambos os locais, 
os niveis de UV tendem 
a ser elevados. Com base 
no que foi aprendido neste 
capitulo, proponha urna 
explicaęao de por que essas 
algas parecem ser rosadas. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Comumcaęao 

Celular 


Sinais externos sao conver- 
tidos em respostas dentro 
da celula 


▲ Figura 11.1 Como a sinalizaęao celular desencadeia 
a fuga desesperada do impala? 


Recepęao: uma molecula 
sinalizadora liga-se a uma 
proteina receptora, causan 
do mudanęa na sua forma 

Transduęao: cascatas de 
interaęóes moleculares 
transmitem sinais a partir 
dos receptores para mole- 
culas-alvo na celula 

Resposta: a sinalizaęao 
celular induz regulaęao da 
transcrięao ou atividades 
citoplasmaticas 

Apoptose (morte celular 
programada) integra mul- 
tiplas rotas de sinalizaęao 
celular 


A rede celular 


A Epinefrina 


O impala na Figura 11.1 foge pela sua vida, correndo para escapar do 
predador chita logo atras de seus calcanhares. O impala respira rapido, 
seu coraęao esta em disparada e suas pernas trabalham intensamente. Essas 
funęóes fisiológicas compóem a resposta de “łuta ou fuga” do impala, de- 
sencadeada por hormónios liberados a partir das glandulas suprarrenais no 
momento de estresse - nesse caso, após perceber a chita. Quais sistemas de 
comunicaęao de celulas para celulas no impala permitem trilhóes de celulas 
“conversarem” umas com as outras, coordenando suas atividades? 

As celulas podem sinalizar entre si e interpretar os sinais recebidos a 
partir de outras celulas e seu ambiente. Os sinais podem abranger a luz e o 
toąue, porem na maioria das vezes sao ąuimicos. A resposta a fuga demons- 
trada aqui e desencadeada por uma molecula chamada epinefrina (tambem 
chamada de adrenalina; observada no modelo a esąuerda). Estudando a co¬ 
municaęao celular, os biólogos tern descoberto amplas evidencias do rela- 
cionamento evolutivo de todos os seres vivos. O mesmo modelo de meca- 
nismos de sinalizaęao celular esta presente novamente em diversas especies, 
no processo de variaęao bacteriana ate o desenvolvimento embrionario e 
cancer. Neste capitulo, vamos nos deter nos principais mecanismos pelos 
ąuais as celulas recebem e processam os sinais ąuimicos enviados por ou¬ 
tras celulas e como respondem a esses sinais. Tambem iremos considerar 
a apoptose , um tipo de morte celular programada que integra os dados de 
multiplas rotas de sinalizaęao. 


i 
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CONCEITO 11.1 

Sinais externos sao convertidos em respostas 
dentro da celula 

Como uma celula que “fala” diz para uma celula que “ escu- 
ta”, e o que esta ultima responde? Vamos responder a essas 
questóes, observando primeiramente a comunicaęao entre 
os microrganismos. 


Evoluęao da sinalizaęao celular 

Mmmm m Um tópico de “conversaęao” celular e o 
acasalamento. As celulas de leveduras Saccharomyces 
cerevisiae - utilizadas na produęao de pao, vinho e cerveja 
- identificam seus companheiros por meio de sinalizaęao 
quimica. Existem dois sexos ou tipos de parceiros sexuais, 
chamados de a e de a (Figura 11.2). Cada tipo secreta fa- 
tores especificos que se ligam somente aos receptores do 
outro tipo de celula. Quando exposto a outros fatores se- 
xuais, um exemplar do tipo oposto das celulas muda o seu 
formato, cresce em direęao ao outro, e os dois fusionam-se 
(acasalamento). Uma nova celula a/a contem todos os ge- 
nes de ambas as celulas originais, uma combinaęao de re- 
cursos geneticos que proporciona vantagens para as celu¬ 
las descendentes, que surgirao na divisao celular seguinte. 

Uma vez recebido pelo receptor de superficie celu¬ 
lar da levedura, o sinal de acasalamento e modificado, ou 
transduzido , de forma a levar a resposta celular de acasa- 


o 


o 


Troca de fatores 
sexuais. Cada 
tipo celular 
secreta um fator 
sexual que se liga 
aos receptores de 
outro tipo celular. 



Fator ol 


Celula de levedura, Fator a 
tipo sexual a 


Celula de levedura, 
tipo sexual ol 


Acasalamento. 

A ligaęao dos fatores 
aos receptores 
provoca mudanęas 
nas celulas que 
levam a sua fusao. 



© A nova celula 

a /ol. 0 nucleo da 
celula fusionada 
inclui todos os 
genes das celulas 
a e ol. 



A Figura 11.2 Comunicaęao entre celulas de levedura em 
acasalamento. As celulas de Saccharomyces cerevisiae utilizam si¬ 
nalizaęao qumnica para identificar celulas de tipo sexual oposto e 
iniciar o processo de acasalamento. Os dois tipos sexuais e suas mo- 
leculas de sinalizaęao quimica correspondentes, ou fatores sexuais, 
sao chamados de a e ol. 


lamento. Isso ocorre em uma serie de passos chamada de 
rota de transduęao de sinal . Muitas rotas como essa existem 
tanto em celulas de leveduras quanto em celulas animais. 
De fato, os detalhes moleculares da transduęao de sinal em 
leveduras e mamiferos sao bastante similares, mesmo que o 
ultimo ancestral comum desses dois grupos de organismos 
tenha vivido ha mais de um bilhao de anos. Essas similari- 
dades sugerem que as primeiras versóes dos mecanismos 
de sinalizaęao celular se desenvolveram bem antes das pri¬ 
meiras criaturas multicelulares aparecerem na Terra. 

Os cientistas acreditam que os primeiros mecanismos 
de sinalizaęao se desenvolveram nos procariotos ancestrais 
e eucariotos unicelulares e, entao, foram adotados para no- 
vos usos pelos seus descendentes multicelulares. A sinali¬ 
zaęao celular assume um aspecto importante no mundo 
bacteriano (Figura 11.3). As celulas bacterianas secretam 
moleculas que podem ser detectadas por outras celulas bac¬ 
terianas. A concentraęao dessas moleculas sinalizadoras 
permite que a bacteria perceba a densidade de celulas bacte¬ 
rianas locais, fenómeno chamado de percepęao de ąuórum 
(i ąuorum sensing). A percepęao de quórum permite que as 
populaęóes bacterianas coordenem seus comportamen- 



© Agregaęao em processo 


2.5 mm 


@ Estrutura 
formadora 
de esporos 
(corpo frutifero) 


Corpos frutiferos 


A Figura 11.3 Comunicaęao entre bacterias. As bacterias 
residentes no solo, chamadas de mixobacterias ("bacterias desli- 
zantes") utilizam sinais qufmicos para compartilhar informaęóes em 
relaęao a disponibilidade de nutrientes. Quando a alimentaęao e 
escassa, a celula que necessita de alimento secreta uma molecula 
que atinge as celulas vizinhas estimulando a agregaęao. As celulas 
formam uma estrutura, chamada de corpo frutifero, que produz es¬ 
poros de paredes grossas capazes de sobreviver ate que o meio se 
restabeleęa. As bacterias mostradas aqui sao Myxococcus xanthus. 
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tos em atividades que reąuerem um determinado numero 
de celulas, agindo de forma sincronizada. Um exemplo e a 
formaęao de um biofilme , urna agregaęao de celulas bac- 
terianas aderente a urna superficie. As celulas no biofilme 
geralmente obtem suas necessidades nutricionais a partir 
da superficie que elas estao. E provavel que voce ja tenha 
encontrado muitas vezes biofilmes, talvez sem perceber. A 
cobertura pegajosa sobre troncos ou folhas caidos em urna 
trilha na floresta, e ate mesmo o filme sobre os seus dentes 
a cada manha sao exemplos de biofilmes. (De fato, a esco- 
vaęao rompe os biofilmes que poderiam causar caries.) A 
formaęao dos biofilmes requer um sistema completo de co¬ 
municaęao, a partir dos quais acontece a sinalizaęao celular. 

Sinalizaęao local e de longa distancia 

Semelhante as celulas de levedura, as celulas nos organis- 
mos multicelulares normalmente se comunicam via men- 
sageiros quimicos endereęados para celulas imediatamen- 
te adjacentes ou nao. Como vimos nos Capitulos 6 e 7, as 
celulas podem se comunicar pelo contato direto, um tipo 
de sinalizaęao local (Figura 11.4). Tanto as plantas quan- 
to os animais tern junęóes celulares que, quando presentes, 
conectam diretamente o citoplasma das celulas adjacentes 
(Figuras 11.4a). Nesses casos, as substancias sinalizadoras 
dissolvidas no citosol podem passar liyremente entre as ce¬ 
lulas adjacentes. Alem disso, as celulas animais podem se co¬ 
municar pelo contato direto entre as moleculas de superficie 
celular ligada a membrana, que ocorre durante o processo 
chamado de reconhecimento celula-celula (Figura 11.4b). 
Esse tipo de sinalizaęao local e especialmente importante no 
desenvolvimento embrionario e na resposta imune. 

Em muitos outros casos de sinalizaęao local, mole¬ 
culas mensageiras sao secretadas pela celula sinalizadora. 
Algumas dessas moleculas apenas atrayessam pequenas 


Membranas plasmaticas ^Parede celular 



Junęóes gap entre Plasmodesmas entre 

celulas animais celulas vegetais 


(a) Junęóes celulares. Tanto os animais quanto as plantas tern 
junęóes celulares que permitem a rapida passagem de moleculas 
entre as celulas adjacentes sem atravessar a membrana plasmatica. 



(b) Reconhecimento celula-celula. Duas celulas de um animal 
podem se comunicar pelas interaęóes entre moleculas projetadas 
a partir de suas superficies. 


▲ Figura 11.4 Comunicaęao por contato direto entre celulas. 


distancias; esses reguladores locais influenciam as celulas 
da yizinhanęa. Urna classe de reguladores locais nos ani¬ 
mais, os fatores de crescimento , consistem em compostos 
que estimulam as celulas-alyo yizinhas para o crescimento 
e divisao. Diyersas celulas podem simultaneamente rece- 
ber e responder as moleculas do fator de crescimento pro- 
duzidas por urna unica celula na sua yizinhanęa. Esse tipo 
de sinalizaęao local nos animais e chamada de sinalizaęao 
paracrina (Figura 11.5a). 

Outro tipo mais especializado de sinalizaęao local, 
chamado de sinalizaęao sinaptica , ocorre no sistema ner- 
voso animal (Figura 11.5b). Um sinal eletrico ao longo de 
urna celula neryosa dispara a secreęao de moleculas neuro- 
transmissoras. Essas moleculas atuam como sinais quimi- 
cos, se difundem por meio da sinapse - o espaęo estreito 
entre urna celula neryosa e sua celula-alvo - disparando 
urna resposta na celula-alvo. Em relaęao a comunicaęao 
local nas plantas por meio dos plasmosdesmos (junęóes 
celulares encontrados em plantas) a sinalizaęao nao e to- 
talmente compreendida. Em funęao de suas paredes celu¬ 
lares, as plantas utilizam mecanismos diferentes daqueles 
que operam localmente nos animais. 

Tanto os animais quanto as plantas utilizam sinais qui- 
micos chamados de hormónios para a sinalizaęao a distan¬ 
cia. Na sinalizaęao hormonal nos animais, tambem conhe- 
cidos como sinalizaęao endócrina, celulas especializadas 
liberam moleculas de hormónio, que sao levadas pelo sis¬ 
tema circulatório a outras partes do corpo, onde alcanęam 
celulas-alvo que podem reconhecer e responder aos hor¬ 
mónios (Figura 11.5c). Os hormónios das plantas (muitas 
vezes chamados de reguladores de crescimento de plantas) 
algumas vezes percorrem os vasos, porem muito frequen- 
temente alcanęam seus alvos se movendo pelas celulas ou 
por difusao no ar em forma de gas (ver Conceito 39.2). 
Os hormónios variam consideravelmente em tamanho e 
tipo moleculares, assim como os reguladores locais. Por 
exemplo, o hormónio yegetal etileno, gas que promove o 
amadurecimento da fruta e auxilia na regulaęao do cresci¬ 
mento, e um hidrocarboneto de apenas seis atomos (C 2 H 4 ), 
pequeno o suficiente para passar atraves das paredes celu¬ 
lares. Em contrapartida, o hormónio insulina, que reguła 
os niveis de aęucar no sangue dos mamiferos, e urna pro¬ 
teina com milhares de atomos. 

O que acontece quando urna celula encontra urna 
molecula sinalizadora? A capacidade de urna celula em 
responder e determinada pelo fato de ter urna molecula 
receptora especifica, que pode ligar-se a molecula sinali¬ 
zadora. A informaęao carregada por essa ligaęao, o sinal, 
deve ser modificada para outra forma - transduzida - den- 
tro da celula antes que ela possa responder. O restante do 
capitulo discute esse processo, principalmente como ocor¬ 
re nas celulas animais. 

Os tres estagios da sinalizaęao celular: uma previa 

Nossos conhecimentos atuais de como os mensageiros qui- 
micos atuam por meio da rota de transduęao de sinal tern 
origens no trabalho pioneiro de Earl W. Sutherland, que por 
sua pesquisa recebeu o Premio Nobel em 1971. Sutherland 
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Sinalizaęao local 



(a) Sinalizaęao paracrina. Uma celula 
secretora atua em uma celula-alvo 
próxima pelo descarregamento de 
moleculas de um regulador local (um 
fator de crescimento, por exemplo) 
para dentro do liguido extracelular. 


Sinais eletricos ativam 
a liberaęao dos 
neurotransmissores 

. Os neurotrans- 
/ missores se 
/ difundem 
/ nas sinapses 



Celula-alvo 

(b) Sinalizaęao sinaptica. Uma celula 
nervosa libera moleculas neurotrans- 
missoras em uma sinapse, estimu- 
lando a celula-alvo. 



Sinalizaęao de longa distancia 



(c) Sinalizaęao endócrina (hormonal). Celulas endócrinas 
especializadas secretam no interior de fluidos corporais, muitas 
vezes no sangue. Os hormónios podem praticamente atingir 
todas as celulas do corpo. 


▲ Figura 11.5 Comunicaęao local e de longa distancia em 
animais. Em ambas as sinalizaęóes, local e de longa distancia, 

e seus colaboradores na Universidade de Vanderbilt inves- 
tigavam como o hormónio animal epinefrina estimulava a 
ąuebra do polissacarideo de armazenamento, glicogenio, 
dentro das celulas hepaticas e das celulas do musculo es- 
ąueletico. A ąuebra do glicogenio libera o aęucar glico- 
se-l-fosfato, que a celula converte em glicose-6-fosfato. 
A celula hepatica ou muscular pode, entao, usar esse com- 
posto intermediario inicial na glicólise para a produęao de 
energia. O composto pode se separar do fosfato e ser libe- 
rado a partir da celula para dentro de um vaso sanguineo na 
forma de glicose, podendo abastecer celulas por toda a par¬ 
te do corpo. Assim, um efeito da epinefrina suprarrenal e a 
mobilizaęao da reserva energetica, a qual pode ser utilizada 
pelo animal para se defender (łuta) ou escapar de qualquer 
fonte de ameaęa ou susto (fuga). (O impala na Figura 11.1 
esta obviamente envolvido nesta ultima.) 

O grupo de pesąuisadores de Sutherland descobriu 
que a epinefrina estimulava a ąuebra do glicogenio pela 
atiyaęao, de algum modo, da enzima citosólica glicogenio 


somente celulas-alvo especfficas reconhecem e respondem a uma 
dada molecula sinalizadora. 

fosforilase. Entretanto, ąuando a epinefrina era adicionada 
em um tubo de ensaio contendo mistura da enzima e do 
substrato glicogenio nao ocorria a ąuebra. A epinefrina ati- 
vava a glicogenio fosforilase somente ąuando o hormónio 
era adicionado a soluęao contendo celulas intactas. Esse 
resultado mostrou a Sutherland duas coisas. Primeiro: a 
epinefrina nao interage diretamente com a enzima respon- 
savel pela ąuebra do glicogenio; um passo intermediario ou 
uma serie de passos devem ocorrer necessariamente den¬ 
tro da celula. Segundo: a própria membrana plasmatica e 
necessaria para ocorrer a transmissao do sinal. 

Os primeiros trabalhos de Sutherland sugeriram que 
os processos para o recebimento finał de uma conyersaęao 
celular podem ser separados em tres estagios: recepęao, 
transduęao e resposta (Figura 11.6): 

O Recepęao. A recepęao e a detecęao nas celulas- 
-alvo de uma molecula sinalizadora vindo do lado de 
fora da celula. Um sinal ąuimico e “detectado” ąuando 


^ Figura 11.6 Visao geral da sinaliza¬ 
ęao celular. A partir da perspectiva da celula 
recebendo a mensagem, a sinalizaęao celular 
pode ser dividida em tres estagios: recepęao 
do sinal, transduęao de sinal e resposta celu¬ 
lar. Quando a recepęao ocorre na membrana 
plasmatica, como mostrado aqui, o estagio 
de transduęao e comumente uma rota de va- 
rias etapas, com cada molecula de transmis¬ 
sao na rota conduzindo a uma mudanęa na 
próxima molecula. A molecula finał na rota 
dispara a resposta celular. Os tres estagios 
estao explicados em mais detalhes no texto. 

| Como a epinefrina no experimento de 
Sutherland se adapta neste diagrama de si¬ 
nalizaęao celular? 
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a molecula sinalizadora se liga a uma proteina recepto¬ 
ra localizada na superficie da celula (ou no interior da 
celula, conforme discutido posteriormente). 

© Transduęao. A ligaęao da molecula sinalizadora 
altera a proteina receptora de alguma maneira, ini- 
ciando o processo de transduęao. O estagio de trans¬ 
duęao converte o sinal para uma forma que pode oca- 
sionar uma resposta celular especifica. No sistema de 
Sutherland, a ligaęao da epinefrina a proteina recep¬ 
tora na membrana plasmatica de uma celula hepatica 
leva a ativaęao da glicogenio fosforilase. A transduęao, 
algumas vezes, ocorre em uma etapa unica, porem 
mais freąuentemente exige uma seąuencia de mudan- 
ęas em uma serie de moleculas diferentes - uma rota 
de transduęao de sinal. As moleculas na rota sao cha- 
madas freąuentemente de moleculas de transmissao. 

@ Resposta. No terceiro estagio da sinalizaęao ce¬ 
lular, o sinal transduzido finalmente dispara uma res¬ 
posta celular especifica. A resposta pode ser ąualąuer 
atividade celular imaginavel - como catalise por uma 
enzima (p. ex., a glicogenio fosforilase), rearranjo do 
citoesąueleto ou ativaęao de genes especificos no nu- 
cleo. O processo de sinalizaęao celular ajuda a asse- 
gurar que as atividades cruciais semelhantes a essas 
ocorram nas celulas corretas, no momento certo, devi- 
damente coordenadas com outras celulas do organis- 
mo. Agora, exploraremos os mecanismos da sinaliza¬ 
ęao celular em mais detalhes, incluindo uma discussao 
sobre a regulaęao e a terminaęao do processo. 


revisAo do CONCEITO 11.1 


1 . 
2 . 

3. 


Explique como a sinalizaęao garante a fusao das celulas de 
levedura apenas com celulas do tipo oposto. 


Nas celulas hepaticas, a glicogenio fosforilase atua em qual 
dos tres estagios da rota de sinalizaęao associado a urn sinal 
inicializado de epinefrina? 


Quando a epinefrina e misturada com a glicoge¬ 
nio fosforilase e o glicogenio em tubo de ensaio, forma-se 
glucose-1-fosfato? Sim ou nao, e por que? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 11.2 

Recepęao: uma molecula sinalizadora liga-se 
a uma proteina receptora, causando mudanęa 
na sua forma 

Uma estaęao de radio transmite o seu sinal de forma indis- 
criminada, mas pode ser captada apenas por radios sinto- 
nizados na freąuencia correta: a recepęao do sinal depende 
do receptor. De modo semelhante, os sinais emitidos por 
uma celula de levedura a sao “escutados” somente pelas 
potenciais companheiras, as celulas a. Uma proteina re¬ 
ceptora sobre ou dentro da celula-alvo permite que a celula 
“escute” o sinal e “responda” a ele. A molecula sinalizadora 


e complementar na forma a um sitio especifico no recep¬ 
tor e se liga a este sitio, semelhante a uma chave e fecha- 
dura. A molecula sinalizadora comporta-se como ligante, 
o termo para uma molecula que se liga especificamente a 
outra molecula, freąuentemente maior. As ligaęóes do li¬ 
gante induzem, em geral, mudanęas conformacionais na 
proteina receptora. Para muitos receptores, essa mudan¬ 
ęa no formato ativa diretamente o receptor, possibilitando 
reagir com outras moleculas celulares. Para outros tipos 
de receptores, o efeito imediato da ligaęao ao ligante causa 
a agregaęao de duas ou mais moleculas receptoras, o que 
desencadeia futuros eventos moleculares dentro da celula. 
A maioria dos receptores de sinal sao proteinas da mem¬ 
brana plasmatica, entretanto, outros estao localizados den¬ 
tro da celula. Discutiremos ambos a seguir. 


Os receptores na membrana plasmatica 

As proteinas receptoras de superficie celular desempe- 
nham um papel crucial nos sistemas biológicos dos animais. 
A maior familia de receptores de superficies nas celulas hu- 
manas sao os receptores acoplados a proteina G, aproxima- 
damente mil, um exemplo e demonstrado na Figura 11.7. 

A maioria das moleculas hidrossoluveis se liga a sitios 
especificos nas proteinas receptoras transmembranas que 
transmitem informaęóes a partir do meio extracelular para 
dentro da celula. Podemos ver como os receptores trans- 
membrana trabalham, analisando os tres tipos principais: 
receptores acoplados a proteina G (GPCR), receptores tiro- 
sina-cinase e receptores de canais iónicos. Esses receptores 
serao discutidos e ilustrados na Figura 11.8, nas próximas 
tres paginas; e bom estudar essa figura antes de prosseguir. 

Considerando as muitas funęóes importantes de re¬ 
ceptores de superficie celular, nao e de estranhar que os 
seus defeitos estejam associados a muitas doenęas huma- 
nas, incluindo cancer, doenęas do coraęao e asma. Para 
melhor compreender e tratar essas condięóes, um dos fo- 
cos principais dos grupos de pesąuisas em uniyersidades e 
na industria farmaceutica tern sido o de analisar a estrutu- 
ra desses receptores. 


Membrana 
plasmatica < 



▲ Figura 11.7 Estrutura de um receptor acoplado a pro¬ 
teina G (GPCR). Aqui, e mostrado um modelo do receptor humano 
p 2 adrenergico na presenęa de uma molecula que mimetiza o ligan¬ 
te natural (verde no modelo) e colesterol (cor de laranja). As duas 
moleculas do receptor (azul) sao mostradas como modelos de fitas 
em uma visao lateral no interior da membrana plasmatica. 










T Figura 11.8 


os receptores de membrana 


Receptores acoplados a proteina G 



Sltio de ligaęao para a molecula 
sinalizadora 


Receptor acoplado a proteina G 


Um receptor acoplado a proteina G (GPCR) 
e um receptor de membrana plasmatica que 
trabalha com a aj uda de urna proteina G, 
urna proteina que se liga a urna molecula 
GTP rica em energia. Muitas moleculas si- 
nalizadoras diferentes, incluindo o fator se- 
xual em leveduras, epinefrina e outros hor- 
mónios e neurotransmissores usam GPCR. 
Esses receptores variam nos sitios de ligaęao 
tanto para moleculas sinalizadoras (tambem 
chamadas de ligantes) como para diferentes 
proteinas G no interior da celula. Entretan- 
to, proteinas GPCR sao todas notavelmente 
similares em estrutura. Na verdade, eles for- 
mam urna grandę familia de receptores de 
proteinas eucarióticas com urna estrutura 
secundaria na qual um unico polipeptideo, 
representado aqui em um modelo de fita, tern 
sete a-helices atravessando a membrana, de- 
lineados com cilindros, e representados em 
linha para maior compreensao. As voltas es- 
pecificas entre as helices (aqui, a alęa a direi- 
ta) formam sitios de ligaęao para a molecula 


sinalizadora (fora da celula) e proteinas G (no 
lado citoplasmatico). 

Sistemas de receptores acoplados a pro¬ 
teina G sao extremamente difundidos e di- 
versos em suas funęóes, incluindo funęóes 
no desenvolvimento embrionario e recepęao 
sensorial. Em seres humanos, por exemplo, 
tanto a visao como o olfato dependem dessas 
proteinas. Similaridades na estrutura entre 
proteinas G e receptores acoplado a proteina 
G nos organismos modernos sugerem que as 
proteinas G e receptores associados se desen- 
volveram ha muito tempo na historia evolutiva. 

Sistemas de proteinas G estao envolvidos 
em muitas doenęas humanas, incluindo infec- 
ęóes bacterianas. Bacterias que causam cóle- 
ra, coqueluche (tosse espasmódica) e botulis- 
mo, entre outras, fazem as vitimas adoecerem 
pela produęao de toxinas que interferem na 
funęao da proteina G. Os farmacologistas 
agora compreendem que ate 60% de todos os 
medicamentos usados hoje exercem seus efei- 
tos influenciando as rotas da proteina G. 



O Ligada de forma frouxa ao lado citoplasmatico da membrana, a 
proteina G funciona como interruptor molecular ligado ou desligado, 
dependendo em qual dos dois nucleotideos guanina esta ligado, GDP 
ou GTP - por essa razao, o termo proteina G (GTP, ou guanosina 
trifosfato, similar ao ATP). Quando o GDP esta ligado a proteina G, 
como mostrado, a proteina G esta inativa. 0 receptor e a proteina G 
trabalham juntos com outra proteina, comumente urna enzima. 



© A proteina G ativada se dissocia do receptor, difunde-se ao longo da 
membrana e, entao, se liga a urna enzima, alterando a atividade e a 
forma dela. Quando a enzima esta ativada, ela pode disparar o próximo 
passo em urna rota levando a urna resposta celular. A ligaęao da 
molecula sinalizadora e reversivel. Como os outros ligantes, elas se ligam 
e se dissociam varias vezes. A concentraęao do ligante fora da celula 
determina a frequencia de ligaęao do ligante levando a sinalizaęao. 

© Pearson Education, Inc. 



© Quando a molecula sinalizadora apropriada se liga na face extracelular 
do receptor, o receptor e ativado e muda de forma. Sua face citoplas- 
matica se liga em seguida a proteina G inativa, com a GTP deslocando 
GDP e, desse modo, ativando a proteina G. 



© As mudanęas na enzima e na proteina G sao somente temporarias, 
pois a proteina G tambem funciona como enzima GTPase - em 
outras palavras, ela entao hidrolisa seu GTP ligado em GDP e ® r 
Agora novamente inativa, a proteina G se separa da enzima, que 
retorna ao estado original. A proteina G agora esta disponivel para ser 
reutilizada. A funęao de GTPase da proteina G permite urna parada 
rapida na rota quando a molecula sinalizadora nao estiver mais presente. 

continua na próxima pagina 




















T Figura 11.8 (continuaęao) 

os receptores de membrana 


Receptor tirosina-cinases 

Os receptores tirosina-cinase (RTKs, receptor tyrosine ki- 
nases) pertencem a maior classe de receptores de membrana 
plasmatica, caracterizada por apresentar atividade enzimati- 
ca. A cinase e qualquer enzima que catalisa a transferencia de 
grupos fosfato. A parte do receptor proteico que se estende 
para o citoplasma funciona mais especificamente como urna 
tirosina-cinase, urna enzima que catalisa a transferencia de 
um grupo fosfato do ATP para o aminoacido tirosina de um 
substrato proteico. Assim, os RTKs sao receptores de mem¬ 
brana quel ligam fosfatos a tirosinas. 


Urna RTI< pode ativar dez ou mais vias de transduęao e 
respostas celulares diferentes. Muitas vezes, mais do que urna 
via de transduęao de sinal pode ser disparada de urna só vez, 
ajudando a celula a regular e a coordenar varios aspectos do 
crescimento celular e da reproduęao celular. A capacidade de 
um unico evento de ligaęao do ligante para desencadear diver- 
sas vias e a diferenęa fundamental entre RTKs e GPCRs, que 
ativam urna unica via de transduęao. Os RTKs anormais que 
funcionam mesmo na ausencia de moleculas sinalizadoras es- 
tao associados com muitos tipos de cancer. 


Molecula sinalizadora 
(ligante) 


Sftio de ligaęao do ligante 


Protemas receptoras 
tirosina-cinases 

CITOPLASMA (monómeros inativos) 


Dfmero 



a helice na 


membrana 


Tirosinas 



O Esta figura apresenta o desenho esquematico de muitos receptores 
tirosina-cinases. Antes da ligaęao da molecula de sinalizaęao, os 
receptores saem como unidades individuais referidas como 
monómeros. Observe que cada um possui um sitio de ligaęao do 
ligante extracelular, urna helice que atravessa a membrana e 
urna cauda intracelular contendo multiplas tirosinas. 


© A ligaęao de urna molecula de sinalizaęao (p. ex. f como um fator 
de crescimento) causa a aproximaęao e a associaęao de dois 
monómeros, formando um complexo conhecido como dfmero, 
em um processo denominado de dimerizaęao. (Em alguns casos ha 
formaęao de grandes complexos. Os detalhes da associaęao dos 
monómeros tern sido alvo de intensa pesguisa.) 



Regióes tirosina- 
-cinases ativadas 
(dfmeros nao 
fosforilados) 


Receptor tirosina- 
-cinase completamente 
ativado (dfmero 
fosforilado) 



Protefnas de transmissao 
ativadas 


Resposta 
celular 2 


Protefnas de 
transmissao inativas 


Resposta 
celular 1 


© A dimerizaęao ativa a regiao de tirosina-cinases de cada 
monómero. Cada tirosina-cinase adiciona um fosfato de urna 
molecula de ATP para urna tirosina da cauda do outro monómero. 


© Agora que o receptor esta completamente ativado, ele e 

reconhecido por protefnas de transmissao especfficas do interior 
da celula. Cada proteina se liga a urna tirosina fosforilada especffica, 
sofrendo urna transformaęao estrutural que ativa a proteina ligada. 
Cada proteina ativada ativa urna rota de transduęao de sinais, 
levando a resposta celular. 
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Receptores de canais iónicos 


Um canal iónico controlado pelo ligante e um tipo de recep¬ 
tor de membrana contendo urna regiao que pode atuar como 
“portao” ąuando o receptor muda de conformaęao. Quando a 
molecula sinalizadora se liga como um ligante a proteina re¬ 
ceptora, o portao se abre ou se fecha, permitindo ou bloąue- 
ando o fluxo de ions especificos, como Na + ou Ca 2+ , no canal 
do receptor. Como outros receptores que discutimos, essas 
proteinas ligam o ligante a um sitio especifico na suas faces 
extracelulares. 


O Aqui, mostramos um 
receptor do canal 
iónico controlado 
pelo ligante em que 
o portao permanece 
fechado ate que 
um ligante se ligue 
ao receptor. 


Molecula 
sinalizadora 
(ligante) 


A® Portao® 000 

fprh^rlo O lonS 


fechado 

O O 



Receptor do canal iónico 
controlado pelo ligante 


\ 


Membrana 

plasmatica 


© Quando o ligante se 
liga a um receptor e os 
portóes se abrem, ions 
especificos podem 
fluir pelo canal e 
mudar rapidamente a 
concentraęao desses 
ions particulares 
dentro da celula. 

Essa mudanęa pode 
afetar diretamente a 
atividade da celula 
de alguma maneira. 


© Quando o ligante 
se dissocia desse 
receptor, o portao 
se fecha e os ions 
nao entram mais 
na celula. 




Os canais iónicos controlados pelo ligante sao muito impor- 
tantes no sistema nervoso. Por exemplo, moleculas neuro- 
transmissoras liberadas em urna sinapse entre duas celulas 
nervosas (ver Figura 11.5b) se ligam como ligantes aos canais 
de ions na celula receptora, permitindo a abertura dos canais. 
Os ions entram (ou, em alguns casos, saem), disparando um 
sinal eletrico que se propaga ao longo da celula receptora. Al¬ 
guns canais iónicos com portóes sao controlados por sinais 
eletricos, em vez de ligantes; esses canais iónicos controlados 
por voltagem tambem sao cruciais para o funcionamento do 
sistema nervoso, como discutiremos no Capitulo 48. Alguns 
canais iónicos estao presentes na membrana das organelas, 
como no RE. 

O fluxo de ions atraves de um canal portao 
acionado pelo ligante e um exemplo de transporte ativo ou passivo? 
(Revise os Conceitos 7.3 e 7.4) 


Embora os receptores da superficie celular repre- 
sentem 30% de todas as proteinas humanas, a determi- 
naęao de suas estruturas se demonstra desafiadora: elas 
constituem apenas 1% das proteinas cujas estruturas 
ja foram determinadas por cristalografia por raios X 
(ver Figura 5.22). Por um lado, os receptores de super¬ 
ficie celular tendem a ser flexiveis e inerentemente ins- 
taveis e, assim, dificeis de cristalizar. Foram necessarios 
anos de esforęos persistentes para os pesquisadores de- 
terminarem as primeiras estruturas, como a do GPCR 
mostrada na Figura 11.7. Nesse caso, o receptor (3-adre- 
nergico foi estavel suficientemente para ser cristalizado, 
enquanto ele estava entre moleculas da membrana, em 
presenęa de seu ligante. 

O funcionamento anormal dos receptores tirosina- 
-cinases (RTK, receptor tyrosine kinases) esta associado a 
muitos tipos de cancer. Por exemplo, pacientes com cancer 
de mama apresentam um mau prognóstico se suas celu¬ 
las tumorais portarem niveis excessivos de um receptor 
tirosina-cinase chamado de HER2 (ver Conceito 12.3 e 
Figura 18.27). Utilizando tecnicas de biologia molecu- 
lar, pesquisadores desenvolveram urna proteina chamada 
Herceptin que se liga ao HER2 nas celulas e inibem a divi- 
sao celular, evitando, assim, a continuaęao do desenvolvi- 
mento do tumor. Em alguns estudos clinicos, o tratamento 
com Herceptin melhorou as taxas de sobrevida dos pacien¬ 
tes por mais de um teręo. Um dos objetivos das pesquisas 
em curso nesses receptores de superficie celular e outras 
proteinas de sinalizaęao celular e o desenvolvimento de 
tratamentos adicionais bem-sucedidos. 


Receptores intracelulares 

As proteinas receptoras intracelulares sao encontradas no 
citoplasma ou no nucleo das celulas-alvo. Para alcanęar 
esse receptor, um mensageiro quimico passa atraves da 
membrana plasmatica da celula-alvo. Diversas moleculas 
sinalizadoras importantes podem fazer isso porque sao 
suficientemente hidrofóbicas ou pequenas para cruzar o 
interior hidrofóbico da membrana. Esses mensageiros qui- 
micos hidrofóbicos incluem os hormónios esteroides e os 
hormónios da tireoide dos animais. Outra molecula qui- 
mica sinalizadora com receptor intracelular e o gas óxido 
nitrico (NO); moleculas muito pequenas que passam pron- 
tamente entre os fosfolipideos da membrana. 

Urna vez que o hormónio esta dentro da celula, ele 
pode ligar-se a um receptor intracelular no citoplasma ou 
no nucleo. A ligaęao modifica o receptor para um complexo 
receptor-hormónio que e capaz de provocar urna resposta 
e, em muitos casos, ativar ou desativar genes particulares. 

O comportamento da aldosterona e um exemplo re- 
presentativo de como os hormónios esteroides trabalham. 
Esse hormónio e secretado pelas celulas da glandula su- 
prarrenal, urna glandula situada acima do rim. A aldoste¬ 
rona, em seguida, circula pela corrente sanguinea e entra 
em todas as celulas de corpo. Entretanto, a resposta ocorre 
somente nas celulas do rim as quais contem as moleculas 
receptoras para esse hormónio. Nessas celulas, o hormó¬ 
nio liga-se a proteina receptora, ativando-a. Com a aldo- 
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esterona ligada, a forma ativada do receptor em seguida 
entra no nucleo e ativa genes especificos que controlam o 
fluxo de agua e sódio nas celulas dos rins, afetando em ulti¬ 
ma instancia o volume sanguineo (Figura 11.9). 

Como o complexo do receptor de hormónio ativado 
ativa os genes? Lembre-se de que os genes no DNA de 
urna celula sao transcritos e processados em RNA mensa- 
geiro (RNAm), o qual parte do nucleo e e traduzido em 
proteinas especificas pelos ribossomos no citoplasma 
(ver Figura 5.23). Proteinas especiais chamadas de fatores 
de transcrięao controlam quais genes serao ativados - isto 
e, que genes serao transcritos em RNAm - em determi- 
nada celula, em dado momento. Quando o receptor de al- 
dosterona e ativado, ele atua como fator de transcrięao que 
ativa genes especificos. (Nos Capitulos 17 e 18 sera visto 
mais sobre os fatores de transcrięao.) 

Agindo como um fator de transcrięao, o próprio re¬ 
ceptor de aldosterona realiza parte da rota de transduęao 
de sinal. A maioria dos outros receptores intracelulares 
funciona da mesma maneira, embora muitos deles ja es- 
tejam no nucleo antes que as moleculas sinalizadoras 
os alcancem (um exemplo e o receptor do hormónio da 
tireoide). Curiosamente, muitas dessas proteinas recepto- 
ras intracelulares sao estruturalmente similares, sugerindo 
urna similaridade evolutiva. 
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0 A aldosterona se 
liga a urna proteina 
receptora no citoplasma, 
ativando-a. 


© O complexo 
receptor de hormónio 
entra no nucleo e 
se liga a genes 
especificos. 


©A proteina ligada 
atua como fator de 
transcrięao, estimulando 
a transcrięao do gene 
em RNAm. 

©O RNAm e traduzido 
em urna proteina 
especifica. 


▲ Figura 11.9 Hormónios esteroides interagindo com um 
receptor intracelular. 

] Por que nao e necessario um receptor de superficie extracelular 
para este hormónio esteroide entrar nas celulas? 


REVISAO DO CONCEITO 1 1.2 


1 . 


2 . 

3. 

4. 


O fator de crescimento neuronal (NGF) e urna molecula sinali- 
zadora hidrossoluvel. Voce espera que o receptor para NGF 
seja intracelular ou da membrana plasmatica? Por que? 


IBHH Qual seria o efeito se urna celula produzisse re¬ 
ceptores defectivos da proteina tirosina-cinase que fossem 
incapazes de dimerizar? 


O quao similar e a ligaęao do ligante ao 
processo de regulaęao alosterica de enzimas? Ver Figura 8.20. 


0 modelo mostrado na Figura 11.7 representa o 
receptor em estado ativo, nao ligado a proteina G. Voce 
poderia sugerir urna abordagem para a cristalizaęao da pro¬ 
teina que revelaria a estrutura do receptor enquanto ele 
esta na forma ativa na sinalizaęao. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 1 .3 

Transduęao: cascatas de interaęóes 
moleculares transmitem sinais a partir dos 
receptores para moleculas-alvo na celula 

Quando receptores para moleculas sinalizadoras sao pro- 
teinas da membrana plasmatica, como a maioria daqueles 
que discutimos, o estagio da transduęao da sinalizaęao 
celular e normalmente urna rota de varias etapas envol- 
vendo muitas moleculas. Os passos frequentemente in- 
cluem a ativaęao de proteinas pela adięao ou remoęao de 
grupos fosfatos, a liberaęao de outras moleculas pequenas 
ou ions que atuam como mensageiros. Um beneficio das 
varias etapas e a possibilidade de grandę amplificaęao do 
sinal. Se na rota algumas das moleculas transmitirem o 
sinal a diversas moleculas no próximo passo da serie, o re- 
sultado e um aumento geometrico no numero de molecu¬ 
las ativadas ao finał da rota. Alem do mais, rotas de varias 
etapas fornecem mais oportunidades para coordenaęao 
e regulaęao do que sistemas mais simples. Isso permite 
urna regulaęao da resposta, como vamos discutir adiante 
neste capitulo. 

Rotas de transduęao de sinal 

A ligaęao de urna molecula sinalizadora especifica ao re¬ 
ceptor na membrana plasmatica desencadeia a primei- 
ra etapa na cadeia de interaęóes moleculares - a rota de 
transduęao de sinal - que leva a urna determinada resposta 
dentro da celula. Semelhante a peęas de dominós em que- 
da, o receptor ativado pelo sinal ativa outra molecula, que 
novamente ativa outra molecula, e assim por diante, ate 
que a proteina que produz a resposta celular finał seja ati- 
vada. As moleculas que transmitem um sinal a partir do 
receptor em direęao a resposta, que neste livro chamamos 
de moleculas de transmissao, sao muitas vezes proteinas. 
A interaęao de proteinas e um tema importante na rota de 
sinalizaęao celular. De fato, a interaęao proteica e um tema 
unificador de toda a regulaęao ao nivel celular. 
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Mantenha em mente que a molecula sinalizadora ori- 
ginal nao e fisicamente passada ao longo da rota de sinali- 
zaęao; em muitos casos, ela nem mesmo entra na celula. 
Quando dizemos que o sinal e transmitido ao longo de 
urna rota, queremos dizer que certas informaęóes sao dis- 
tribuidas. Em cada etapa, o sinal e transduzido para urna 
forma diferente, comumente urna mudanęa conformacio- 
nal na próxima proteina. Muito frequentemente, a mudan¬ 
ęa conformacional e ocasionada pela fosforilaęao. 

Fosforilaęao e desfosforilaęao proteica 

Nos capitulos anteriores, introduzimos o conceito de ati- 
vaęao de urna proteina pela adięao de um ou mais grupos 
fosfato a ela (ver Figura 8.1 la). Vimos na Figura 11.8 como 
a fosforilaęao esta envolvida na ativaęao do receptor de 
tirosina-cinase. De fato, a fosforilaęao e a desfosforilaęao 
de proteinas e um mecanismo celular comum para regu- 


laęao da atividade proteica. O nome geral de urna enzima 
que transfere um ou mais grupos fosfato de um ATP a urna 
proteina e proteina-cinase. Fembre-se de que um receptor 
de tirosina-cinase fosforila as tirosinas de outro receptor 
tirosina-cinase em um dimero. A maioria das proteinas- 
-cinases citoplasmaticas, entretanto, atuam sobre proteinas 
diferentes delas mesmas. Outra distinęao e que a maioria 
das proteinas-cinases citoplasmaticas fosforila um dos dois 
aminoacidos, serina ou treonina, em vez de urna tirosina. 
Essas serina/treonina cinases estao amplamente envolvidas 
nas rotas de sinalizaęao em animais, plantas e fungos. 

Muitas das moleculas de transmissao na rota de transdu- 
ęao de sinal sao proteinas-cinases, e elas muitas vezes atuam 
sobre outras proteinas-cinases na rota. A Figura 11.10 des- 
creve urna rota hipotetica contendo tres proteinas-cinases 
diferentes que ocasionam urna cascata de fosforilaęao. 
A sequencia mostrada e similar a muitas rotas conhecidas, 
incluindo aquelas acionadas em leveduras pelos fatores de 
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©Finalmente, a 
proteina-cinase 3 ativa 
fosforila uma proteina 
(roxa), fazendo a celula 
responder ao sinal. 


Resposta 

celular 


▲ Figura 11.10 Uma cascata de fosforilaęao. Em uma cas¬ 
cata de fosforilaęao, uma serie de diferentes moleculas em um rota 
sao fosforiladas em ordem, cada molecula adicionando um grupo 
fosfato na próxima, em linha. Neste exemplo, a fosforilaęao ativa 
cada molecula e a desfosforilaęao a faz retornar a forma inativa. 
As formas ativas e inativas para cada proteina sao representadas por 


formas diferentes, para lembrar que essa ativaęao normalmente esta 
associada com mudanęas na forma molecular. 


E SE... 


-cinase 3? 


Qual proteina e responsavel pela ativaęao da proteina- 
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acasalamento e em celulas animais por muitos fatores de 
crescimento. O sinal e transmitido por uma cascata de fos- 
forilaęóes de proteinas, cada qual levando a uma mudanęa 
conformacional por causa da interaęao de um novo grupo 
fosfato adicionado com aminoacidos, carregados ou polares 
(ver Figura 5.114). A mudanęa conformacional altera a fun- 
ęao da proteina, muitas vezes ativando-a. Em alguns casos, 
no entanto, a fosforilaęao diminui a atividade da proteina. 

A importancia das proteinas-cinases dificilmente 
pode ser exagerada. Acredita-se que cerca de 2% dos nos- 
sos genes codifiquem proteina-cinases. Uma unica celula 
pode ter centenas de tipos diferentes, cada um especifico 
para um substrato proteico diferente. Em conjunto, eles 
provavelmente regulam a atividade de uma grandę propor- 
ęao de milhares de proteinas na celula. Entre essas estao 
a maioria das proteinas que, por sua vez, regulam a pro- 
liferaęao celular. A atividade anormal dessas cinases pode 
causar crescimento celular anormal, contribuindo para o 
desenvolvimento de cancer. 

As proteinas-fosfatases sao igualmente importantes 
na cascata de fosforilaęao, enzimas que podem rapidamen- 
te remover um grupo fosfato de uma proteina, processo 
chamado de desfosforilaęao. Por meio da desfosforilaęao 
e consequente inativaęao da proteina-cinase, as fosfatases 
proporcionam o mecanismo para desligar a rota de trans- 
duęao de sinal quando o sinal inicial nao estiver mais pre- 
sente. As fosfatases tambem tornam as proteinas-cinases 
disponiveis para a reutilizaęao, possibilitando que a celula 
responda novamente a um sinal extracelular. O sistema de 
fosforilaęao/desfosforilaęao funciona como troca molecu- 
lar na celula, ligando ou desligando atividades quando pre- 
ciso. Em qualquer momento, a atividade de uma proteina 
regulada pela fosforilaęao depende do equilibrio, na celula, 
entre moleculas-cinase ativas e moleculas-fosfatase ativas. 

Pequenas moleculas e ions como 
segundos mensageiros 

Nem todos os componentes das rotas de transduęao de 
sinais sao proteinas. Muitas rotas de sinalizaęao envolvem 


tambem pequenas moleculas nao proteicas, hidrossolu- 
veis ou ions chamados de segundos mensageiros. (Esse 
termo e utilizado porque se considera que o “primeiro 
mensageiro” da rota e a molecula sinalizadora extracelular 
- o ligante que se liga ao receptor da membrana.) Como os 
segundos mensageiros sao pequenos e hidrossoluveis, eles 
podem se espalhar na celula por difusao. Por exemplo, um 
segundo mensageiro chamado de AMP cielico transmite 
o sinal iniciado pela epinefrina na membrana plasmatica 
da celula hepatica ou muscular para o interior dessas ce¬ 
lulas, onde promove a quebra do glicogenio. O segundo 
mensageiro participa nas rotas que sao iniciadas por am- 
bos os receptores acoplados a proteina G e por receptores 
tirosina-cinase. Os dois segundos mensageiros mais utili- 
zados sao o AMP cielico e os ions calcio, Ca 2+ . Uma gran¬ 
dę variedade de proteinas transmissoras e sensivel as con- 
centraęóes citosólicas de um ou de outro desses segundos 
mensageiros. 

AMP cielico 

Como discutido anteriormente, Earl Sutherland estabe- 
leceu que a epinefrina de algum modo provoca a quebra 
do glicogenio sem passar pela membrana plasmatica. Essa 
descoberta o levou a procurar um segundo mensageiro que 
transmitisse o sinal da membrana plasmatica para a ma- 
quinaria metabólica no citoplasma. 

Sutherland descobriu que a ligaęao da epinefrina a 
membrana plasmatica das celulas hepaticas eleva a con- 
centraęao citosólica de um composto chamado de adeno- 
sina monofosfato cielica, abreviada AMP cielico ou AMPc 
(Figura 11.11). Uma enzima ancorada na membrana plas¬ 
matica, a adenilato-ciclase, conyerte o ATP em AMPc em 
resposta a um sinal extracelular - neste caso, provida pela 
epinefrina. Mas a epinefrina nao estimula diretamente a 
adenilato-ciclase. Quando a epinefrina fora da celula se 
liga a uma proteina receptora especifica, a proteina ativa 
a adenil-ciclase, que por sua vez pode catalisar a sintese 
de muitas moleculas de AMPc. Desse modo, a concen- 
traęao normal de AMPc pode ser aumentada em 20 vezes 



▲ Figura 11.11 AMP cielico. O segundo mensageiro AMP cieli¬ 
co (AMPc) e produzido a partir do ATP pela adenilato-ciclase, enzima 
embebida na membrana plasmatica. Observa-se que o grupo fosfa¬ 
to no AMPc esta ligado a ambos carbonos 5' e 3'; este arranjo cielico 
e a base para o nome da molecula. O AMP cielico e inativado pela 
fosfodiesterase, enzima que a converte em AMP 


E SE...? 


O que aconteceria se uma molecula que inativa a fosfo¬ 


diesterase fosse introduzida na celula? 















BIOLOGIA DE CAMPBELL 221 


em poucos segundos. O AMPc transmite o sinal ao cito- 
plasma. Nao persistindo por muito tempo na ausencia do 
hormónio, porąue outra enzima, chamada de fosfodieste- 
rase, converte o AMPc em AMP. Outro pico de epinefrina 
e necessario para aumentar novamente a concentraęao de 
AMPc citosólico. 

Pesąuisas subseąuentes revelaram que a epinefrina e 
somente um entre os muitos hormónios e outras moleculas 
sinalizadoras que provocam a formaęao de AMPc. Tambem 
foi esclarecido os outros componentes da rota do AMPc, in- 
cluindo as proteinas G, os receptores acoplados a proteina 
Ge as proteinas-cinases (Figura 11.12). O efeito imediato 
do AMPc geralmente e a ativaęao de urna serina/treonina- 
-cinase, chamada de proteina-cinase A. A proteina-cinase 
ativada em seguida fosforila varias outras proteinas, depen- 
dendo do tipo celular. (A rota completa para a estimulaęao 
da epinefrina da quebra do glicogenio e mostrada adiante, 
na Figura 11.16.) 

A regulaęao adicional do metabolismo celular e for- 
necida por outros sistemas de proteina G que inibem a 
adenilato-ciclase. Nesses sistemas, urna molecula sinaliza- 
dora diferente ativa um receptor diferente, que ativa urna 
proteina G inibidora. 

Agora que conhecemos um pouco do papel do AMPc 
na rota de sinalizaęao da proteina G, podemos explicar 
em detalhes moleculares como certos micróbios causam 
doenęas. Considere a cólera, doenęa frequentemente epi- 
demica em locais onde o suprimento de agua esta conta- 
minado com fezes humanas. Pessoas adquirem a bacteria 
da cólera, Yibrio cholerne, consumindo agua contaminada. 


Primeiro mensageiro 

(molecula sinalizadora, 

como epinefrina) A , , 

K Adenilato-ciclase 


Proteina G 



Respostas celulares 

Pearson Education, Inc. 


▲ Figura 11.12 O AMPc como segundo mensageiro na rota 
de sinalizaęao da proteina G. 0 primeiro mensageiro ativa um 
receptor acoplado a proteina G, que ativa urna proteina G especi- 
fica. Em seguida, a proteina ativa a adenilato-ciclase, que catalisa a 
corwersao de ATP para AMPc. 0 AMPc entao atua como segundo 
mensageiro e ativa outra proteina, comumente urna proteina-cinase 
A, levando a respostas celulares. 


A bacteria produz um biofilme no revestimento do intes- 
tino delgado e produz urna toxina. A toxina da cólera e 
urna enzima que modifica quimicamente urna proteina G 
envolvida na regulaęao da secreęao de sal e agua. Urna vez 
que a proteina G modificada nao pode hidrolisar o GTP 
a GDP, ela permanece sempre na forma ativa, estimulan- 
do continuamente a adenilato-ciclase a produzir AMPc. 
Devido a alta concentraęao de AMPc resultante, as celulas 
do intestino secretam grandes quantidades de sais, com 
agua seguindo por osmose, para dentro do intestino. Urna 
pessoa infectada desenvolve rapidamente diarreia abun- 
dante, e sem tratamento pode morrer pela perda de agua 
e sais. 

Nosso entendimento das rotas de sinalizaęao envol- 
vendo o AMP cielico ou mensageiros relacionados per- 
mitiu o desenvolvimento de tratamentos para certas con- 
dięóes em seres humanos. Em urna rota, o GMP cielico 
ou GMPc atua como molecula sinalizadora cujos efeitos 
incluem o relaxamento das celulas musculares lisas nas 
paredes das arterias. Um composto que inibe a hidrólise 
do GMPc em GMP, prolongando, assim, o sinal, foi origi- 
nalmente prescrito para dores toraxicas, pois aumentava 
o fluxo sanguineo para o musculo cardiaco. Com o nome 
comercial de Viagra, esse composto e atualmente bastan- 
te utilizado como tratamento para disfunęao eretil em 
homens. Urna vez que o Viagra leva a dilataęao dos vasos 
sanguineos, ele aumenta tambem o fluxo sanguineo para 
o penis, otimizando a condięao fisiológica para a ereęao. 

lons cślcio e inositol trifosfato (IP 3 ) 

Muitas moleculas sinalizadoras em animais, incluindo 
neurotransmissores, fatores de crescimento e alguns hor¬ 
mónios induzem resposta nas suas celulas-alvo por meio 
da rota de transduęao de sinal que aumenta a concentraęao 
citosólica de ions calcio (Ca 2+ ). O calcio e ate mais utiliza¬ 
do do que o AMPc como segundo mensageiro. O aumento 
da concentraęao citosólica de Ca 2+ causa muitas respostas 
nas celulas animais, incluindo contraęao da celula muscu- 
lar, secreęao de certas substancias e divisao celular. Nas 
celulas vegetais, urna grandę quantidade de estimulos hor- 
monais e ambientais pode causar um breve aumento na 
concentraęao citosólica de Ca 2+ , disparando varias rotas 
de sinalizaęao, como a rota para a formaęao da cor verde 
em resposta a luz (ver Figura 39.4). As celulas utilizam o 
Ca 2+ como segundo mensageiro tanto na rota da proteina 
G como na rota do receptor de tirosina-cinase. 

Embora as celulas sempre contenham certa quan- 
tidade de Ca 2+ , esse ion pode funcionar como segundo 
mensageiro porque sua concentraęao no citosol e nor- 
malmente muito menor que a concentraęao fora da ce¬ 
lula (Figura 11.13). De fato, o nivel de Ca 2+ no sangue 
e no liquido extracelular de um animal pode exceder ao 
do citosol mais de 10.000 vezes. fons calcio sao trans- 
portados ativamente para fora da celula e sao ativamen- 
te importados a partir do citosol para dentro do reticulo 
endoplasmatico (e, sob certas condięóes, para dentro de 
mitocóndrias e cloroplastos) por varias bombas de pro- 
teinas. Como resultado, a concentraęao de calcio no RE e 
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REVISAO DO CONCEITO 1 1.3 

1. O que e uma protema-cinase? Qual e o seu papel em uma 
rota de transduęao de sinal? 

2. Quando uma rota de transduęao de sinal envolve uma casca- 
ta de fosforilaęao, como a resposta da celula e desativada? 

3. O que e o "sinal" real que esta sendo transduzido em qual- 
quer rota de transduęao de sinal, como as mostradas nas 
Figuras 11.6 e 11.10? Em outras palavras, de que maneira 
essas informaęóes estao sendo passadas do exterior para o 
interior da celula? 

B Sob a ativaęao da fosfolipase C pela ligaęao do 
ligante a urn receptor, qual o efeito que o canal de calcio re- 
gulado por IP 3 tern sobre a concentraęao de Ca 2+ no citosol? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 1 .4 


E SE... 


▲ Figura 11.13 A manutenęao da concentraęao do ion cal¬ 
cio em uma celula animal. A concentraęao de Ca 2+ no citosol e 
comumente muito menor (azul) do que no liquido extracelular e no 
RE (bege). Bombas de proteina na membrana plasmatica e na mem¬ 
brana do RE, dirigidas por ATP, deslocam o Ca 2+ a partir do citosol 
para dentro do liquido extracelular e para dentro do lumen do RE. 
Bombas mitocondriais, dirigidas por quimiosmose (ver Capftulo 9), 
deslocam o Ca 2+ para dentro da mitocóndria quando o nh/el de cal¬ 
cio no citosol aumenta significativamente. 


Resposta: a sinalizaęao celular induz 
regulacao da transcrięao ou atividades 
citoplasmaticas 

Agora, vamos observar mais atentamente a resposta celu¬ 
lar subseąuente a um sinal extracelular - que alguns pes- 
ąuisadores chamam de “resultado da resposta! Qual a na- 
tureza da etapa finał em uma rota de sinalizaęao? 


normalmente muito maior do que no 
citosol. Os niveis citosólicos de calcio 
sao baixos; por isso, uma pequena mu- 
danęa no numero absoluto de ions re- 
presenta uma mudanęa relativamente 
alta na concentraęao de calcio. 

Em resposta a um sinal transmi- 
tido por uma rota de transduęao de 
sinal, o nivel de calcio citosólico pode 
subir, frequentemente por um meca- 
nismo que libera Ca 2+ a partir das ce- 
lulas do RE. As rotas que levam a libe- 
raęao de calcio envolvem ainda outros 
segundos mensageiros: inositol tri- 
fosfato (IP 3 ) e diacilglicerol (DAG). 
Esses dois mensageiros sao produ- 
zidos pela clivagem de certo tipo de 
fosfolipideo na membrana plasmatica. 
A Figura 11.14 mostra um panora¬ 
ma de como um sinal do IP 3 estimu- 
la a liberaęao de calcio no RE. Como 
o IP 3 atua antes do calcio nesta rota, 
o calcio pode ser considerado como 
um “terceiro mensageiro”. Entretanto, 
os pesquisadores utilizam o termo de 
segundo menssageiro para todas as pe- 
quenas moleculas, componentes nao 
proteicos das rotas de transduęao de 
sinal. 


O Uma molecula sinalizadora ©A fosfolipase C cliva um fosfo- 
se liga a um receptor levando lipfdeo da membrana plasmatica, 
a ativaęao da fosfolipase C. chamado de PIP 2 , em DAG e IP 3 . 


©O DAG funciona 
como segundo mensa¬ 
geiro em outras rotas. 



,Molecula de sinalizaęao 
(primeiro mensageiro) 

i Proteina G 


Receptor acoplado 
a proteina G 


CITOSOL 


Canal de calcio 
controlado por IP 3 


Reticulo 

endoplasmatico 

(RE) 


(segundo 

mensageiro) 


Varias 

proteinas 

ativadas 


Ca 2+ 3 o 

(segundo 

mensageiro) 


Nucleo 


LIQUIDO 

EXTRACELULAR 


Respostas 

celulares 


©O IP 3 se difunde rapidamente 
no citosol e se liga a um canal de 
calcio controlado por IP 3 na 
membrana do RE, causando a 
sua abertura. 


©Ions calcio fluem para fora 
do RE (em direęao decrescente 


do gradiente de concentraęao), 
aumentando o mvel de Ca 2+ 


no citosol. 


©Os ions calcio ativam 
a próxima proteina em 
uma ou mais rotas de 
sinalizaęao. 


▲ Figura 11.14 Calcio e IP 3 nas rotas de sinalizaęao. Os ions (Ca 2+ ) e o inositol 
trifosfato (IP 3 ) funcionam como segundos mensageiros em muitas rotas de transduęao de 
sinal. Nesta figura, o processo e iniciado pela ligaęao de uma molecula sinalizadora a um 
receptor acoplado a proteina G. Um receptor de tirosina-cinase pode tambem iniciar esta 
rota pela ativaęao da fosfolipase C. 
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Respostas nucleares e citoplasmaticas 

Basicamente, uma rota de transduęao de sinal leva a regu¬ 
laęao de uma ou mais atividades celulares. A resposta ao 
finał da rota pode ocorrer no nucleo ou no citoplasma da 
celula. 

Muitas rotas de sinalizaęao essencialmente regu- 
lam a sintese de proteinas, com freąuencia por “ligar ou 
desligar” genes especificos no nucleo. Semelhante a um 
receptor de esteroide ativado (ver Figura 11.9), a ultima 
molecula ativada em uma rota de sinalizaęao pode fun- 
cionar como fator de transcrięao. A Figura 11.15 mostra 
um exemplo em que uma rota de sinalizaęao ativa um 
fator de transcrięao, que por sua vez ativa um gene: a res¬ 
posta para a sinalizaęao de um fator de crescimento e a 
sintese de RNAm, que pode ser traduzido no citoplasma 
em uma proteina especifica. Em outros casos, o fator de 
transcrięao pode regular um gene pela sua desativaęao. 
Muitas vezes um fator de transcrięao reguła diversos ge¬ 
nes diferentes. 

Ocasionalmente, uma rota de sinalizaęao pode regular 
a atividade de proteinas em vez das suas smteses, afetando 
diretamente as proteinas fora do nucleo. Por exemplo, um 
sinal pode causar abertura ou fechamento de um canal de 
ion na membrana plasmatica ou mudanęa no metabolis- 
mo celular. Como ja discutimos, a resposta de uma celula 
hepatica a sinalizaęao pelo hormónio epinefrina ajuda a 
regular o metabolismo de energia celular por afetar a ativi- 
dade da enzima. O passo finał de uma rota de sinalizaęao 
iniciada com a ligaęao da epinefrina ativa a enzima que ca- 
talisa a quebra do glicogenio. A Figura 11.16 mostra uma 
rota completa que leva a liberaęao de moleculas de glico- 
se-l-fosfato a partir do glicogenio. Observe que a medida 
que cada molecula e ativada a resposta se amplifica, como 
discutiremos mais adiante. 

Os receptores de sinais, moleculas transmissoras e os 
segundos mensageiros participam em diversas rotas, con- 
duzindo tanto a respostas nucleares como a respostas ci¬ 
toplasmaticas. Algumas dessas rotas conduzem a divisao 
celular. Os mensageiros moleculares que iniciam a rota 
de divisao celular incluem fatores de crescimento e certos 
hormónios vegetais e animais. O mau funcionamento da 
rota do fator de crescimento, semelhante ao encontrado na 
Figura 11.15, pode contribuir para o desenvolvimento de 
cancer, como yeremos no Capitulo 18. 


Fator de crescimento 
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transcrięao 
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DNA 
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A Figura 11.15 Respostas nucleares a um sinal: a ativaęao 
de um gene espedfico por um fator de crescimento. Este dia- 
grama e a representaęao simplificada de uma rota de sinalizaęao 
tfpica que leva a regulaęao da atividade genica no nucleo da celula. 
A molecula sinalizadora inicial, um regulador local chamado de fator 
de crescimento, dispara uma cascata de fosforilaęao. (As moleculas 
de ATP que servem de fonte de fosfato nao sao mostradas.) Uma 
vez fosforilado, a ultima cinase na sequencia entra no nucleo e la 
ativa uma proteina reguladora do gene, um fator de transcrięao. 
Essa proteina estimula um gene espedfico, de modo que um RNAm 
seja sintetizado, que, entao, conduz a sintese de uma determinada 
proteina no citoplasma. 


contribuindo para a especificidade da resposta e permitin- 
do a coordenaęao com outras rotas de sinalizaęao. Tercei- 
ro, a eficiencia geral da resposta e aumentada pela presen- 
ęa de proteinas conhecidas como proteinas de sustentaęao. 
Finalmente, um ponto crucial na regulaęao da resposta e a 
terminaęao do sinal. 


Regulaęao da resposta 

Indiferente se a resposta ocorre no nucleo ou no citoplas¬ 
ma, ela nao e simplesmente “ligada “ ou “desligada”. Pelo 
contrario, a extensao e a especificidade da resposta sao 
reguladas de multiplas maneiras. Aqui, vamos considerar 
quatro aspectos dessa regulaęao. Primeiro, como mencio- 
nado anteriormente, as rotas de sinalizaęao geralmente 
amplificam a resposta da celula a um unico evento de sina¬ 
lizaęao. O grau de amplificaęao depende da funęao em mo¬ 
leculas especificas da rota. Segundo, os varios passos em 
uma rota de multipassos fornecem pontos de controle o 
qual a resposta da celula pode ser controlada futuramente, 


Amplificaęao do sinal 

Cascatas enzimaticas elaboradas amplificam a resposta da 
celula a um sinal. Em cada etapa catalitica na cascata, o 
numero de produtos ativados e muito maior que no passo 
precedente. Como exemplo, na rota acionada pela epine¬ 
frina na Figura 11.16, cada molecula de adenilato-ciclase 
catalisa a formaęao de cem ou mais moleculas de AMPc, 
cada molecula de proteina-cinase A fosforila cerca de dez 
moleculas da próxima cinase na rota, e assim por diante. 
O efeito da amplificaęao acontece porque essas proteinas 
persistem na forma ativada tempo suficiente para proces- 
sar numerosas moleculas de substrato antes de se torna- 
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Ligaęao da epinefrina ao receptor acoplado a proteina G (1 molecula) 



Transduęao 


Proteina 
G inativa 



Proteina G ativa (10 2 moleculas) 


Adenilil 
-ciclase inativa 



Adenilato-ciclase ativa (10 2 ) 

ATP 

AMP cielico (10 4 ) 

Proteina- rA 
-cinase A inativa 

Protema-cinase A ativa (10 4 ) 



Fosforilase 
cinase inativa 


Glicogenio 


fosforilase ina^ya^l ę —-j ) S 
Glicogenio fosforilase ativa (10 6 ) 


Resposta 



Glicose-1-fosfato 
(10 8 moleculas) 


▲ Figura 11.16 Resposta citoplasmatica a um sinal: a esti- 
mulaęao da quebra do glicogenio pela epinefrina (adrenalina). 

Neste sistema de sinalizaęao, o hormónio epinefrina atua por meio 
de um receptor acoplado a proteina G para ativar uma sucessao de 
moleculas transmissoras, incluindo AMPc e duas protefnas-cinases 
(ver tambem a Figura 11.11). A proteina finał a ser ativada e uma 
enzima glicogenio fosforilase, que utiliza fosfato inorganico para 
liberar monómeros de glicose a partir de glicogenio na forma de 
moleculas de glicose-1-fosfato. Esta rota amplifica o sinal hormo- 
nal, pois uma proteina receptora ativa cerca de 100 moleculas de 
proteina G, e cada enzima na rota, uma vez ativada, pode atuar em 
muitas moleculas do seu substrato, a próxima molecula na casca- 
ta. O numero de moleculas ativadas fornecidas para cada passo e 
aproximado. 

] Na figura, quantas moleculas de glicose sao liberadas em res¬ 
posta a uma molecula sinalizadora? Calcule o fator pelo gual a 
resposta e amplificada a cada passagem de uma etapa a outra. 


rem inativas novamente. Como resultado da amplificaęao 
do sinal, um peąueno numero de moleculas de epinefrina, 
que se ligam a receptores na superficie da celula hepatica 
ou da celula muscular, pode levar a liberaęao de milhares 
de moleculas de glicose a partir do glicogenio. 

A especificidade da sinalizaęao celular e 
coordenaęao da resposta 

Considere duas celulas diferentes em seu corpo - celula he¬ 
patica e celula muscular do coraęao, por exemplo. Ambas 
estao em contato com a circulaęao sanguinea e, portanto, 
sao expostas constantemente a muitas moleculas diferen¬ 
tes de hormónios, assim como a reguladores locais secre- 
tados pelas celulas vizinhas. No entanto, as celulas hepa- 
ticas respondem a alguns sinais, porem ignoram outros; e 
o mesmo e verdadeiro para a celula cardiaca. Alguns tipos 
de sinais disparam respostas em ambas as celulas - mas 
respostas diferentes. Por exemplo, a epinefrina estimula a 
celula hepatica a ąuebrar glicogenio, mas a principal res¬ 
posta da celula cardiaca a epinefrina e a contraęao, levando 
a um batimento cardiaco mais rapido. Como explicamos 
essa diferenęa? 

A explicaęao para a especificidade exibida nas respos¬ 
tas celulares aos sinais e a mesma que a explicaęao basi- 
ca para praticamente todas as diferenęas entre as celulas: 
diferentes tipos de celulas tem diferentes conjuntos de pro - 
telnas (Figura 11.17). A resposta de determinada celula a 
um sinal depende de seu conjunto particular de proteinas 
receptoras de sinal, proteinas de transmissao e proteinas 
necessarias para executar a resposta. Uma celula hepatica, 
por exemplo, deve equilibrar a resposta apropriada a epi¬ 
nefrina tendo tanto as proteinas listadas na Figura 11.16 
quanto aquelas necessarias para produzir glicogenio. 

Desse modo, duas celulas que respondem diferen- 
temente ao mesmo sinal diferem em uma ou mais pro- 
teinas que controlam e respondem ao sinal. Repare na 
Figura 11.17 que diferentes rotas podem ter algumas mo¬ 
leculas em comum. Por exemplo, as celulas A, B e C usam 
a mesma proteina receptora para a molecula de sinaliza¬ 
ęao de cor yermelha; diferenęas em outras proteinas sao 
razao para suas diferentes respostas. Na celula D, uma 
proteina receptora diferente e utilizada para a mesma mo¬ 
lecula sinalizadora, levando a outra resposta diferente. 
Na celula B, a rota disparada por um unico tipo de sinal 
diverge para produzir duas respostas; essas rotas ramifi- 
cadas frequentemente envolvem tirosina-cinase recepto¬ 
ras (que podem ativar multiplas proteinas de transmissao) 
ou segundos mensageiros (que podem regular diversas 
proteinas). Na celula C, duas rotas disparadas por sinais 
separados convergem para modular uma unica resposta. 
A ramificaęao de rotas e “conversa cruzada” (interaęao) en¬ 
tre elas sao importantes na regulaęao e coordenaęao das 
respostas celulares provenientes de fontes diferentes do or- 
ganismo. (Aprenderemos mais sobre essa coordenaęao no 
Conceito 11.5.) Alem disso, o uso de algumas das mesmas 
proteinas em mais de uma rota permite a celula economi- 
zar no numero de produęao de proteinas diferentes. 
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Resposta 1 
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Resposta 2 


Resposta 3 


Celula A. Rota leva a uma Celula B. Rota se ramifica 

unica resposta. levando a duas respostas. 



Resposta 4 


Resposta 5 


Celula C. Corwersas cruzadas Celula D. Um receptor diferente 
ocorrem entre as duas rotas. Ieva a uma resposta diferente. 

▲ Figura 11.17 A especificidade da sinalizaęao celular. 

Especificas proteinas que a celula possui determinam a quais mole- 
culas sinalizadoras ela responde e a natureza da resposta. As quatro 
celulas neste diagrama respondem a mesma molecula sinalizadora 
(cor de laranja) em diferentes rotas, pois cada uma possui um grupo 
diferente de proteinas (formas purpura e azul-esverdeada). Observe, 
entretanto, que os mesmos tipos de moleculas podem participar em 
mais de uma rota. 

Estude a rota de sinalizaęao apresentada na 
Figura 11.14 e explique como a situaęao da celula B da figura acima 
pode ser aplicada aguela rota. 


Um exemplo de um sinal que leva a uma complexa 
coordenaęao da resposta celular pode ser encontrado no 
processo que leva ao acasalamento de celulas de levedu- 
ra, descrito anteriormente (Ver a Figura 11.2). No Exer- 
cfcio de Habilidades Cientificas, voce pode trabalhar 
com os dados obtidos em experimentos que inyestigam 


a resposta celular de uma celula de levedura ao sinal ini- 
ciado por um fator sexual de uma celula de um tipo se- 
xual oposto. 

Eficiencia na sinalizaęao: proteinas de sustentaęao e 
complexos de sinalizaęao 

A ilustraęao das rotas de sinalizaęao na Figura 11.17 (assim 
como os diagramas de outras rotas neste capitulo) sao 
muito simplificadas. O diagrama mostra apenas algumas 
moleculas de transmissao e, para simplificar, dispóe essas 
moleculas espalhadas no citosol. E se isso fosse verdadeiro 
na celula, as rotas de sinalizaęao operariam muito inefi- 
cientemente, pois a maioria das moleculas de transmissao 
sao proteinas, e as proteinas sao grandes demais para se 
difundirem rapidamente atraves do citosol yiscoso. Como 
uma determinada proteina-cinase faz, por exemplo, para 
encontrar o seu substrato? 

Em muitos casos, a eficiencia da transduęao de sinal 
pode ser aumentada pela presenęa de proteinas de sus- 
tentaęao, grandes proteinas transmissoras as quais diver- 
sas outras proteinas transmissoras estao simultaneamente 
ligadas. Por exemplo, uma proteina de sustentaęao iso- 
lada de celulas de cerebro de camundongo mantem tres 
proteinas-cinases e carrega essas cinases consigo quando 
se liga a um receptor de membrana apropriadamente ati- 
vado; assim, ela facilita uma cascata de fosforilaęao espe- 
cifica (Figura 11.18). De fato, pesquisadores tern encon¬ 
trado proteinas de sustentaęao nas celulas do cerebro que 
unem permanentemente redes de proteinas de rotas de 
sinalizaęao nas sinapses. Essa intensa conexao aumenta a 
yelocidade e a precisao da transferencia do sinal entre as 
celulas, pois a razao da interaęao proteina-proteina nao e 
limitada pela difusao. Alem disso, em alguns casos as pro¬ 
teinas de sustentaęao podem ativar diretamente proteinas 
transmissoras. 

Logo que as rotas de sinalizaęao foram descobertas, 
elas eram consideradas rotas lineares e independentes. 
Nosso conhecimento a respeito dos processos de comu- 



Receptor- 


Tres 

proteinas- 

-cinases 


Molecula 

sinalizadora 


Membrana 

plasmatica 


diferentes 


Proteina de 
sustentaęao 


▲ Figura 11.18 Uma proteina de sustentaęao. A proteina de 
sustentaęao (cor-de-rosa), mostrada aqui simultaneamente, se liga 
a um receptor de membrana especifico ativado e a tres protemas- 
-cinases diferentes. Este arranjo fisico facilita a transduęao do sinal 
por estas moleculas. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Utilizando experimentos para testar um modelo 


O Fator 
sexual 
ativa o 
receptor. 


Fator -C\ 
al ” 



© Cascata de fosforilaęao ativa 
a Fus3, que se move para a 
membrana plasmatica. 


0 A formina inicia o crescimento 
de microfilamentos que formam 
as projeęóes shmoo. 


Ambas as cinases Fus3 e formina sao necessarias para 
direcionar o crescimento celular durante o acasalamen- 
to em celulas de levedura? Quando uma celula de levedura se 
liga a moleculas de fator sexual a partir de uma celula do tipo sexual 
oposto, uma rota de sinalizaęao provoca o crescimento em direęao 
ao potencial parceiro. A celula com a projeęao e chamada de "sh¬ 
moo" (porque se assemelha a um personagem de cartum da decada 
de 1950). Pesquisadores procuravam determinar como a sinalizaęao 
do fator de acasalamento leva ao crescimento dessa projeęao em 
um lado da celula - em outras palavras, ao seu crescimento assime- 
trico. Trabalhos anteriores mostravam que a ativaęao de uma das 
cinases na cascata de sinalizaęao (Fus3) causava um movimento para 
a membrana próxima de onde o fator se ligava. Experimentos pre- 
liminares feitos por esses pesquisadores mostraram que a ativaęao 
da Fus3, uma das cinases na cascata de sinalizaęao, causava a sua 
movimentaęao para perto da membrana em que o fator de acasala¬ 
mento estava ligado ao seu receptor. Com base nessa informaęao, 
os pesquisadores desenvolveram o modelo mostrado aqui para a 
rota de sinalizaęao que leva a formaęao das projeęóes shmoo em 
celulas de levedura. 

Como o experimento foi realizado Para determinar se a 
Fus3 e a formina eram necessarias para a formaęao do shmoo, 
os pesquisadores geraram duas cepas de leveduras mutantes: 
uma que nao tinha mais o gene para fabricar a cinase Fus3 (cepa 
chamada de DFus3) e outra sem o gene que fabricava formina 
(Dformina). Para observar os efeitos dessas mutaęóes na forma¬ 
ęao do shmoo após a exposięao das celulas ao fator sexual, foi 
investigada a simetria do crescimento. Primeiramente, as paredes 
celulares de cada cepa foram marcadas com corante fluorescente 
verde. Essas celulas marcadas em verde entao eram expostas ao 
fator sexual e coradas com um corante fluorescente vermelho 
que marcava o crescimento de uma nova parede. O crescimento 
da celula em todos os lados (crescimento simetrico) e indicado 
por uma cor amarela uniforme, resultante da sobreposięao dos 
corantes verde e vermelho. (Isso ocorre, normalmente, nas celulas 
selvagens que nao foram expostas ao fator sexual, o que nao esta 
mostrado aqui.) 

Dados do experimento As micrografias, acima a direita, foram 
tiradas das celulas do tipo selvagem, AFus3 e Aformina, após elas 
estarem coradas em verde quando expostas ao fator de acasala¬ 
mento e quando coradas em vermelho. As celulas do tipo selvagem 
expressam ambas proteinas AFus e Aformina. 


Interprete os dados 

1. Um modelo ajuda os cientistas a formar uma hipótese testavel. 
O diagrama mostra o modelo de trabalho para a formaęao do 
shmoo desenvolvido pelos pesquisadores. (a) Qual hipótese 
do modelo estava sendo testada com a cepa AFus3? (b) Com 
a cepa Aformina? (c) Qual e o propósito de incluir celulas de 
levedura do tipo selvagem no experimento? 


gs 


Tipo selvagem (. shmoos) 



AFus3 


o 


Aformina 


2. Ao delinear um experimento, os cientistas fazem previsóes de 
como o resultado ocorrera se sua hipótese estiver correta.(a) Se a 
hipótese sobre o papel da atividade da cinase Fus3 na produęao 
de shmoo estiver correta, que resultado deve ser esperado? (b) Se 
a hipótese sobre o papel da formina na produęao de shmoo esti- 
ver correta, qual resultado deve ser observado na cepa Aformina? 
Se estiver incorreta, qual resultado e o esperado? 

3. Para cada micrografia, descreva a forma das celulas e o padrao 
de coloraęao da parede celular. Explique o significado de suas 
observaęóes.Qual(is) cepa(s) de celulas de levedura forma(m) 
shmoos ? 

4. (a) Sera que os dados sustentam a hipótese sobre o papel da 
cinase Fus3 na produęao de shmoo? (b) Sera que os dados 
sustentam a hipótese sobre o papel da formina na produęao 
de shmool (c) Os dados sustentam o modelo (a hipótese de 
trabalho) no diagrama? 

5. Proteinas-cinase Fus3 e formina sao geralmente distribuidas 
de forma uniforme ao longo de uma celula de levedura. Com 
base no modelo do diagrama, explicar por que as projeęóes 
surgem no mesmo lado da celula que se liga ao fator sexual. 

6 . Em sua opiniao, o que aconteceria se a levedura tivesse uma 
mutaęao que impedisse a ligaęao da proteina G ao GTP? 

Fonte D. Matheos et al., Pheromone-induced polarization is dependent 
on the Fus3p MAPK acting through the formin Bni 1 p. Journal of Celi 
Biology 165:99-109 (2004). 
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nicaęao celular foi beneficiado pela percepęao de que os 
componentes das rotas de sinalizaęao interagem entre 
si em diversas rotas. Como vimos na Figura 11.17, algu- 
mas protemas podem participar em mais de urna rota, 
em tipos celulares diferentes ou na mesma celula em 
momentos diferentes, ou sob condięóes diferentes. Es- 
sas concepęóes ressaltam a importancia dos complexos 
de proteina permanentes ou transitórios no processo de 
sinalizaęao celular. 

A importancia de protemas de transmissao que ser- 
vem como pontos de ramificaęoes ou interseęóes na rota 
de sinalizaęao e destacada pelos problemas que surgem 
quando essas protemas sao defeituosas ou ausentes. Por 
exemplo, em urna doenęa herdada chamada de sindro- 
me de Wiskott-Aldrich (SWA), a ausencia de urna unica 
proteina transmissora leva a efeitos diversos como perda 
anormal de sangue, eczema e predisposięao a infecęóes e 
leucemia. Acredita-se que esses sintomas surgiram fun- 
damentalmente pela ausencia da proteina nas celulas do 
sistema imune. Estudando celulas normais, os cientistas 
descobriram que a proteina SWA estava localizada logo 
abaixo da superficie celular. A proteina interage com am- 
bos microfilamentos do citoesqueleto e com diferentes 
componentes da rota de sinalizaęao que transmitem in- 
formaęóes desde a superficie da celula, incluindo as rotas 
de regulaęao da proliferaęao das celulas do sistema imune. 
Essa proteina de transmissao multifuncional e, assim, tan- 
to ponto de ramificaęao como ponto de interseęao impor- 
tante em urna rede complexa de transduęao de sinal que 
controla o comportamento das celulas do sistema imune. 
Quando a proteina SWA esta ausente, o citoesqueleto nao 
se organiza apropriadamente, e as rotas de sinalizaęao fi- 
cam interrompidas, levando aos sintomas de SWA. 

A terminaęao do sinal 

Para simplificar a Figura 11.17, nao indicamos os mecanis- 
mos de inativaęao , aspecto essencial na rota de sinalizaęao 
celular. Para a celula de um organismo multicelular per- 
manecer alerta e capaz de responder ao sinal que recebe, 
cada mudanęa molecular na sua rota de sinalizaęao deve 
durar apenas um curto periodo de tempo. Como vimos no 
exemplo da cólera, se um componente da rota de sinali¬ 
zaęao permanecer fixo em estado ativado ou inativado, as 
consequencias para o organismo podem ser terriveis. 

A habilidade de urna celula receber um sinal novo de- 
pende da reversibilidade das alteraęóes produzidas pelos 
primeiros sinais. A ligaęao de moleculas sinalizadoras aos 
receptores e reversivel. A medida que a concentraęao ex- 
terna das moleculas sinalizadoras cai, menos receptores 
estao ligados em determinado momento e, assim, os recep¬ 
tores nao ligados retornam a sua forma inativa. A resposta 
celular ocorre somente quando a concentraęao do receptor 
com a molecula sinalizadora ligada estiver abaixo de certo 
limiar. Quando o numero de receptores ativos cai abaixo 
do limiar, a resposta celular termina. Assim, por urna va- 
riedade de meios, as moleculas transmissoras retornam as 
suas formas inativas: a atividade da GTPase intrinseca a 
proteina G hidrolisa seu GTP ligado; a enzima fosfodieste- 


rase converte o AMPc em AMP; proteinas-fosfatases ina- 
tivam cinases fosforiladas e outras protemas, e assim por 
diante. Como resultado, a celula esta rapidamente pronta 
para responder a um novo sinal. 

Nesta seęao, exploramos a complexidade da iniciali- 
zaęao e terminaęao da sinalizaęao em urna rota isolada; 
vimos, tambem, o potencial das rotas em interagir umas 
com as outras. Na próxima seęao, consideraremos urna im- 
portante rede de rotas de interaęao na celula. 


REVISAO DO CONCEITO 1 1.4 

1. Como a resposta de uma celula-alvo a uma unica molecula 
de hormónio pode resultar em uma resposta que afeta mi- 
Ihares de outras celulas? 

_ Se duas celulas tern protemas de sustentaęao dife¬ 
rentes, explique como elas podem se comportar diferente- 
mente na resposta a mesma molecula sinalizadora. 

3. UMMMiliMU Algumas doenęas humanas estao as- 
sociadas com a disfunęao de proteinas-fosfatases. Como 
essas protemas afetam as rotas de sinalizaęao? (Revisar a 
discussao de proteinas-fosfatases no Conceito 11.3 e ver 
Figura 11.10.) 


E SE...? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 1 .5 

Apoptose (morte celular programada) integra 
multiplas rotas de sinalizaęao celular 

Uma das mais complexas redes de rotas de sinalizaęao na 
celula parece perguntar e responder a questao proposta 
por Flamlet: ser ou nao ser? As celulas infectadas ou dani- 
ficadas ou que tenham simplesmente alcanęado o firn do 
seu periodo de funcionalidade muitas vezes entram em um 
programa de “morte celular programado” (Figura 11.19). 
A maneira mais compreendida desse “suicidio” celular 
controlado e a apoptose (do grego, “declinio”, citado em 



▲ Figura 11.19 Apoptose de um leucócito humano. Pode- 
mos comparar um leucócito normal (esquerda) com um leucócito 
sofrendo apoptose (direita). A celula apoptótica esta encolhendo e 
formando lóbulos ("bolhas"), que acabam por se desprender como 
fragmentos celulares ligados a membrana. (Microscopia Eletrónica 
de Varredura colorida.) 
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um classico poema grego em referenda as folhas caindo 
de uma arvore). Durante esse processo, agentes celulares 
picotam o DNA e fragmentam as organelas e outros com- 
ponentes citoplasmaticos. A celula encolhe e se torna lo- 
bulada (chamado de “borbulhamento”) (Figura 11.19), e 
partes da celula sao empacotadas em yesiculas englobadas 
e digeridas por celulas especializadas em limpeza, nao dei- 
xando nenhum residuo. A apoptose protege a celula vizi- 
nha de danos que de outra forma sofreriam se uma celula 
prestes a morrer meramente vazasse todo seu conteudo, 
incluindo suas varias enzimas digestivas. 

O sinal que desencadeia a apoptose pode vir de fora 
ou do interior da celula. Do lado de fora da celula, mo- 
leculas sinalizadoras liberadas a partir de outras celulas 
podem iniciar uma rota de transduęao de sinal que ativa 
genes e proteinas responsaveis pela realizaęao da morte 
celular. Dentro da celula cujo DNA foi danificado irrepara- 
yelmente, uma serie de interaęóes de proteinas-proteinas 
pode passar adiante um sinal que desencadeia, de forma 
semelhante, a morte celular. Considerar alguns exemplos 
de apoptose pode nos ajudar a ver como as rotas de sinali- 
zaęao estao integradas nas celulas. 

Apoptose no verme de solo Caenorhabditis elegans 

Os mecanismos moleculares que fundamentam a apopto¬ 
se foram investigados em detalhes por pesquisadores que 
estudam o desenvolvimento embrionario de um peque- 
no verme de solo, o nematódeo Caenorhabditis elegans . 
Como o verme adulto tern apenas cerca de mil celulas, os 
pesquisadores foram capazes de investigar toda a ances- 
tralidade de cada celula. A autodestruięao oportuna das 
celulas ocorre exatamente 131 vezes durante o desenyol- 
yimento normal do C. elegans , precisamente nos mesmos 
pontos na linhagem celular de cada verme. Nos vermes e 
em outras especies, a apoptose e desencadeada por sinais 
que ativam uma cascata de proteinas “suicidas” nas celulas 
destinadas a morrer. 

Pesquisas geneticas em C. elegans revelaram dois 
genes essenciais na apoptose, chamados de ced-3 e ced-4 
(ced significando “morte celular”, do ingles, celi death ), 
que codifica proteinas cruciais para a apoptose. As protei¬ 
nas sao chamadas Ced-3 e Ced-4, respectivamente. Essas 
e a maioria das outras proteinas envolvidas na apoptose 
estao sempre presentes nas celulas, porem na forma inati- 
va; assim, a regulaęao, neste caso, ocorre no nivel de ativi- 
dade da proteina e nao por meio da atividade genica e da 
sintese de proteinas. No C. elegans , a proteina da mem¬ 
brana mitocondrial externa chamada Ced-9 (o produto 
do gene ced-9) serve como principal regulador da apop¬ 
tose, atuando como freio na ausencia de apoptose promo¬ 
tora de sinal (Figura 11.20). Quando um sinal de morte 
e recebido pela celula, ela anula o freio, e a rota apoptóti- 
ca ativa proteases e nucleases, enzimas que degradam as 
proteinas e o DNA da celula. As principais proteases da 
apoptose sao chamadas de caspases; nos nematódeos, a 
caspase chefe e a Ced-3. 


A proteina Ced-9 (ativa) 
inibe a atividade da Ced-4 



(a) Sem sinal de morte. Enquanto a Ced-9 localizada na membrana 
externa da mitocóndria estiver ativa, a apoptose e inibida, e a 
celula permanece viva. 


Celula 



(b) Sinal de morte. Quando uma celula recebe um sinal de morte, 
a Ced-9 e inativada, aliviando a inibięao da Ced-3 e Ced-4. 

A Ced-3 ativa uma protease e dispara uma cascata de reaęóes 
levando a ativaęao de nucleases e outras proteases. A aęao 
dessas enzimas causa mudanęas visiveis nas celulas apoptóticas 
e na morte celular finał. 


▲ Figura 11.20 Bases moleculares para apoptose em C. 
elegans. Tres proteinas, Ced-3, Ced-4 e Ced-9, sao cruciais na 
apoptose e sua regulaęao em nematódeos. A apoptose e mais com- 
plexa em manmferos, mas envolve proteinas similares aquelas nos 
nematódeos. 


Rotas apoptóticas e os sinais que as desencadeiam 

Em seres humanos e outros mamiferos, algumas rotas di- 
ferentes envolvendo cerca de 15 caspases diferentes po¬ 
dem executar a apoptose. A rota a ser usada depende do 
tipo de celula e do sinal especifico que aciona a apoptose. 
Uma rota principal envolve certas proteinas mitocon- 
driais que sao desencadeadas para formar poroś mole¬ 
culares na membrana mitocondrial externa, causando o 
escape e a liberaęao de outras proteinas que promovem a 
apoptose. Surpreendentemente, essas proteinas incluem 
o citocromo c, que funciona como transportador de ele- 
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trons em mitocóndrias de celulas saudaveis (ver Figura 
9.15), porem atua como fator de morte celular ąuando li- 
berado a partir das mitocóndrias. O processo de apoptose 
mitocondrial em mamiferos utiliza proteinas similares 
as proteinas Ced-3, Ced-4 e Ced-9 de nematódeos. Essas 
podem ser consideradas proteinas de transmissao capa- 
zes de transduzir o sinal de apoptose. 

Em pontos fundamentais no programa apoptótico, 
proteinas integram sinais a partir de diferentes fontes e 
podem enviar urna celula por urna rota apoptótica. Mui- 
tas vezes, o sinal origina-se fora da celula, como a mole- 
cula sinalizadora de morte descrita na Figura 11.20b, pre- 
sumivelmente liberada por urna celula vizinha. Quando 
um ligante de sinalizaęao de morte ocupa um receptor de 
superficie celular, essa ligaęao conduz a ativaęao das cas- 
pases e de outras enzimas que realizam a apoptose sem 
envolver a rota mitocondrial. Esse processo de recepęao 
do sinal, transduęao e resposta e similar ao que discuti- 
mos ao longo deste capitulo. Em um desvio desse cenario 
classico, dois outros tipos de sinal de alarme que podem 
conduzir a apoptose tern origem no interior da celula ao 
contrario de a partir do receptor extracelular. Um tern 
origem no nucleo, gerado quando o DNA sofre danos ir- 
reparaveis, e o segundo tern origem a partir do reticulo 
endoplasmatico, quando ocorrem excessivos erros no do- 
bramento de proteinas. As celulas de mamiferos tomam 
“decisóes” de vida ou morte pela integraęao, de alguma 
maneira, dos sinais de morte e de vida recebidos a partir 
de fontes externa e interna. 

Um mecanismo incorporado de “suicidio” celular 
e essencial para o desenvolvimento e a manutenęao em 
todos os animais. A semelhanęa entre os genes de apop¬ 
tose em nematódeos e mamiferos, assim como a obser- 
vaęao que a apoptose ocorre em fungos multicelulares 
e igualmente em leveduras unicelulares, indica que os 
mecanismos basicos se desenvolveram cedo na evoluęao 
de eucariotos. Em vertebrados, a apoptose e essencial 
ao desenvolvimento normal do sistema nervoso, a ope- 
raęao normal do sistema imune e a morfogenese normal 
das maos e pes nos seres humanos e nas patas de outros 


mamiferos (Figura 11.21). O nivel reduzido de apop¬ 
tose no desenvolvimento dos membros explica as patas 
com membranas natatórias de patos e de outros passaros 
aquaticos, em contrapartida com galinhas e outros pas¬ 
saros terrestres sem membranas natatórias nas patas. No 
caso dos seres humanos, a falha de apoptose apropriada 
pode resultar em dedos das maos e dos pes com membra¬ 
nas semelhantes as encontradas nas aves. 

Eyidencias significativas apontam o envolvimento 
da apoptose em certas doenęas degenerativas do siste¬ 
ma neryoso, como a doenęa de Parkinson e a doenęa de 
Alzheimer. Na doenęa de Alzheimer, a acumulaęao de pro¬ 
teinas agregadas em celulas neurais ativa urna enzima que 
desencadeia a apoptose, resultando na perda da funęao ce- 
rebral que e vista nesses pacientes. Alem disso, o cancer 
tambem pode ser resultado da falha do “suicidio” da celula; 
alguns casos de melanoma humano, por exemplo, tern sido 
ligados a forma defeituosa da versao humana da proteina 
Ced-4 do C. elegans. Portanto, nao e surpresa que as rotas 
de sinalizaęao que alimentam a apoptose sejam bastan- 
te elaboradas. Afinal, responder a questao sobre viver ou 
morrer e o dilema fundamental da celula. 

Este capitulo introduziu os muitos mecanismos gerais 
da comunicaęao celular, como ligaęao do ligante, interaęao 
proteina-proteina e mudanęas conformacionais, cascatas 
de interaęóes e fosforilaęao de proteinas. A medida que 
avanęarmos no texto, encontraremos inumeros exemplos 
de sinalizaęao celular. 


REVISAO DO CONCEITO 11.5 


1. De um exemplo de apoptose durante o desenvolvimento 
embrionario e explique sua funęao no desenvolvimento do 
embriao. 


Qual tipo de defeito na proteina poderia resultar 
na ocorrencia de apoptose em ocasióes nao propicias? Que 
defeito poderia resultar na nao ocorrencia de apoptose em 
ocasióes propicias? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Tecido interdigital Celulas sofrendo apoptose i— 1 mm i Espaęo entre os dedos 



▲ Figura 11.21 O efeito da apoptose durante o desenvol- 
vimento das patas dos camundongos. Em camundongos, seres 
humanos e outros mamiferos assim como em passaros terrestres, a 
regiao embrionaria que se desenvolve nos pes e nas maos inicial- 
mente tern urna estrutura solida semelhante a urna płaca. A apop¬ 
tose elimina as celulas nas regióes interdigitais, desse modo formando 
os digitos. As patas dos embrióes de camundongos mostradas nessas 


micrografias ópticas foram coradas de modo a mostrar as celulas so¬ 
frendo apoptose em amarelo brilhante. A apoptose das celulas inicia 
nas bordas de cada regiao interdigital (esquerda), e alcanęa seu pico 
a medida que o tecido nestas regióes e reduzido (centro); por firn, 
nao e mais visfvel quando o tecido interdigital foi eliminado (direita) 
(MO de fluorescencia). 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO I I . I 

Sinais externos sao convertidos em respostas dentro 
da celula (p. 211-214) 

• Rotas de transduęao de sinal sao cruciais para muitos proces- 
sos. A sinalizaęao durante o acasalamento de celulas de leveduras 
apresenta muitas semelhanęas com processos em organismos mul- 
ticelulares, sugerindo uma origem evolucionaria dos mecanismos 
de sinalizaęao. As celulas bacterianas podem detectar a densidade 
local das celulas bacterianas {ąuorum sensing). 

• Na sinalizaęao local, celulas animais comunicam-se por contato 
direto ou secreęao de reguladores locais, como fatores de cresci- 
mento ou neurotransmissores. Para sinalizaęao entre distancias 
longas, tanto celulas animais como vegetais utilizam hormónios; 
os animais tambem transmitem sinais eletricamente. 

• Semelhante a outros hormónios que se ligam aos receptores de 
membrana, a epinefrina desencadeia uma rota de sinalizaęao celu- 
lar de tres estagios. 


0 Transduęao 


6 Resposta 


o 

Moleculas transmissoras 


Ativaęao 
da resposta 
celular 


1 0 que determina se uma celula responde a um hormónio como a 
epinefrina? O que determina como a celula responde a esse hormónio? 

CONCEITO 1 1.2 

Recepęao: uma molecula sinalizadora liga-se a uma 
proteina receptora, causando mudanęa na sua forma 
(p. 214-218) 

• A ligaęao entre a molecula sinalizadora (ligante) e o receptor e al- 
tamente espedfica. Uma mudanęa conformacional no receptor e 
freąuentemente o inicio da transduęao do sinal. 

• Existem tres importantes tipos de receptores transmembrana: 
(1) O receptor acoplado a proteina G (GPCR) trabalha com a pro¬ 
teina G citoplasmatica. A ligaęao do ligante ativa o receptor, que, 
por sua vez, ativa uma proteina G espedfica que ativa outra pro¬ 
teina, propagando o sinal. (2) O receptor de tirosina-cinase (RTI<) 
reage a ligaęao de moleculas sinalizadoras pela formaęao de dimeros 
e adięao de grupos fosfato a outro monómero formando o dimero. 
Proteinas de transmissao na celula podem entao ser ativadas pela 
sua ligaęao a diferentes tirosinas fosforiladas, permitindo a esse 
receptor a ativaęao de varias rotas ao mesmo tempo. (3) Ligante- 
-receptores de canais iónicos, moleculas sinalizadoras especificas 
induzem portas de ligaęao na membrana para abertura ou fecha- 
mento dos canais iónicos, regulando o fluxo de ions especificos. 

• A atividade dos tres tipos de receptores e crucial. GPCRs e RTKs 
anormais estao associadas com muitas doenęas humanas. 

• Os receptores intracelulares sao proteinas citoplasmaticas ou nu- 
cleares. Moleculas de sinalizaęao que sao hidrofóbicas ou pequenas 
o suficiente para atravessar a membrana plasmatica se ligam a esses 
receptores no interior da celula. 



CONCEITO 11.3 

Transduęao: cascatas de interaęóes moleculares 
transmitem sinais a partir dos receptores para 
moleculas-alvo na celula (p. 218-222) 

• Em cada etapa de uma rota de transduęao, o sinal e transduzido de 
uma forma diferente, o que normalmente envolve uma mudanęa 
conformacional em uma proteina. Muitas rotas de transduęao de 
sinal incluindo cascatas de fosforilaęao, cada uma de uma serie 
de proteinas-cinases, adicionam um grupo fosfato a próxima pro¬ 
teina, em linha, ativando-a. As enzimas chamadas de proteinas- 
-fosfatases removem o grupo fosfato. O balanęo entre fosforilaęao 
e desfosforilaęao reguła a atividade das proteinas envolvidas no 
passo sequencial de uma rota de transduęao de sinal. 

• Segundo mensageiros, pequenas moleculas como o AMP cielico 
(AMPc) e os ions Ca 2+ se difundem facilmente no citosol e des- 
sa maneira auxiliam na propagaęao do sinal rapidamente. Muitas 
proteinas G ativam a adenilato-ciclase que forma o AMPc a partir 
de ATP. Celulas usam Ca 2+ como segundos mensageiros tanto na 
rota da GPCR quanto na rota da RTK. As rotas da tirosina-cinase 
podem tambem envolver outros dois segundos mensageiros, dia- 
cilglicerol (DAG) e inositol trifosfato (IP 3 ). IP 3 pode desencadear 
aumento subsequente nos niveis de Ca 2+ . 

] Qual e a diferenęa entre uma proteina-cinase e um segundo men- 
sageiro? Ambos podem operar em uma mesma rota de transduęao de 
sinal? 

CONCEITO ! 1 .4 

Resposta: a sinalizaęao celular induz regulaęao da 
transcrięao ou atividades citoplasmaticas (p. 222-227) 

• Certas rotas levam a uma resposta nuclear: genes especificos sao li- 
gados ou desligados por fatores de transcrięao ativados. Em outros, 
a resposta envolve a regulaęao citoplasmatica. 

• As respostas celulares nao sao simplesmente ligadas ou desligadas; 
elas sao reguladas em diversas etapas. Cada proteina em uma rota 
de sinalizaęao amplifica o sinal, ativando multiplas cópias do próxi- 
mo componente; para percursos longos, a amplificaęao total pode 
ser superior a milhares de vezes. A combinaęao de proteinas em 
uma celula confere especificidade nos sinais detectados e as respos¬ 
tas que realiza. As proteinas de sustentaęao aumentam a eficien- 
cia da sinalizaęao. As rotas ramificadas ainda ajudam a coordenar 
na celula os sinais e as respostas. A resposta do sinal e terminada 
rapidamente pela reversao da ligaęao do ligante. 

] Que mecanismos na celula cessam a sua resposta a um sinal e man¬ 
tem a sua capacidade de responder a novos sinais? 

CONCEITO 1 1 „5 

Apoptose (morte celular programada) integra 
multiplas rotas de sinalizaęao celular (p. 227-229) 

• Apoptose e um tipo de morte celular programada em que compo- 
nentes celulares sao eliminados de forma ordenada. Estudos sobre 
o verme de solo Caenorhabditis elegans esclareceram detalhes mo¬ 
leculares relevantes na rota de sinalizaęao. Um sinal de morte leva 
a ativaęao de caspases e nucleases, as principais enzimas envolvidas 
na apoptose. 

• Diversas rotas apoptóticas existem nas celulas humanas e em ou¬ 
tros mamiferos e podem ser desencadeadas de diferentes for mas. 
Sinais podem ser originados de fora ou de dentro da celula. 


Q O quao similarsao as estruturas de um GPCR e uma RTK? Como a ini- Q Qual e a explicaęao para as similaridades entre os genes que contro- 

cializaęao transduęao de sinais difere para esses dois tipos de receptores? lam a apoptose em levedura, nematódeos e mamiferos? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Em que tipo de receptor a ligaęao de uma molecula sinalizadora 
leva diretamente a mudanęas na distribuięao de ions em lados 
opostos da membrana? 

a. Receptor intracelular. 

b. Receptor acoplado a proteina G. 

c. Receptor fosforilado do dimero de tirosina-cinase. 

d. Canal iónico controlado pelo ligante. 

2. A ativaęao do receptor de tirosina-cinase e caracterizada por: 

a. dimerizaęao e fosforilaęao. 

b. ligaęao IP 3 . 

c. cascata de fosforilaęao. 

d. hidrólise de GTR 

3. Moleculas sinalizadoras lipossoluveis como a testosterona atra- 
vessam a membrana de todas as celulas, mas afetam somente 
celulas-alvo porąue: 

a. somente celulas-alvo contem o segmento apropriado de DNA. 

b. receptores intracelulares estao presentes apenas em celu- 
las-alvo. 

c. apenas celulas-alvo tern enzimas citosólicas que transduzem 
a testosterona. 

d. somente em celulas-alvo a testosterona e capaz de iniciar a 
cascata de fosforilaęao, levando ao fator de transcrięao ativado. 

4. Considere a rota: epinefrina —> receptor acoplado a proteina G 
—> proteina G —> adenilato-ciclase —>■ AMPc. Identifique o se- 
gundo mensageiro: 

a. AMPc. 

b. Proteina G. 

c. GTP. 

d. Adenilato-ciclase. 

5. Apoptose envolve todos os itens a seguir, exceto: 

a. fragmentaęao do DNA. 

b. rotas de sinalizaęao celular. 

c. lise da celula. 

d. digestao do conteudo celular pelas celulas de limpeza. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. Qual obseryaęao sugeriu a Sutherland o envolvimento de um 
segundo mensageiro no efeito da epinefrina sobre as celulas he- 
paticas? 

a. A atividade enzimatica foi proporcional a quantidade de 
calcio adicionada a um extrato livre de celula. 

b. Estudos no receptor indicaram que a epinefrina era um ligante. 

c. A quebra do glicogenio foi observada somente quando a 
epinefrina foi administrada a celulas intactas. 

d. A quebra do glicogenio foi observada quando a epinefrina e 
a glicogenio fosforilase foram combinadas. 

7. A fosforilaęao da proteina esta frequentemente envolvida com 
todos os seguintes processos, exceto: 

a. ativaęao do receptor de tirosina-cinase. 

b. ativaęao de moleculas de proteina-cinase. 

c. ativaęao de receptores acoplados a proteina G. 

d. regulaęao da transcrięao por moleculas sinalizadoras. 


N(VEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 


DESENHE 


A seguinte rota de apoptose, que opera em celulas 
do sistema imune humano. Um sinal de morte e recebido quando 
a molecula chamada Fas se liga ao receptor de superficie celular. 
A ligaęao de muitas moleculas Fas ao receptor causa a uniao de 
receptores. As regióes intracelulares de receptores, quando uni- 
das, ligam proteinas adaptadoras. Essas, por sua vez, ligam-se a 
formas inativadas de caspase-8, que se tornam ativadas e ativam 
caspases-3. Uma vez ativadas, caspases-3 iniciam a apoptose. 


9. CONEXAO EVOLUTIVA 

Que mecanismos evolutivos podem ser responsaveis pela ori- 
gem e persistencia dos sistemas de sinalizaęao entre celulas em 
procariotos unicelulares? 

10. PESQUISA CIENTIFICA 

A epinefrina inicia uma rota de transduęao de sinal que envolve 
a produęao de AMP cielico (AMPc) e leva a quebra de glicogenio 
em glicose, a principal fonte de energia para as celulas. Todavia, 
a quebra de glicogenio e na verdade apenas parte da “resposta de 
łuta ou fuga” que a epinefrina traz; o efeito total no corpo inclui 
aumento do ritmo cardiaco e vigilia, assim como uma explosao 
repentina de energia. Considerando que a cafeina bloqueia a ati- 
yidade de AMPc fosfodiesterase, proponha um mecanismo pelo 
qual a ingestao de cafeina leve a um maior estado de yigilia e 
insónia. 

11. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Acredita-se que o processo de enyelhecimento e iniciado em ni- 
vel celular. Entre as mudanęas que podem ocorrer após um certo 
numero de diyisóes celulares esta a perda da habilidade celular 
que responde a fatores de crescimento e a outros sinais quimi- 
cos. Muitas pesquisas sobre enyelhecimento sao necessarias para 
compreender essas perdas, com a finalidade de estender signifi- 
cativamente a vida humana. Nem todo mundo, contudo, concor- 
da que esse e um objetivo desejavel. Se a expectativa de vida fosse 
satisfatoriamente aumentada, quais seriam as consequencias so- 
ciais e ecológicas? Como poderiamos enfrenta-las? 

12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

As propriedades da vida surgem ao nivel biológico da celula. 
O processo altamente regulado da apoptose nao e simplesmente 
a destruięao de uma celula; e tambem uma propriedade emer- 
gente. Escreva um ensaio sucinto (cerca de 100-150 palavras) que 
explique brevemente o papel da apoptose no desenvolvimento 
e no bom funcionamento de um animal, e descreva como essa 
forma de morte celular programada e um processo que resulta 
da integraęao ordenada as rotas de sinalizaęao. 



Existem cinco sabores basicos: acido, salgado, doce, amargo e 
“urnami”. O sal e detectado quando a concentraęao de sal fora 
de uma celula do botao gustatório e maior do que em seu in¬ 
terior, e os canais iónicos permitem a fuga macięa de Na + para 
dentro da celula. A alteraęao resultante no potencial de membra¬ 
na (ver Conceito 7.4) envia o sinal de “salgado” para o cerebro. 
O urnami e um gosto salgado gerado pelo glutamato (acido glu- 
tamico, encontrado no glutamato de sódio ou GMS), que e utili- 
zado como intensificador de sabor em alimentos como salgadi- 
nhos com sabor de tacos mexicanos. O receptor de glutamato e 
um GCPR, que ao se ligar inicia uma rota de sinalizaęao que ter- 
mina com uma resposta celular percebido por voce como “gosto”. 
Se voce comer uma batata frita normal e enxaguar a boca, voce 
nao vai mais sentir o gosto do sal. Mas se voce comer um salga- 
dinho com sabor de tacos mexicanos, o gosto persiste mesmo 
depois de voce enxaguar a boca. (Experimente!) Proponha uma 
possivel explicaęao para essa diferenęa. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 








O Cido Celular 



CONCEITOS-CHAVE 


A maioria das divisóes 
celulares resulta em 
celulas-filhas genetica- 
mente identicas 

A fasę mitótica alterna-se 
com a interfase no ciclo 
celular 

O ciclo celular eucariótico e 
regulado por um sistema de 
controle molecular 



A Os cromossomos (em azul) de uma celula 
de rato-canguru movimentando-se por meio 
da maguinaria celular (em vermelho). 


A Figura 12.1 Como as celulas em divisao distribuem 
os cromossomos para as celulas-filhas? 


Os papeis essenciais da divisao celular 

A habilidade dos organismos de reproduzir a própria especie e a caracteris- 
tica que melhor distingue os seres vivos da materia nao viva. Essa capa- 
cidade unica de procriar, como todas as funęóes biológicas, tern base celular. 
Rudolf Virchow, um medico alemao, afirmou em 1855: “Onde existe uma ce¬ 
lula, deve ter havido uma celula preexistente, assim como o animal somente 
surge de um animal e a planta somente de uma planta”. Ele resumiu esse con- 
ceito com a maxima do latim Omnis cellula e cellula, que significa “Cada celula 
a partir de uma celula” A continuidade da vida se baseia na reproduęao das 
celulas ou divisao celular. A serie de micrografias fluorescentes confocais na 
Figura 12.1 iniciando no canto superior esquerdo, mostra as etapas da divisao 
celular de um embriao de duas celulas ate o embriao de quatro celulas. 

A divisao celular desempenha diversos papeis importantes na vida de um 
organismo. Quando uma celula procariótica se divide, na verdade ela esta se 
reproduzindo, pois o processo da origem a um novo organismo (outra celu¬ 
la). O mesmo e verdadeiro para organismos eucariotos unicelulares, como a 
ameba apresentada na Figura 12.2a. Entretanto, nos eucariotos multicelula- 
res, a divisao celular permite que cada um desses organismos se desenvolva a 
partir de uma unica celula - o óvulo fertilizado. Um embriao de duas celulas, 
o primeiro estagio desse processo, e apresentado na Figura 12.2b. E a divisao 
celular segue atuando na renovaęao e no reparo dos eucariotos multicelulares 
completamente desenvolvidos, repondo as celulas que morrem de desgaste 
normal ou em acidentes. Por exemplo, as celulas em divisao da medula huma- 
na produzem continuamente novas celulas sanguineas (Figura 12.2c). 

O processo da divisao celular e parte integrante do ciclo celular - tempo 
de vida de uma celula desde a formaęao pela diyisao da celula parental ate a sua 



BIOLOGIA DE CAMPBELL 233 



► (b) Crescimento e deserwol- 
vimento. Essa micrografia 
mostra um embriao de um 
equinodermo marinho logo 
após o óvulo fertilizado 
dividir-se, formando duas 
celulas (MO). 


◄ (a) Reproduęao. A ameba, 

eucarioto unicelular, divide-se 
em duas celulas. Cada nova 
celula sera um novo 
organismo individual (MO). 



◄ (c) Renovaęao tecidual. Essas 
celulas da medula óssea em 
divisao darao origem a 
novas celulas sangumeas 
(MO). 


▲ Figura 12.2 As funęóes da divisao celular. 


própria divisao em duas celulas. (O uso dos termos filhas 
ou irmas em relaęao as celulas nao implica em parentesco.) 
A passagem do materiał genetico identico para a prole ce¬ 
lular e urna funęao crucial da divisao celular. Neste capitu- 
lo, aprenderemos como esse processo ocorre. Após estudar 
os mecanismos celulares da divisao celular em eucariotos 
e bacterias, aprenderemos sobre o sistema de controle mo- 
lecular que reguła o progresso no ciclo celular eucariótico 
e o que acontece quando esse sistema de controle falha. 
A regulaęao do ciclo celular (ou a falta de regulaęao) de- 
sempenha um papel importante no desenvolvimento do 
cancer; por isso, esse aspecto da biologia celular e urna 
area ativa de pesquisa. 


Organizaęao celular do materiał genetico 

A presenęa do DNA na celula, sua informaęao genetica, e 
chamada de genoma. Embora o genoma procariótico seja 
frequentemente urna unica longa molecula de DNA, ge- 
nomas eucarióticos normalmente consistem em algumas 
moleculas de DNA. O comprimento total do DNA em urna 
celula eucariótica e enorme. Urna tipica celula humana, por 
exemplo, tern cerca de 2 m de DNA - comprimento cerca 
de 250 mil vezes maior que o diametro da celula. Contudo, 
antes de a celula dividir-se para formar celulas-filhas ge- 
neticamente identicas, todo esse DNA deve ser copiado; 
entao, as duas cópias se separam para que cada celula-filha 
termine com um genoma completo. 

A replicaęao e distribuięao de tanto DNA sao contro- 
laveis porque as moleculas de DNA estao empacotadas 
nas estruturas denominadas cromossomos, assim cha- 
mados porque absorvem determinados corantes usados 
na microscopia (do grego, chroma , cor, e soma , corpo) 
(Figura 12.3). Cada cromossomo individual contem urna 
molecula de DNA longa e linear associada com muitas 
proteinas (veja Figura 6.9). A molecula de DNA tern diver- 
sas centenas a poucos milhares de genes, as unidades de 
informaęao que especificam as caracteristicas herdaveis de 
um organismo. As proteinas associadas mantem a estru- 
tura dos cromossomos e auxiliam no controle da atividade 
dos genes. O complexo de DNA e proteinas que forma os 
cromossomos e denominado de cromatina. Como vere- 
mos, o grau de condensaęao da cromatina de um cromos¬ 
somo varia durante o processo de divisao celular. 

Toda especie eucariótica tern um numero caracteristi- 
co de cromossomos em cada nucleo celular. Por exemplo, 
cada nucleo das celulas somaticas humanas (todas as ce¬ 
lulas do corpo, exceto as celulas reprodutivas) contem 46 
cromossomos compostos por dois conjuntos de 23, cada 
conjunto herdado a partir de um progenitor. As celulas re- 
produtivas, ou gametas - espermatozoides e óvulos - tern 
a metade da quantidade de cromossomos das celulas so- 


CONCEITO 12.1 

A maioria das divisóes celulares resulta em 
celulas-filhas geneticamente identicas 

A reproduęao de um conjunto tao complexo quanto urna 
celula nao pode simplesmente ocorrer como mera divisao 
pela metade; urna celula nao e urna bolha de sabao que 
simplesmente aumenta e se divide em duas. Tanto em pro- 
cariotos quanto em eucariotos, a maior parte das divisóes 
celulares envolve a distribuięao de materiał genetico iden¬ 
tico - DNA - para as duas celulas-filhas. (Um tipo espe- 
cial de divisao celular, a meiose, produz espermatozoides e 
óvulos.) O mais notavel sobre a divisao celular e a fidelida- 
de com que o DNA passa de urna geraęao de celulas para 
a seguinte. A celula em divisao duplica o DNA, distribui 
as duas cópias para as extremidades opostas e só entao se 
separa em celulas-filhas. 


H 

20 |xm 

A Figura 12.3 Cromossomos eucarióticos. Os cromossomos 
(marcados em roxo) sao visiveis dentro do nucleo dessa celula de 
Imo-sangu-salmao ( 5cadoxus multifloruś). As finas linhas vermelhas 
ao redor do citoplasma sao o citoesqueleto. A celula esta se prepa- 
rando para se dividir (MO). 
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maticas, ou um conjunto de 23 cromossomos em seres hu- 
manos. O numero de cromossomos nas celulas somaticas 
varia muito entre as especies: 18 nas plantas de repolho, 48 croma 
nos chimpanzes, 56 nos elefantes, 90 nos porcos-espinhos -irmas 
e 148 em urna especie de alga. 


Distribuięao dos cromossomos durante a divisao da 
celula eucariótica 

Quando urna celula nao esta se dividindo e mesmo ąuando 
esta duplicando seu DNA em preparaęao a divisao celular, 
cada cromossomo fica na forma de urna longa e fina fibra 
de cromatina. Entretanto, após a duplicaęao do DNA, os 
cromossomos se condensam: cada fibra de cromatina se 


A Figura 12.4 Cromossomo humano altamente condensa- 
do e duplicado (MEV). 


DESENHE 


_ Faęa um circulo em torno de urna cromatide no cro¬ 
mossomo na micrografia. 


torna densamente enrolada e dobrada, tornando os cro¬ 
mossomos bem mais curtos e tao espessos que podemos 
visualiza-los ao microscópio óptico. 

Cada cromossomo duplicado tern duas cromatides-ir¬ 
mas, as ąuais sao cópias unidas do cromossomo original 
(Figura 12.4). As duas cromatides, cada qual contendo 
urna molecula identica de DNA, sao inicialmente ligadas 
ao longo do seu comprimento por complexos proteicos 
adesivos chamados de coesinas; essa ligaęao e conhecida 
como coesao das cromatides-irmas. Cada cromatide-irma 
tern um centrómero, urna regiao do DNA cromossomal 
em que as cromatides estao ainda mais próximas. Essa 
uniao e mediada por proteinas ligadas 
ao DNA centromerico. Outras protei¬ 
nas ligadas condensam o DNA, forman- 
do um estreitamento (urna cintura fina). 

A parte da cromatide de cada lado do 
centrómero e chamada de braęo da cro¬ 
matide. (Um cromossomo nao duplica¬ 
do tern um unico centrómero, identifi- 
cado pelas proteinas que nele se ligam e 
dois braęos.) 

Mais tarde no processo de divisao 
celular, as duas cromatides-irmas de 
cada cromossomo duplicado se sepa- 
ram e se movem em direęao aos dois 
novos nucleos, formados em cada ex- 
tremidade da celula. Assim que as cro¬ 
matides-irmas se separam, elas nao sao 
mais denominadas cromatides-irmas, 
mas sim consideradas cromossomos 
individuais. Em essencia, essa etapa 
duplica o numero de cromossomos na 
celula. Entao, cada novo nucleo recebe 
urna coleęao de cromossomos identi¬ 
ca a da celula parental (Figura 12.5). 

A mitose, divisao do nucleo, e nor- 
malmente seguida imediatamente pela 
citocinese, divisao do citoplasma. 

Onde havia urna celula, agora existem 
duas, cada qual geneticamente equiva- 
lente a celula parental. 

A partir do ovo fertilizado, a mitose 
e a citocinese produzem os 200 trilhóes 
de celulas somaticas que constituem 


o nosso corpo, e o mesmo processo continua produzin- 
do novas celulas para substituir as celulas mortas ou da- 
nificadas. Por outro lado, voce produz gametas, ovos ou 
espermas, por urna divisao celular distinta denominada 
meiose , que da origem a celulas-filhas com apenas um con¬ 
junto de cromossomos, metade dos cromossomos das ce¬ 
lulas parental. Na especie humana, a meiose só ocorre em 
celulas especiais, nos ovarios ou testiculos (as gónadas). 
Na produęao dos gametas, a meiose reduz o numero cro- 
mossómico de 46 (dois conjuntos) para 23 (um conjunto). 
A fertilizaęao fusiona os dois gametas e retorna o numero 


Cromossomos 


Moleculas de DNA 
cromossomal 


O Um dos multiplos cromossomos 
de urna celula eucariótica esta 
representado aqui antes da 
duplicaęao. Normalmente ele e 
constituido por urna fibra longa e 
fina de cromatina, contendo urna 
molecula de DNA e proteinas 
associadas. Aqui sua forma 
condensada esta representada 
somente para ilustraęao. 


K Centrómero 

» 

Braęo do 


cromossomo 


Duplicaęao do cromossomo 
(incluindo a replicaęao do 
DNA e condensaęao) 


Q Urna vez replicado, um 

cromossomo e formado por duas 
cromatides-irmas conectadas ao 
longo de todo seu comprimento 
pela coesina. Cada cromatide 
contem urna cópia da molecula 
de DNA. 
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I 



Separaęao das 
cromatides-irmas em 
dois cromossomos 


@ Processos mecanicos e 
moleculares separam as 
cromatides-irmas em dois 
cromossomos e os distribuem 
para duas celulas-filhas. 



A Figura 12.5 Duplicaęao dos cromossomos e distribuięao durante a divisao celular. 

] Quantos braęos de cromatides possui o cromossomo do guadro ©? 
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de cromossomos a 46, e a mitose conserva esse numero 
em cada nucleo de celula somatica do novo indmduo. No 
Capitulo 13, examinaremos a funęao da meiose na repro- 
duęao e na hereditariedade em mais detalhes. No restante 
deste capitulo, daremos enfoąue a mitose e ao restante do 
ciclo celular em eucariotos. 


REVISAO DO CONCEITO 12.1 


1 . 

2 . 


Quantos cromossomos estao desenhados em cada parte da 
Figura 12.5? (Ignore a micrografia na parte 2.) 


Urna galinha tern 78 cromossomos em suas celu- 
las somaticas. Quantos cromossomos a galinha herdou de 
cada urn dos progenitores? Quantos cromossomos existem 
em cada gameta da galinha? Quantos cromossomos existi- 
rao em cada celula somatica da prole da galinha? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


12.2 



▲ Figura 12.6 O ciclo celular. Em urna celula em divisao, a 
fasę mitótica (M) alterna-se com a interfase, o periodo de cres- 
cimento. A primeira parte da interfase (G,) e seguida pela fasę S, 
quando os cromossomos replicam; G 2 e a ultima parte da interfase. 
Na fasę M, a mitose divide o nucleo e distribui os cromossomos 
para os nucleos-filhos, e a citocinese divide o citoplasma, gerando 
duas celulas-filhas. 


A fasę mitótica alterna-se com a interfase no 
ciclo celular 

Em 1882, o anatomista alemao Walther Flemming desen- 
volveu corantes que lhe permitiram observar, pela pri¬ 
meira vez, o comportamento dos cromossomos durante 
a mitose e a citocinese. (De fato, Flemming cunhou os 
termos mitose e cromatina.) Durante o periodo entre urna 
divisao celular e a seguinte, Flemming observou que a ce¬ 
lula simplesmente crescia em tamanho. Hoje, sabemos 
que muitos eventos importantes ocorrem nesse estagio 
da vida de urna celula. 

Fases do ciclo celular 

A mitose e apenas urna parte do ciclo celular (Figura 12.6). 
De fato, a fasę mitótica (M), que inclui a mitose e a cito¬ 
cinese, e normalmente a parte mais curta do ciclo celu¬ 
lar. A divisao celular mitótica alterna-se com um estagio 
mais longo, chamado de interfase, que frequentemente 
responde por cerca de 90% do ciclo. A interfase pode ser 
dividida em subfases: a fasę G ± (“primeiro interyalo”), a 
fasę S (“sintese”) e a fasę G 2 (“segundo interyalo”). As fa¬ 
ses G foram erroneamente denominadas de “interyalo” 
porque inicialmente quando foram obseryadas aparen- 
tavam ser inativas, mas agora sabemos que as celulas se 
encontram em intensa atividade metabólica e crescimen- 
to durante toda a interfase. Durante todas as tres subfa¬ 
ses, a celula cresce ao produzir proteinas e organelas 
citoplasmaticas como a mitocóndria e o reticulo endo- 
plasmatico. Entretanto, os cromossomos sao duplicados 
apenas durante a fasę S (discutiremos a sintese de DNA 
no Capitulo 16). Entao, a celula cresce (GJ, continua 
crescendo enquanto copia seus cromossomos (S), cresce 
mais enquanto completa as preparaęóes para a divisao 
celular (G 2 ) e se divide (M). As celulas-filhas podem en¬ 
tao repetir o ciclo. 


Urna determinada celula humana pode dividir-se em 
24 horas. Desse tempo, a fasę M ocuparia menos de urna 
hora, e a fasę S ocuparia cerca de 10 a 12 horas, ou me- 
tade do ciclo. O resto do tempo seria dividido proporcio- 
nalmente entre as fases G x e G 2 . A fasę G 2 levaria normal¬ 
mente cerca de 4 a 6 horas; em nosso exemplo, G x ocuparia 
cerca de 5 a 6 horas. G x e a fasę com o periodo de duraęao 
mais variavel em diferentes tipos de celulas. Algumas celu¬ 
las em um organismo multicelular dividem-se raramente 
ou nunca se dividem. Essas celulas passam grandę parte 
do tempo em G : (ou em urna fasę relacionada denominada 
G 0 ), realizando suas funęóes no organismo, por exemplo, 
urna celula neryosa emitindo impulsos. 

A mitose e convencionalmente dividida em cinco 
estagios: prófase, prometafase, metafase, anafase e te- 
lófase. Sobreposta com os ultimos estagios da mitose, a 
citocinese completa a fasę mitótica. A Figura 12.7 des- 
creve esses estagios em urna celula animal. Estude minu- 
ciosamente essa figura antes de avanęar para as próximas 
duas seęóes, que examinam a mitose e a citocinese com 
mais atenęao. 

0 fuso mitótico: urna visao mais próxima 

Muitos dos eventos da mitose dependem do fuso mitó¬ 
tico, que inicia sua formaęao no citoplasma durante a 
prófase. Essa estrutura consiste em fibras compostas de 
microtubulos e proteinas associadas. Enquanto o fuso 
mitótico e montado, os outros microtubulos do cito- 
esqueleto parcialmente se desmontam, provavelmen- 
te fornecendo o materiał usado para construir o fuso. 
Os microtubulos do fuso se alongam (polimerizam) pela 
incorporaęao de mais subunidades da proteina tubulina e 
se encurtam (despolimerizam) ao perder essas subunida¬ 
des (ver Tabela 6.1). 

Em celulas animais, a montagem dos microtubulos 
do fuso inicia no centrossomo, regiao subcelular cujo 














▼ Figura 12.7 
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G 2 da interfase 

• O envelope nuclear circunda o nucleo. 

• O nucleo contem um ou mais nucleo- 
los. 

• Dois centrossomos sao formados 
pela replicaęao de um unico centros- 
somo. Os centrossomos, nas celulas 
animais, sao regioes que organizam 
os microtubulos do fuso. Cada cen- 
trossomo tern dois centriolos. 

• Cromossomos, duplicados durante 
a fasę S, nao podem ser yisualizados 
individualmente, pois ainda nao es- 
tao condensados. 


As micrografias de fluorescencia mos- 
tram celulas pulmonares de uma sala¬ 
mandra se dividindo. Esta especie tern 
22 cromossomos. Os cromossomos 
aparecem em azul, os microtubulos 
em verde e os filamentos intermedia- 
rios em vermelho. Para simplificar, os 
desenhos mostram apenas seis cro¬ 
mossomos. 


Prófase 

• As fibras de cromatina se tornam 
mais firmemente enroladas, conden- 
sando-se em cromossomos separa- 
dos, visiveis ao microscópio óptico. 

• Os nucleolos desaparecem. 

• Cada cromossomo duplicado aparece 
como duas cromatides-irmas identi- 
cas unidas pelos seus centrómeros e 
ao longo de seus braęos pelas coesi- 
nas (coesao das cromatides-irmas). 

• O fuso mitótico (assim denominado 
pelo seu formato) inicia sua forma- 
ęao. Ele e composto por centrosso¬ 
mos e microtubulos que se estendem 
a partir deles. Os arranjos radiais dos 
microtubulos mais curtos que se es¬ 
tendem dos centrossomos sao cha- 
mados de aster es (“estrelas”). 

• Os centrossomos se afastam uns dos 
outros, aparentemente impulsiona- 
dos pelo aumento do comprimento 
dos microtubulos entre eles. 


Prometafase 

• O enyelope nuclear se fragmenta. 

• Os microtubulos que se estendem de 
cada centrossomo podem agora inva- 
dir a area nuclear. 

• Os cromossomos se tornam ainda 
mais condensados. 

• Cada uma das duas cromatinas de 
cada cromossomo agora tern um ci¬ 
netocoro, estrutura proteica especia- 
lizada localizada no centrómero. 

• Alguns dos microtubulos se ligam aos 
cinetocoros, tornando-se “microtu¬ 
bulos do cinetocoro ,, ; isso empurra os 
cromossomos para a frente e para tras. 

• Os microtubulos nao pertencentes 
aos cinetocoros interagem com aque- 
les do polo oposto do fuso. 

| Quantas moleculas de DNA ha no 
deseń ho da prometafase? Quantas mole¬ 
culas de DNA ha em cada cromossomo? 
Quantas duplas-helices ha em cada cro¬ 
mossomo? E em cada cromatina? 
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Metafase 

Os centrossomos estao agora em po- 
los opostos da celula. 

Os cromossomos se reunem na pła¬ 
ca metafasica , um piano eąuidis- 
tante entre os dois polos dos fusos. 
Os centrómeros dos cromossomos se 
alinham na płaca metafasica. 

Para cada cromossomo, os cinetoco- 
ros das cromatides-irmas sao ligados 
aos microtubulos do cinetocoro vin- 
dos de polos opostos. 


Anafase 

• A anafase e o estagio mais curto da 
mitose: freąuentemente demora ape- 
nas poucos minutos. 

• A anafase inicia ąuando as proteinas 
coesinas sao clivadas. Isso permi- 
te que as duas cromatides-irmas de 
cada par se separem repentinamente. 
Cada cromatina entao se torna um 
cromossomo completamente pronto. 

• Os dois cromossomos-filhos liberados 
comeęam a se mover em direęao as ex- 
tremidades opostas da celula a medida 
que os microtubulos do cinetocoro 
encurtam. Como esses microtubulos 
estao ligados a regiao do centrómero, 
os cromossomos movem o centróme¬ 
ro primeiro (a urna velocidade aproxi- 
mada de cerca de 1 pim/min). 

• A celula se alonga a medida que os 
microtubulos nao pertencentes ao ci¬ 
netocoro aumentam. 

• No finał da anafase, as duas extre- 
midades da celula possuem coleęóes 
equivalentes - e completas - de cro¬ 
mossomos. 


Telófase 

• Dois nucleos-filhos se formam na 
celula. Os envelopes nucleares sur- 
gem a partir de fragmentos do enve- 
lope nuclear da celula parental e de 
outras poręóes do sistema de endo- 
membranas. 

• O nucleolo reaparece. 

• Os cromossomos se tornam menos 
condensados. 

• Os microtubulos remanescentes do 
fuso desaparecem. 

• A mitose, a divisao de um nucleo em 
dois nucleos geneticamente identi- 
cos, agora esta completa. 

Citocinese 

• A divisao do citoplasma ocorre nor- 
malmente no finał da telófase, de 
modo que as duas celulas-filhas apa- 
recem logo após o finał da mitose. 

• Em celulas animais, a citocinese en- 
volve a formaęao do sulco de cliva- 
gem, que divide a celula em duas. 
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materiał funciona durante todo o ciclo celular para or- 
ganizar microtubulos celulares (por isso, o centrossomo 
tambem e chamado centro organizador de microtubulos ). 
Um par de centriolos esta localizado no centro do cen¬ 
trossomo, mas nao e essencial para a divisao celular: se 
o par de centriolos for destruido com um microfebce de 
laser , mesmo assim o fuso se forma durante a mitose. Na 
yerdade, os centriolos estao ausentes em celulas vegetais: 
elas formam fusos mitóticos. 

Durante a interfase em celulas animais, um unico 
centrossomo se replica, formando dois centrossomos que 
permanecem unidos próximos ao nucleo. Os dois centros¬ 
somos se movem separadamente durante a prófase e a pro¬ 
metafase da mitose, a medida que os microtubulos do fuso 
crescem a partir deles. No finał da prometafase, os dois 
centrossomos, um em cada polo do fuso, estao em extre- 
midades opostas da celula. Um aster, um arranjo radial de 
pequenos microtubulos, estende-se a partir de cada cen¬ 
trossomo. O fuso inclui os centrossomos, os microtubulos 
do fuso e os asteres. 

Cada urna das duas cromatides-irmas de um cro- 
mossomo replicado tern um cinetocoro, estrutura de 
proteinas associadas com poręóes especificas do DNA 
cromossomal no centrómero. Os dois cinetocoros dos cro- 
mossomos se posicionam em direęóes opostas. Durante 
a prometafase, alguns dos microtubulos do fuso se ligam 
aos cinetocoros; esses sao chamados de microtubulos do 
cinetocoro. (O numero de microtubulos ligados ao cine¬ 
tocoro varia entre as especies, desde um microtubulo em 
celulas de leveduras ate 40 ou mais em algumas celulas de 
mamiferos.) Quando um dos cinetocoros do cromossomo 
e “capturado” pelos microtubulos, o cromossomo inicia a 
movimentaęao em direęao ao polo do qual os microtubu¬ 
los se estendem. Entretanto, esse movimento e controlado 
assim que os microtubulos do polo oposto se ligam a outro 
cinetocoro. O que acontece a seguir e como um jogo de 
“cabo-de-guerra” que termina empatado. O cromossomo 
se move primeiro em urna direęao, entao em outra, para 
a frente e para tras, finalmente se colocando no meio das 
duas extremidades da celula. Na metafase, os centrómeros 
de todos os cromossomos duplicados estao em um piano 
medio entre os fusos dos dois polos. Esse piano imaginario 
e chamado de płaca metafasica da celula (Figura 12.8). 
Enquanto isso, os microtubulos que nao se ligaram aos ci¬ 
netocoros sao alongados e, na metafase, se sobrepóem e in- 
teragem com outros microtubulos nao ligados ao cinetoco¬ 
ro a partir do polo oposto do fuso (muitas vezes chamados 
de microtubulos “polares”). Na metafase, os microtubulos 
dos asteres tambem estao crescidos e em contato com a 
membrana plasmatica. O fuso esta completo agora. 

Veremos agora como a estrutura completa do fuso se 
correlaciona com a sua funęao durante a anafase. A anafa- 
se comeęa repentinamente quando as coesinas, que man¬ 
tem unidas as cromatides-irmas de cada cromossomo, sao 
clivadas por urna enzima denominada separase. Tao logo 
as cromatides se separam, com os cromossomos comple- 
tamente prontos, movem-se em direęao as extremidades 
opostas da celula. 
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▲ Figura 12.8 O fuso mitótico na metafase. Os cinetocoros 
de cada uma das duas cromatides-irmas dos cromossomos se posi¬ 
cionam em direęóes opostas. Aqui, cada cinetocoro esta ligado a um 
grupo de microtubulos do cinetocoro que se estendem a partir do 
centrossomo mais próximo. Os microtubulos nao pertencentes ao 
cinetocoro se sobrepóem na płaca metafasica (MET). 


DESENHE 


Na poręao interior da micrografia, desenhe uma linha 
indicando a płaca metafasica. Faęa um circulo em um aster. Desenhe 
setas indicando as direęóes do movimento dos cromossomos assim 
que a anafase inicia. 


Como os microtubulos do cinetocoro funcionam nes- 
se movimento dos cromossomos direcionado aos polos? 
Aparentemente, dois mecanismos sao utilizados, ambos 
envolvendo proteinas motoras. (Para revisar como as pro¬ 
teinas motoras movem objetos ao longo do microtubulo, 
ver Figura 6.21.) Um experimento de clivagem propos 
que as proteinas motoras dos cinetocoros “conduzem” os 
cromossomos ao longo dos microtubulos, que despolime- 
rizam nas suas extremidades dos cinetocoros após a pro¬ 
teina motora ter passado (Figura 12.9). (Isso e chamado 
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de mecanismo "come-come” [do ingles, pacman] devido a 
semelhanęa com o personagem do antigo jogo de vfdeo, 
que se move comendo todos os pontos na sua rota.) Entre- 
tanto, outros pesąuisadores, trabalhando com diferentes 
tipos de celulas ou com celulas de outras especies, mos- 
traram que os cromossomos sao “enrolados” por protemas 
motoras nos polos do fuso e que os microtubulos despo- 
limerizam após passarem por essas protemas motoras. 
Hoje, o consenso geral e de que a contribuięao desses dois 
mecanismos varia entre os tipos celulares. 

Em urna celula animal em divisao, os microtubulos dos 
cinetocoros sao responsaveis pelo alongamento de toda 
celula durante a anafase. Os microtubulos nao pertencen- 
tes ao cinetocoro de polos opostos se sobrepóem extensi- 
yamente durante a metafase (ver Figura 12.8). Durante a 
anafase, a regiao de sobreposięao e reduzida a medida que 
as protemas motoras ligadas aos microtubulos caminham 
de um para outro, usando energia do ATP. Assim que os 
microtubulos se separam uns dos outros, os fusos dos po¬ 
los sao separados, alongando a celula. Ao mesmo tempo, 
os microtubulos se alongam de alguma forma pela adięao 
de subunidades de tubulina as extremidades sobrepostas. 
Como resultado, os microtubulos continuam a se sobrepor. 

No finał da anafase, conjuntos duplicados de cromos¬ 
somos chegam as extremidades opostas da celula parental 
alongada. O nucleo se forma novamente durante a telófase. 
A citocinese geralmente inicia durante a anafase ou telófa¬ 
se e o fuso finalmente se desmonta pela despolimerizaęao 
dos microtubulos. 

Citocinese: urna visao mais detalhada 

Em celulas animais, a citocinese ocorre por um proces- 
so chamado de clivagem. O primeiro sinal da clivagem e 
o aparecimento do sulco de clivagem, um sulco raso na 
superficie da celula próximo a antiga płaca metafasica 
(Figura 12.10a). No lado citoplasmatico do sulco existe 
um anel contractil de microfilamentos de actina associa- 
do com moleculas da proteina miosina. (Actina e miosina 
tambem sao responsaveis pela contraęao muscular e ou¬ 
tros tipos de movimento celular.) Os microfilamentos de 
actina interagem com as moleculas de miosina, causando 
a contraęao do anel. A contraęao dos microfilamentos do 
anel de urna celula em divisao e similar ao ato de puxar um 
cordao fechando urna bolsa. O sulco de clivagem se apro- 
funda ate a celula parental dividir-se em duas, produzindo 
duas celulas completamente separadas, cada urna com seu 
próprio nucleo e parte do citosol, organelas e outras estru- 
turas subcelulares. 

Nas celulas vegetais, que possuem parede celular, a 
citocinese e bastante diferente. Nao ha sulco de clivagem. 
Ao contrario, durante a telófase, vesiculas derivadas do 
aparelho de Golgi se movem pelos microtubulos para o 
centro da celula, se coalescem, produzindo a płaca celular 
(Figura 12.1 Ob). Os materiais da parede celular carrega- 
dos em yesiculas sao coletados na płaca celular a medida 
que ela cresce. A płaca celular aumenta ate que a membra¬ 
na circundante se fusiona com a membrana plasmatica ao 
longo do perimetro da celula. O resultado e duas celulas-fi- 


T Figura 12.9 


Pesquisa 


Em que extremidade os microtubulos do 
cinetocoro encurtam durante a anafase? 


Experimento Gary Borisy e colaboradores da University of 
Wisconsin queriam determinar se os microtubulos do cinetoco¬ 
ro despolimerizam na extremidade do cinetocoro ou na extre- 
midade do polo a medida que os cromossomos se movem em 
direęao aos polos durante a mitose. Primeiro, eles marcaram os 
microtubulos de urna celula de rim de porco no inicio da anafase 
com um corante fluorescente amarelo. 



Entao, eles marcaram a regiao dos microtubulos do cinetocoro 
entre um polo do fuso e os cromossomos usando um laser para 
eliminar a fluorescencia daquela regiao, deixando os microtubu¬ 
los intactos. Com a continuidade da anafase, eles monitoraram 
as mudanęas no comprimento dos microtubulos em cada lado 
da marcaęao. 



Resultados A medida que os cromossomos se moveram em 
direęao ao polo, os segmentos de microtubulos do lado do cine¬ 
tocoro da marcaęao encurtaram, ao passo que aqueles do lado 
do polo do fuso permaneceram com o mesmo tamanho. 



Conclusao Durante a anafase nesse tipo de celula, o movimento 
do cromossomo correlaciona-se com o encurtamento dos micro¬ 
tubulos do cinetocoro na extremidade cinetocórica, e nao na ex- 
tremidade do polo do fuso. Esse experimento sustenta a hipótese 
de que, durante a anafase, o cromossomo caminha ao longo do 
microtubulo a medida que este despolimeriza na sua extremidade 
do cinetocoro, liberando subunidades de tubulina. 



Fonte: G. J. Gorbsky, P. J. Sammak e G. G. Borisy, Chromosomes move poleward 
in anaphase along stationary microtubules that coordinately disassemble from 
their kinetochore ends, Journal ofCell Biology 104 9-18 (1987). 


] Se esse experimento fosse realizado em um tipo celular 
em que o "enrolamento" nos polos fosse a principal causa do movi- 
mento dos cromossomos, como a marcaęao se moveria em relaęao 
aos polos? Como mudaria o tamanho dos microtubulos? 
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▼ Figura 12.10 A citocinese em celulas animais e vegetais. 


(a) Clivagem em celula animal. (MEV) 



Anel contractil de Celulas-filhas 

microfilamentos 



lhas, cada uma com sua própria membrana plasmatica. En- 
ąuanto isso, uma nova parede celular decorrente dos con- 
teudos da płaca celular e formada entre as celulas-filhas. 

A Figura 12.11 e uma serie de micrografias de uma 
celula vegetal em divisao. O exame desta figura serve de 
revisao dos processos da mitose e da citocinese. 

Fissao binaria 

Procariotos (bacterias e arąueias) se reproduzem por fis¬ 
sao binaria, na qual a celula cresce ate ąuase o dobro do seu 
tamanho e entao se divide formando duas celulas. O ter¬ 
mo fissao binaria, que significa “divisao ao meio”, se refere 
a esse processo e a reproduęao assexuada de uma celula 
unicelular eucariótica, como a ameba na Figura 12.2a. En- 
tretanto, o processo em eucariotos envolve a mitose e nos 
procariotos nao. 

Em bacterias, a maior parte dos genes fica em um uni- 
co cromossomo bacteriano que consiste em uma molecula 
de DNA circular e proteinas associadas. Apesar das bac¬ 
terias serem menores e mais simples que as celulas euca- 
rióticas, o desafio de replicaęao dos seus genomas em um 
modelo ordenado e a distribuięao igual das cópias em duas 
celulas-filhas nao deixa de ser incrivel. O cromossomo da 
bacteria Escherichia coli , por exemplo, quando completa- 
mente estendido, e cerca de 500 vezes mais longo que a 
celula. Para um cromossomo tao longo caber dentro da ce¬ 
lula, e necessario estar bem enrolado e dobrado. 

Em E. coli , o processo de divisao celular e iniciado 
quando o DNA do cromossomo bacteriano comeęa a se 
replicar em um local especifico do cromossomo chamado 
de origem de replicaęao, produzindo duas origens. A me- 
dida que o cromossomo continua a se replicar, uma origem 
se move rapidamente em direęao a extremidade oposta da 
celula (Figura 12.12). Enquanto o cromossomo esta se 
replicando, a celula se alonga. Quando a replicaęao esti- 
ver completa e a bacteria alcanęar cerca de duas vezes o 
tamanho inicial, a membrana citoplasmatica invagina-se, 
dividindo a celula de E. coli parental em duas celulas-filhas. 
Cada celula herda um genoma completo. 

Usando tecnicas da tecnologia moderna de DNA 
para marcar as origens de replicaęao com molecu- 
las que brilham verde ao microscópio de fluorescencia 
(ver Figura 6.3), pesquisadores obseryaram diretamente 
o movimento dos cromossomos bacterianos. Esse mo- 
yimento remete aos movimentos em direęao aos polos 
das regióes centromericas dos cromossomos eucarióti- 
cos durante a anafase na mitose, porem as bacterias nao 
tern fusos mitóticos visiveis, nem mesmo microtubulos. 
Na maioria das especies de bacterias estudadas, as duas 
origens de replicaęao terminam em extremidades opos- 
tas da celula ou em alguma outra localizaęao muito es- 
pecifica ali ancoradas, possivelmente, por uma ou mais 
proteinas. De que modo os cromossomos das bacterias se 
movem e como a sua localizaęao especifica e estabelecida 
e mantida ainda nao sao fatos completamente entendidos. 
Entretanto, algumas proteinas que desempenham papeis 















BIOLOGIA DE CAMPBELL 241 



Nucleo Cromossomos 


Płaca celular 


10 iim 
I -—I 


O Prófase. Os cromosso¬ 
mos estao se conden- 
sando e o nucleo 
comeęa a desaparecer. 
Embora ainda nao seja 
visivel na micrografia, o 
fuso mitótico comeęa a 
formar-se. 


€ Prometafase. Cromos¬ 
somos separados sao 
visiveis agora; cada urn 
consiste em duas 
cromatides-irmas 
alinhadas e identicas. 
Mais tarde, na prometa¬ 
fase, o envelope nuclear 
se fragmentara. 


€ Metafase. O fuso 
esta compieto, e os 
cromossomos, ligados 
aos microtubulos dos 
seus cinetocoros, 
estao todos na płaca 
metafasica. 


G Anafase. As cromatides 
de cada cromossomo se 
separam e os 
cromossomos-filhos se 
movem para as 
extremidades da celula 
a medida que seus 
microtubulos do 
cinetocoro encurtam. 


6) Telófase. Os nucleos das 
celulas-filhas estao sendo 
formados. Enquanto isso, 
a citocinese inicia: a płaca 
celular, que ira dividir o 
citoplasma em dois, 
cresce em direęao ao 
perimetro da celula 
pa renta I. 


A Figura 12.11 Mitose em uma celula vegetal. Estas micrografias ópticas mostram a mitose em celulas de raiz de cebola. 


Origem de 
replicaęao 


O Inicio da replicaęao 
cromossómica. Em 
seguida, cada cópia 
da origem se move 
rapidamente em 
direęóes opostas da 
celula por meio de 
urn mecanismo que 
envolve proteinas 
semelhantes a actina. 

Q A replicaęao continua. 
Agora, cada cópia da 
origem situa-se nas 
extremidades da celula, 
ao mesmo tempo em 
que a celula se alonga. 

@ A replicaęao termina. 

A membrana plasmatica 
invagina por meio de 
proteinas semelhantes 
a tubulina e uma nova 
parede celular e formada. 


O Duas celulas-filhas 


Parede celular 

Membrana 

plasmatica 



▲ Figura 12.12 Divisao celular bacteriana por fissao binaria. 

Esta figura mostra a bacteria E. coli, que tem um unico cromossomo 
circular. 


importantes foram identificadas: uma se assemelha a ac¬ 
tina eucariótica e pode atuar no movimento do cromos¬ 
somo bacteriano durante a divisao celular; outra esta 
relacionada a tubulina e pode aj udar a separar as duas 
celulas-filhas bacterianas. 

A evoluęao da mitose 

■raurapi Como a mitose evoluiu? Considerando que 
os procariotos precederam os eucariotos na Terra por mais 
de um bilhao de anos, podemos criar a hipótese de que a 
mitose tem suas origens nos mecanismos simples proca- 
rióticos de reproduęao celular. O fato de algumas das pro¬ 
teinas envolvidas na fissao binaria bacteriana se relaciona- 
rem com proteinas eucarióticas, que funcionam na mitose, 
corrobora essa hipótese. 

A medida que os eucariotos, com envelope nuclear 
e grandes genomas, evoluiram, o processo ancestral de 
fissao binaria (visto hoje em bacterias) de alguma forma 
originou a mitose. Existem variaęóes na divisao celular em 
diferentes grupos de organismo. Esses processos variaveis 
podem ser similares aos mecanismos usados pelas especies 
ancestrais e, portanto, podem se assemelhar as etapas da 
evoluęao da mitose a partir de fissao binaria que ocorreu 
provavelmente nas bacterias mais primitivas. Possiveis 
estagios intermediarios sao representados por dois tipos 
incomuns de divisao nuclear encontrados hoje em certos 
eucariotos unicelulares: os dinoflagelados, as diatomaceas 
e algumas leveduras (Figura 12.13). Acredita-se que es¬ 
ses dois exemplos de divisao nuclear sejam casos em que 
mecanismos ancestrais permaneceram relativamente inal- 
terados no processo evolutivo. Em ambos os tipos, o enve- 
lope nuclear permanece intacto, diferente do que ocorre na 
maioria das celulas eucarióticas. 
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Cromossomo 

bacteriano 


(a) Bacterias. Durante a fissao binaria nas bacterias, as origens 
dos cromossomos-filhos se movem para as extremidades 
opostas da celula. O mecanismo envolve a polimerizaęao de 
moleculas semelhantes a actina e possivelmente proteinas que 
podem ancorar os cromossomos-filhos em locais especificos da 
membrana plasmatica. 


Cromossomos 


Microtubulos 


Envelope nuclear 
intacto 

(b) Dinoflagelados. Nos protistas unicelulares, denominados 
dinoflagelados, os cromossomos se unem ao envelope nuclear 
que permanece intacto durante a divisao celular. Os microtubulos 
passam pelo nucleo por dentro de tuneis citoplasmaticos, 
reforęando a orientaęao espacial do nucleo, que entao se divide 
em urn processo semelhante a fissao binaria bacteriana. 


Microtubulo 
do cinetocoro 


Envelope nuclear 
intacto 


(c) Diatomaceas e algumas leveduras. Nesses dois grupos de 
eucariotos unicelulares, o envelope nuclear tambem permanece 
intacto durante a divisao celular. Nesses organismos, os microtubu¬ 
los formam urn fuso dentro do nucleo. Os microtubulos separam 
os cromossomos e o nucleo se divide em dois nucleos-filhos. 


Microtubulo 
do cinetocoro 


Fragmentos do 
envelope nuclear 


(d) Maioria dos eucariotos. Na maioria dos outros eucariotos, 
incluindo as plantas e animais, o fuso se forma fora do nucleo e 
o envelope nuclear se desfaz durante a mitose. Os microtubulos 
separam os cromossomos e entao o os dois novos envelopes 
nucleares se formam. 







▲ Figura 12.13 Mecanismos de divisao celular em varios 
grupos de organismos. Alguns eucariotos unicelulares hoje exis- 
tentes possuem mecanismos de divisao celular que se assemelham 
as etapas intermediarias na evoluęao da mitose. Exceto em (a), a 
parede celular nao esta representada nestes diagramas. 


REVISAO DO CONCEITO 12.2 

1. Quantos cromossomos sao mostrados no diagrama da 
Figura 12.8? Estao duplicados? Quantas cromatides estao 
representadas? 

2. Compare a citocinese em celulas animais e em celulas vegetais. 

3. Em que fasę do ciclo celular o cromossomo e formado por 
duas cromatides identicas? 

4. Compare os papeis da tubulina e da actina durante a divisao 
celular eucariótica com os papeis das proteinas tipo-tubuli- 
na e tipo-actina durante a fissao binaria bacteriana. 

5. O cinetocoro foi comparado a urn guincho que move os cro¬ 
mossomos. Explique. 

e EMM Quais as outras funęóes da actina e da 
tubulina? Identifique as proteinas com as quais elas intera- 
gem. (Revise as Figuras 6.21 a e 6.26a.) 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 12.3 

0 ciclo celular eucariótico e regulado por um 
sistema de controle molecular 

O tempo e a taxa da divisao celular em diferentes partes de 
urna planta ou de um animal sao cruciais para a normalida- 
de do crescimento, do desenvolvimento e da manutenęao. 
A freąuencia da divisao celular varia de acordo com o tipo 
de celula. Por exemplo, celulas epiteliais humanas freąuen- 
temente se dividem durante toda a vida, ao passo que ce¬ 
lulas hepaticas mantem a habilidade de se dividirem, mas 
permanecem em reserva ate surgir urna necessidade apro- 
priada - ou seja, reparar um ferimento. Algumas das celu¬ 
las mais especializadas, como as celulas nervosas completa- 
mente formadas e as celulas musculares, nao se dividem em 
hipótese alguma em um ser humano maduro. Essas dife- 
renęas no ciclo celular resultam de urna regulaęao em nivel 
molecular. Os mecanismos dessa regulaęao sao de intenso 
interesse, nao apenas para entender os ciclos de vida de ce¬ 
lulas normais, mas tambem para entender como as celulas 
cancerigenas conseguem escapar dos controles usuais. 

0 sistema de controle do ciclo celular 

O que controla o ciclo celular? No inicio da decada de 1970, 
urna serie de experimentos levou a urna hipótese alternati- 
va: o ciclo celular e conduzido por moleculas sinalizadoras 
especificas presentes no citoplasma. Algumas das primeiras 
fortes evidencias para essa hipótese vieram de experimen- 
tos com celulas de mamiferos desenvolvidas em cultura. 
Nesses experimentos, duas celulas em diferentes fases do 
ciclo celular foram fusionadas para formar urna unica ce¬ 
lula com dois nucleos (Figura 12.14). Se urna das celulas 
originais estivesse na fasę S e a outra estivesse na fasę G v o 
nucleo G x imediatamente entraria em fasę S, como se esti- 
mulada por substancias quimicas presentes no citoplasma 
da primeira celula. Semelhantemente, se urna celula entran- 
do em mitose (fasę M) fosse fusionada com outra celula em 
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T Figura 12.14 


Pesquisa 


Os sinais moleculares no citoplasma regulam o 
ciclo celular? 


Experimento Pesquisadores da Universidade do Colorado 
queriam saber se a progressao da celula ao longo do ciclo celu¬ 
lar era controlada por moleculas citoplasmaticas. Para irwestigar 
isso, eles induziram culturas de celulas de mamiferos em dife- 
rentes fases do ciclo celular a se fusionarem. Dois desses experi- 
mentos sao mostrados aqui. 


Experimento 1 



S G, 


l 



s s 

Quando uma celula na 
fasę S foi fusionada com 
a celula em G 1# o nucleo 
em Gt imediatamente 
entrou em fasę S - o 
DNA foi sintetizado. 


Experimento 2 



M Gt 


i 



M M 


Quando uma celula em 
fasę M foi fusionada com 
uma celula em G 1# o 
nucleo em G 1 imediata¬ 
mente iniciou a mitose - 
o fuso se formou e a 
cromatina se condensou, 
apesar de o cromossomo 
nao ter sido duplicado. 


Conclusao Os resultados da fusao da celula em G, com a celu¬ 
la em fasę S ou em fasę M do ciclo celular sugerem que molecu¬ 
las presentes no citoplasma durante a fasę S ou M controlam a 
progressao para essas fases. 


Fonte: R. T. Johnson e P. N. Rao, Mammalian celi fusion: induction of premature 
chromosome condensation in interphase nuclei, Naturę 226:717-722 (1970). 


Se a progressao das fases nao dependesse de moleculas 
citoplasmaticas e cada fasę iniciasse quando a fasę anterior estivesse 
completa, como isso teria influenciado os resultados? 


qualquer estagio do ciclo celular, mesmo em G v o segundo 
nucleo imediatamente entraria em mitose, com o conden- 
samento da cromatina e formaęao do fuso mitótico. 

O experimento mostrado na Figura 12.14 e outros 
experimentos em celulas de animais e de leveduras de¬ 
monstrant que os eventos sequenciais no ciclo celular sao 
direcionados por um distinto sistema de controle do ciclo 
celular - um conjunto operacional cielico de moleculas na 
celula que desencadeia e coordena eventos fundamentais 
no ciclo celular. O sistema de controle do ciclo celular foi 
comparado ao dispositivo de controle de uma maquina de 
lavar automatica (Figura 12.15). Como o dispositivo de 
controle de tempo da maquina, o sistema de controle do 
ciclo celular procede por conta própria, de acordo com um 
relógio interno de crescimento. Entretanto, assim como o 
ciclo da maquina esta sujeito a um controle interno (como 
o sensor que detecta quando o tubo esta cheio de agua) e a 


Ponto de verificaęao G 1 



Ponto de verificaęao M 

Ponto de verificaęao G 2 

A Figura 12.15 Mecanismo analogo ao sistema de contro¬ 
le do ciclo celular. Nesse diagrama do ciclo celular, a "roleta" de 
casas planas ao redor do perimetro representa eventos sequenciais. 
Como o dispositivo de controle da maquina de lavar automatica, 
o sistema de controle do ciclo celular progride por conta própria, 
guiado por seu relógio interno. Entretanto, o sistema esta sujeito a 
regulaęao interna e externa em varios pontos de controle, dos quais 
tres sao mostrados (vermelho). 


um ąjuste externo (como a ativaęao do mecanismo de ini- 
cio), o ciclo celular e regulado em certos pontos de controle 
por sinais tanto internos quanto externos. Um ponto de ve- 
rificaęao no ciclo celular e um ponto de controle no qual os 
sinais de parada ou de continuidade podem regular o ciclo. 
Os tres principais pontos de controle sao encontrados nas 
fases G p S, G 2 e M (os portóes yermelhos da Figura 12.15). 

Para entender como os pontos de yerificaęao do ciclo 
celular funcionam, primeiro yeremos os tipos de molecu¬ 
las que constituem o sistema de controle do ciclo celular 
(a base molecular do relógio do ciclo celular) e como a ce¬ 
lula avanęa durante o ciclo. Entao, consideraremos os si¬ 
nais internos e externos dos pontos de controle que fazem 
o relógio parar ou continuar. 

O relógio do ciclo celular: ciclinas e cinases 
dependentes de ciclina 

Flutuaęóes ritmicas na abundancia e na atividade de mo¬ 
leculas que controlam o ciclo celular marcam os eventos 
sequenciais do ciclo celular. Essas moleculas reguladoras 
sao proteinas de dois tipos: proteinas-cinases e ciclinas. 
As proteinas-cinases sao enzimas que ativam ou inativam 
outras proteinas fosforilando-as (ver Capitulo 11). 

Muitas das cinases que direcionam o ciclo celular es- 
tao, na yerdade, presentes a uma concentraęao constante 
em uma celula em crescimento, mas na maior parte do 
tempo estao em forma inativa. Para se tornar ativa, uma 
cinase deve estar ligada a uma ciclina, proteina que tern 
esse nome devido a flutuaęao cielica de sua concentraęao 
na celula. Por causa dessa necessidade, essas cinases sao 
chamadas de cinases dependentes de ciclina, ou Cdk. 
A atividade de uma Cdk aumenta e diminui com a mudan- 
ęa na concentraęao da ciclina parceira. A Figura 12.16a 
mostra a atividade flutuante do MPF, primeiro complexo 
ciclina-Cdk a ser descoberto, mais especificamente em 
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(a) Flutuacao da atividade MPF e a concentraęao de ciclina 
durante o ciclo celular. 


©Durante G 1f a degradaęao 
da ciclina continua e o 
componente Cdk do 
MPF e reciclado. 


©A sfntese da ciclina 
inicia no finał da fasę S 
e continua pela fasę 
G 2 . Como esta protegi- 
da da degradaęao, 
durante esse estagio, 
ela se acumula. 



©Durante a ana- ©O MPF promove ©Moleculas de ciclina 

fasę, o compo- a mitose ao fosfori- se combinam com 

nente ciclina do lar varias proteinas. moleculas de Cdk 

MPF e degradado, A atividade MPF produzindo MPF. 

terminando a atinge o pico du- Quando ha um numero 

fasę M. A celula rante a metafase. suficiente de moleculas 

entra em fasę G-|. de MPF, a celula passa 

do ponto de yerificaęao 
G 2 e inicia a mitose. 

(b) Mecanismos moleculares que auxiliam a regulaęao do ciclo celular. 


▲ Figura 12.16 Controle molecular do ciclo celular no pon¬ 
to de yerificaęao G 2 . As etapas do ciclo celular sao medidas por 
flutuaęóes ritmicas na atividade de cinases dependentes de ciclina 
(Cdk). Aqui, destacamos um complexo ciclina-Cdk em celulas ani- 
mais denominado MPF, que atua no ponto de yerificaęao G 2 como 
sinal de continuidade, disparando os eventos da mitose. 


] Explique como os eventos do diagrama em (b) estao relaciona- 
dos com o eixo "Tempo" do grafico em (a), comeęando a esguerda. 


ovos de sapo. Observe que os picos da atividade do MPF 
correspondem aos picos da concentraęao de ciclina. Os m- 
veis de ciclina aumentam durante as fases S e G 2 e, entao, 
diminuem abruptamente durante a fasę M. 

As iniciais MPF significam “fator promotor de matu- 
raęao” (do ingles, maturation-promotingfactor), mas pode- 
mos pensar no MPF como um “promotor de fasę M”, pois 
ele aciona a passagem da celula do ponto de yerificaęao G 2 
para a fasę M (Figura 12.16b). Quando as ciclinas que se 
acumularam durante G 2 se associam com as moleculas Cdk, 


o complexo MPF resultante fosforila urna variedade de pro- 
teinas, iniciando a mitose. O MPF atua tanto diretamente 
como cinase, como indiretamente ativando outras cinases. 
Por exemplo, o MPF causa a fosforilaęao de varias protei¬ 
nas da membrana nuclear (ver Figura 6.9), que promovem a 
fragmentaęao do envelope nuclear durante a prometafase da 
mitose. Existem tambem evidencias de que o MPF contribui 
para os eventos moleculares necessarios para a condensaęao 
dos cromossomos e formaęao do fuso durante a prófase. 

Durante a anafase, o MPF auxilia o seu próprio desli- 
gamento ao iniciar um processo que leva a destruięao da 
sua própria ciclina. A parte nao ciclina do MPF, a Cdk, per- 
siste na celula em forma inativa ate se associar com novas 
moleculas de ciclinas sintetizadas durante as fases S e G 2 
na próxima volta do ciclo. 

As flutuaęóes nas atividades dos diferentes complexos 
ciclinas-Cdk sao importantes no controle dos diferentes es- 
tagios do ciclo celular e, em alguns pontos de yerificaęao, 
tambem fornecem os sinais para seguir adiante. Como men- 
cionado anteriormente, o MPF controla a passagem da celula 
do ponto de yerificaęao de G 2 . O comportamento celular no 
ponto de yerificaęao G : tambem e regulado pelas atividades 
de complexos proteicos ciclina-Cdk. As celulas animais apa- 
rentam ter pelo menos tres proteinas Cdk e diversas ciclinas 
diferentes que atuam nesse ponto de yerificaęao. A seguir, 
yeremos os pontos de yerificaęao em maior detalhe. 

Sinais de parada e continuaęao: sinais internos e 
externos nos pontos de verificaęao 

Em geral, as celulas animais tern sinais internos de parada 
que interrompem o ciclo celular nos pontos de controle ate 
serem ultrapassados por sinais de continuidade. (Os sinais 
sao transmitidos pelas rotas de transduęao de sinais discu- 
tidas no Capitulo 11.) Muitos sinais registrados nos pontos 
de controle provem dos mecanismos de yigilancia celular 
do interior da celula. Esses sinais informam se processos 
celulares cruciais que deveriam ter ocorrido naquele ponto 
foram completados corretamente e, portanto, se o ciclo ce¬ 
lular deve avanęar ou nao. Os pontos de controle tambem 
registram sinais do lado externo da celula, como discutire- 
mos depois. Os tres principais pontos de controle sao en- 
contrados nas fases G v G 2 e M (ver Figura 12.15). 

Para muitas celulas, o ponto de yerificaęao G x - cha- 
mado de “ponto de restrięao” em celulas de mamiferos - 
parece ser o mais importante. Se a celula receber um sinal 
de continuidade no ponto de yerificaęao G v ela completara 
normalmente as fases G v S, G 2 e M e ira se dividir. Se a 
celula nao receber esse sinal de continuidade nesse ponto, 
ela saira do ciclo, permanecendo em estado de nao divi- 
sao, chamado de fasę G 0 (Figura 12.17a). Muitas das ce¬ 
lulas do corpo humano estao na yerdade em fasę G 0 . Como 
mencionado anteriormente, celulas neryosas maduras e 
celulas musculares nunca se dfyidem. Outras celulas, como 
as celulas do figado, podem ser “chamadas de volta” da fasę 
G 0 para o ciclo celular por sinais externos, como fatores de 
crescimento liberados durante urna lesao. 

Pesquisadores estao trabalhando atualmente em rotas 
que ligam os sinais originados dentro e fora das celulas com 
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Ponto de verificaęao 


► Figura 12.17 Dois impor- 
tantes pontos de verificaęao. 

Em determinados pontos de 
verificaęao do ciclo celular (em 
vermelho), as celulas realizam 
diferentes funęóes dependendo 
dos sinais que elas recebem. No 
diagrama sao apresentados os 
eventos dos pontos de verifica- 
ęao de G., (a) e M (b). Em (b), o 
ponto de verificaęao de G 2 ja foi 
ultrapassado pela celula. 

Q ua l ser,a 0 resulta- 
do se a celula ignorasse o ponto 
de verificaęao e avanęasse no ci¬ 
clo celular? 


as respostas das cinases dependentes de ci- 
clinas e outras proteinas. Um exemplo de um 
sinal interno ocorre no terceiro ponto de veri- 
ficaęao na fasę M (Figura 12.17b). A anafase, 
a separaęao das cromatides-irmas, nao inicia ate que to- 
dos os cromossomos estejam adeąuadamente ligados ao 
fuso na płaca metafasica. Os pesąuisadores descobriram 
que enquanto alguns cinetocoros nao estao ligados aos 
microtubulos do fuso, as cromatides-irmas permanecem 
unidas, atrasando a anafase. Somente quando os cine¬ 
tocoros de todos os cromossomos estao ligados ao fuso, 
a proteina reguladora apropriada se torna ativa. (Nesse 
caso, a proteina reguladora nao e um complexo ciclina- 
-Cdk, mas sim um complexo diferente formado por varias 
proteinas.) Urna vez ativada, o complexo inicia urna cadeia 
de eventos moleculares que ativam a enzima separase, que 
cliva as coesinas, permitindo que as cromatides-irmas se 
separem. Esse mecanismo garante que as celulas-filhas nao 
terminem com falta ou excesso de cromossomos. 

Estudos usando celulas animais em cultura levaram a 
identificaęao de muitos fatores externos, tanto quimicos 
quanto fisicos, que podem influenciar a divisao celular. Por 
exemplo, as celulas nao conseguem se dividir se um nu- 
triente essencial estiver ausente no meio de cultura. (Isso 
e analogo a tentativa de urna maquina de lavar funcionar 
sem o suprimento de agua conectado.) E mesmo se todas 
as outras condięóes forem favoraveis, a maioria dos tipos 
de celulas de mamiferos se divide em cultura apenas se o 
meio de crescimento incluir fatores de crescimento espe- 
cificos. Como mencionado no Capitulo 11, um fator de 
crescimento e urna proteina liberada por certas celulas que 
estimula outras celulas a se dividirem. Diferentes tipos ce- 
lulares respondem especificamente a diferentes fatores de 
crescimento ou combinaęóes de fatores de crescimentos. 

Considere, por exemplo, o fator de crescimento deri- 
vado de plaąuetas (PDGF, platelet-derived growth factor), 
produzido pelos fragmentos de celulas sanguineas chama- 
dos de plaquetas. O experimento ilustrado na Figura 12.18 
demonstra que o PDGF e necessario para a divisao de fi- 
broblastos em cultura. Os fibroblastos, um tipo de celula do 
tecido conectivo, tern receptores para PDGF na sua mem¬ 
brana plasmatica. A ligaęao das moleculas de PDGF a esses 


Ponto de verificaęao G 




Na ausencia de um sinal de continuidade, 
a celula sai do ciclo celular e entra em 
G 0 , um estado de nao divisao. 

(a) Ponto de verificaęao G ^ 


Se a celula receber um sinal de continui¬ 
dade, a celula continua no ciclo celular. 



Ponto de 
verificaęao G 2 


Prometafase 

A celula em mitose recebe um sinal de 
parada quando um de seus cromossomos 
nao estiver ligado pelas fibras do fuso. 

(b) Ponto de verificaęao M 


Metafase 


Quando todos os cromossomos estiverem 
ligados as fibras do fuso, de ambos os 
pólos, um sinal de continuidade permite 
que a celula prossiga para anafase. 


receptores (receptores tirosina-cinases; veja a Figura 11.8) 
aciona urna rota de transduęao de sinal que permite que 
as celulas passem do ponto de yerificaęao G : e se dividam. 
O PDGF estimula a divisao dos fibroblastos nao apenas em 
condięóes artificiais de cultura celular, mas tambem no or- 
ganismo animal. Quando ocorre um ferimento, as plaquetas 
liberam PDGF na volta da ferida. A proliferaęao resultante 
dos fibroblastos auxilia a cicatrizar o ferimento. 

O efeito de um fator fisico externo na divisao celular e 
claramente observado na inibięao dependente da densida- 
de, fenómeno em que celulas aglomeradas param de se di- 
vidir (Figura 12.19a). Como primeiro observado ha muitos 
anos, celulas em cultura se dividem normalmente ate for- 
marem urna unica camada de celulas na superficie interna 
de um recipiente da cultura, ponto em que as celulas param 
de dividir-se. Se algumas celulas sao removidas, aquelas que 
fazem fronteira com o espaęo aberto comeęam a dividir-se 
novamente e continuam ate que o espaęo vazio seja preen- 
chido. Estudos recentes revelaram que a ligaęao de urna pro¬ 
teina de superficie celular a sua equivalente em urna celula 
adjacente manda um sinal de inibięao do crescimento para 
ambas as celulas, evitando que elas prossigam no ciclo celu¬ 
lar, mesmo na presenęa de fatores de crescimento. 

A maior parte das celulas animais tambem exibe de- 
pendencia de ancoragem (ver Figura 12.19a). Para se di- 
yidirem, elas devem estar ligadas a um substrato, como o 
interior da jarra de cultura ou a matriz extracelular de um 
tecido. Experimentos sugerem que como a densidade celu- 
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0 Urna amostra de 
tecido conectivo 
humano e cortada 


em pequenos 
pedaęos. 



Płaca de^ 
Petri 


© Enzimas sao usadas 
para digestao da matriz 
extracelular nos pedaęos 
de tecido, resultando 
em uma suspensao de 
fibroblastos livres. 

@ As celulas sao transferidas 
para garrafas de cultura, 
contendo meio de cresci- 
mento basico composto 
de glicose, aminoacidos, 
sais e antibióticos (como 
precauęao contra o cres- 
cimento bacteriano) 



Sem PDGF 

No meio de crescimento 
basico sem PDGF (controle), 
as celulas nao se dividem. 




\ 


3S 

A* 


O PDGF e adicionado a metade 
das garrafas. As garrafas de 
cultura sao incubadas a 37°C 
por 24 horas. 


Com PDGF 

No meio de crescimento basico com 
PDGF, as celulas proliferam. A MEV 
mostra a cultura de fibroblastos. 



A Figura 12.18 O efeito do fator de crescimento derivado 
de plaquetas (PDGF) na divisao celular. 

O PDGF sinaliza para as celulas por meio da 
ligaęao ao seu receptor tirosina-cinase localizado na superflcie celu¬ 
lar. Se voce adicionar um composto qulmico que bloqueie a fosfori- 
laęao desse receptor, como seriam os resultados? 


lar, a ancoragem e sinalizada para o sistema de controle do 
ciclo celular via rotas envolvendo proteinas da membrana 
plasmatica e elementos do citoesąueleto ligados a elas. 

A inibięao dependente da densidade e a dependencia 
de ancoragem parecem atuar nos tecidos corporais, assim 
como na cultura de celulas, controlando o crescimento das 
celulas a uma densidade e localizaęao ótimas durante o de- 
senvolvimento embrionario e por toda a vida do individuo. 
Celulas cancerigenas, que discutiremos a seguir, nao exi- 
bem inibięao dependente da densidade nem dependencia 
de ancoragem (Figura 12.19b). 

Perda dos controles do ciclo celular nas 
celulas cancerigenas 

As celulas cancerigenas nao atendem aos sinais normais que 
regulam o ciclo celular. Em cultura, elas nao param de se 



Celulas aderem a superficie da 
garrafa de cultura e se dividem 
(dependencia de aderencia). 


Quando as celulas formam uma 
camada unica e confluente, elas 
param de se dividir (inibięao 
dependente da densidade). 



Se algumas celulas sao removidas, 
as celulas remanescentes se dividem 
preenchendo este espaęo e, entao, 
param assim que entram em contato 
umas com as outras (inibięao 
dependente da densidade). 


20 |xm 


(a) Celulas normais de mamiferos. O contato com as celulas vizinhas e a 
disponibilidade de nutrientes, de fatores de crescimento e de um subs- 
trato para aderencia limitam a densidade celular a uma unica camada. 



(b) Celulas cancerigenas. Celulas cancerigenas normalmente continuam 
a se dividir alem de uma camada unica, formando um conjunto de 
celulas sobrepostas. Elas nao exibem dependencia de aderencia nem 
inibięao dependente da densidade. 


A Figura 12.19 Divisao celular dependente de aderencia e 
inibięao dependente da densidade. Celulas individuais sao mos- 
tradas desproporcionalmente maiores nos desenhos. 


dividir, mesmo quando os fatores de crescimento estao au- 
sentes. Uma hipótese lógica e que as celulas cancerigenas 
nao necessitam de fatores de crescimento no meio de cultu¬ 
ra para crescerem e se dividirem. Elas podem produzir seus 
próprios fatores de crescimento, ou podem ter anormalida- 
des nas rotas de sinalizaęao que traduzem o sinal do fator 
de crescimento para o sistema de controle do ciclo celular 
mesmo na ausencia desse fator. Outra possibilidade e um 
controle anormal do ciclo celular. Nesse contexto, as cau- 
sas da anormalidade quase sempre sao alteraęóes em um ou 
mais genes (p. ex., uma mutaęao) que alteram a funęao de 
sua proteina, resultando em um ciclo celular alterado. 

Outras diferenęas importantes entre celulas normais e 
celulas cancerigenas refletem os disturbios do ciclo celular. 
Quando porventura as celulas cancerigenas param de se di- 
vidir, o fazem em pontos aleatórios do ciclo celular, em vez de 
nos pontos de controle normais. Alem disso, as celulas can¬ 
cerigenas podem continuar se dividindo indefinidamente em 
cultura se tiyerem um suprimento continuo de nutrientes; em 
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essencia, elas sao “imortais”. Um exemplo impressionante e 
uma linhagem celular que tem sido reproduzida em cultura 
desde 1951. As celulas dessa linha sao chamadas de celulas 
HeLa porąue sua fonte original foi um tumor removido de 
uma mulher chamada He nrietta Lacks. Diz-se que as celulas 
que adquiriram a capacidade de se dividir indefinidamente 
em cultura sofreram transformaęao, o processo que as per- 
mite se comportarem como celulas cancengenas. Em contra- 
partida, aproximadamente todas as celulas normais de ma- 
mfferos crescendo em cultura se dividem apenas cerca de 20 
a 50 vezes antes de parar de se dividir, envelhecer e morrer. 
Finalmente, as celulas cancengenas escapam do controle nor- 
mal que ativam uma celula a sofrer apoptose quando alguma 
coisa esta errada, por exemplo, quando ocorreu um erro irre- 
paravel durante a replicaęao do DNA antes da mitose. 

O comportamento anormal das celulas cancengenas 
pode ser catastrófico quando ocorre no corpo. Os problemas 
iniciam quando uma unica celula em um tecido sofre as pri- 
meiras alteraęóes das varias etapas do processo que converte 
uma celula normal em uma celula concerfgena. Muitas vezes, 
essas celulas tem protefnas alteradas na superffcie celular, e 
o sistema imune do organismo reconhece a celula como es- 
tranha e a destrói. Entretanto, se a celula se esquiva da des- 
truięao, ela pode se proliferar e formar um tumor, uma massa 
anormal de celulas dentro de outro tecido normal. As celu¬ 
las anormais podem permanecer no mesmo local se tiyerem 
poucas alteraęóes celulares e geneticas que as impedem de 
sobreviver em outro local. Nesse caso, o tumor e chamado 
de tumor benigno. Muitos tumores benignos nao causam 
problemas serios e podem ser completamente removidos por 
cirurgias. Em contrapartida, o tumor maligno, que inclui 
celulas cujas alteraęóes geneticas e celulares permitem sua 
migraęao para outros tecidos, prejudica as funęóes de um ou 
mais órgaos. Essas celulas tambem sao consideradas celulas 
transformadas . Diz-se que um indmduo com tumor maligno 
tem cancer. A Figura 12.20 mostra o desenvolvimento do 
cancer de mama e de uma celula de cancer de mama. 

As celulas de tumores malignos sao anormais em mui¬ 
tas maneiras alem da excessiva proliferaęao. Elas podem ter 
um numero incomum de cromossomos (se isso e causa ou 
efeito da transformaęao continua em debate). O metabolis- 


mo celular pode ficar alterado, parando de funcionar de ma- 
neira construtiva. Mudanęas anormais na superffcie da celu¬ 
la induzem as celulas cancengenas a perder sua ligaęao com 
as celulas yizinhas e com a matriz extracelular, permitindo 
que elas se espalhem nos tecidos próximos. As celulas can- 
cerfgenas tambem podem secretar moleculas de sinalizaęao 
que induzem o crescimento de vasos sangufneos em direęao 
ao tumor. Uma pequena parte das celulas concerfgenas pode 
se separar do tumor original, entrar nos vasos sangufneos e 
vasos linfaticos e ir para outras partes do corpo. La, elas po¬ 
dem proliferar e formar um novo tumor. Essa migraęao das 
celulas cancengenas para locais distantes da sua localizaęao 
original e chamada de metastase (ver Figura 12.20). 

Um tumor que parece ser localizado pode ser tratado 
com radiaęao de alta energia, que danifica o DNA nas celulas 
cancengenas muito mais do que nas celulas normais, apa- 
rentemente porque a maioria das celulas cancengenas per- 
deu a habilidade de reparar esses danos. Para tratar tumores 
metastaticos conhecidos ou suspeitos, usa-se quimioterapia: 
farmacos tóxicos para as celulas em ativa divisao sao admi- 
nistrados no sistema circulatório. Como seria de se esperar, 
os farmacos quimioterapicos interferem em etapas especffi- 
cas no ciclo celular. Por exemplo, o farmaco Taxol congela o 
fuso mitótico ao impedir a despolimerizaęao do microtubulo, 
impedindo as celulas em divisao ativa de prosseguirem alem 
da metafase, levando a sua destruięao. Os efeitos colaterais 
da quimioterapia se devem aos efeitos dos farmacos nas ce¬ 
lulas normais que se dividem frequentemente devido a fun- 
ęao desse tipo celular no organismo. Por exemplo, a nausea 
resulta dos efeitos da quimioterapia nas celulas intestinais, a 
perda de cabelo dos efeitos nas celulas do folfculo capilar e a 
suscetibilidade a infecęóes decorrente dos efeitos nas celulas 
do sistema imune. Voce ira trabalhar com dados de um ex- 
perimento envolvendo um agente potencialmente quimiote- 
rapeutico no item de Exerdcio de Habilidades Cientfficas. 

Nas ultimas decadas, os pesquisadores obtiveram uma 
infinidade de informaęóes yaliosas a respeito das rotas de si¬ 
nalizaęao celular e como seu mau funcionamento contribui 
para o desenvolvimento do cancer devido aos seus efeitos 
no ciclo celular. Associado com as novas tecnicas molecu- 
lares, como a rapidez no sequenciamento do DNA, em par- 


▼ Figura 12.20 O crescimento e a metastase de um tumor maligno de mama. Varias 
alteraęóes celulares e geneticas contribuem para que um tumor se torne maligno (cancerfgeno). 
As celulas dos tumores malignos crescem de maneira descontrolada e podem se espalhar pelos 
tecidos vizinhos e, por meio de vasos sangufneos e linfaticos, para outras partes do corpo. 
A dispersao das celulas cancengenas alem do seu local original e chamada de metastase. 

J J J 


■Tumor 




Tecido 

glandular 




Celula de cancer de mama 
(MEV colorido) 


O Um tumor cresce a 
partir de uma unica 
celula cancerfgena. 


© As celulas cancengenas 
invadem o tecido 
adjacente. 


© As celulas cancengenas se espalham 
para outras partes do corpo por meio 
dos vasos sangufneos e linfaticos. 


© Uma pequena porcentagem das 

celulas cancengenas pode metastatizar 
para outras partes do corpo. 
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ticular, das celulas tumorais, os tratamentos para o cancer 
estao se tornando cada vez mais personalizados conforme o 
tumor de um determinado paciente (ver Figura 18.27). 

Por exemplo, cerca de 20% dos tumores de cancer de 
mama apresentam ąuantidades anormais de um receptor 
de superficie celular tirosina-cinase denominado HER2 e 
muitas apresentam um aumento no numero de moleculas 
de receptores de estrogenio (RE), receptores intracelulares 
que podem ativar a divisao celular. Conforme o diagnóstico 
laboratorial, o medico pode prescrever ąuimioterapia com 
moleculas que bloqueiam a funęao de proteinas espedfi- 
cas (a Elerceptina para o E1ER2 e o Tamoxifeno para o ER. 
O tratamento usando esses agentes, quando adequados, 
aumentou a sobrevida e diminuiu a recorrencia de cancer. 


REVISAO DO CONCEITO 12.3 

1. Na Figura 12.14, porqueonucleoresultantedoexperimento 
2 tem diferentes quantidades de DNA? 

2. Como oMPF permite que uma celula passe do ponto de veri- 
ficaęao de G 2 e entre em mitose? 

3 IłMMMiUMU Explique como os receptores tirosina- 
-cinases e os receptores intracelulares podem atuar na ati- 
vaęao da divisao celular (rever as Figuras 11.8 e 11.9 e o 
Capftulo 11). 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando histogramas 


Em que fasę o ciclo celular e interrompido por um inibi- 
dor? Muitos tratamentos medicos tem como objetivo interromper 
a proliferaęao das celulas cancerigenas, bloqueando o ciclo celular 
das celulas tumorais cancerigenas. Um tratamento potencial e um 
inibidor do ciclo celular derivado das celulas-tronco do cordao um- 
bilical humano. Neste exercicio, voce ira comparar dois histogramas 
para determinar em que fasę do ciclo o inibidor bloqueia a divisao 
das celulas cancerigenas. 

Como o experimento foi realizado Na amostra tratada, 
celulas de glioblastoma humanas (cancer do cerebro) foram cultiva- 
das na presenęa do inibidor e as celulas da amostra-controle sem a 
presenęa do inibidor. Após 72 horas de cultivo, as duas amostras ce- 
lulares foram coletadas. Para se obter um "instantaneo" da fasę do 
ciclo celular em que cada celula se encontrava naquele momento, as 
amostras foram tratadas com um quimico fluorescente que se liga 
ao DNA e, entao, submetidas a citometria de fluxo, um equipamen- 
to que registra os nh/eis de fluorescencia de cada celula. O programa 
de computador entao registra em um grafico o numero de celulas 
em cada amostra com um determinado nivel de fluorescencia, como 
apresentado a seguir. 


que os dados parecem seguir 
uma curva em que voce pode 
detectar picos e depressóes. 

Cada barra representa o numero 
de celulas com o mesmo nivel de 
fluorescencia naquele intervalo 
de variaęao. Este, por sua vez, 
indica a quantidade relativa de 
DNA nessas celulas. A comparaęao dos dois histogramas permite 
que voce observe como o conteudo de DNA dessa populaęao celu¬ 
lar e alterado pelo tratamento. 

Interprete os dados 

1. Familiarize-se com os dados apresentados nos histogramas. 

(a) Qual o eixo que apresenta indiretamente a quantidade rela- 
tiva de DNA por celula? Explique sua resposta. (b) Na amostra- 
-controle, compare o primeiro pico do histograma (na regiao A) 
com o segundo pico (na regiao C). Qual pico representa a 
populaęao celular com maior conteudo de DNA por celula? 
Explique. (Ver informaęóes adicionais sobre os graficos na Revi- 
sao de Habilidades Cientificas no Apendice F.) 



Dados do experimento 


Controle Tratado 



Quantidade de fluorescencia por celulas (unidades de fluorescencia) 


Os dados sao apresentados em um tipo de grafico denominado his¬ 
tograma (acima) que agrupa os valores para as variaveis numericas 
no eixo x em intervalos. Um histograma permite que voce observe 
como todos os sujeitos do experimento (neste caso, as celulas) 
estao distribuidos ao longo de uma variavel continua (quantidade 
de fluorescencia). Nestes histogramas, as barras sao tao estreitas 


2. (a) No histograma da amostra-controle, identifique a fasę do 
ciclo celular (G 1f S ou G 2 ) da populaęao de celulas de cada 
regiao delimitada pelas linhas verticais. Marque essas fases no 
histograma e explique sua resposta. (b) A populaęao de celulas 
da fasę S apresenta um pico distinto no histograma? Sim ou 
nao, e por que? 

3. O histograma representado na amostra tratada mostra o efeito 
do crescimento das celulas cancerigenas, juntamente com as 
celulas-tronco do cordao umbilical humano que produzem o 
potencial inibidor. (a) ldentifique as fases do ciclo celular no 
histograma. Qual fasę do ciclo celular que tem o maior numero 
de celulas na amostra tratada? Explique. (b) Compare a distri- 
buięao das celulas nas fases G 1f S ou G 2 da amostra-controle 
com a amostra tratada. O que isso Ihe diz a respeito das celulas 
da amostra tratada? (c) Com base naquilo que voce aprendeu 
no Conceito 12.3, proponha um mecanismo por meio do qual 
o inibidor derivado das celulas-tronco pode interromper o ciclo 
celular das celulas cancerigenas naquele estagio. (E possivel 
haver mais de uma resposta.) 

Dados de K.K. Velpula et al., Regulation of glioblastoma progression by 
cord blood stem cells is mediated by downregulation of ciclina Dl. PLos 
ONE 6(3): e18017 (2001). 
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Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


• Organismos unicelulares se reproduzem por diyisao celular; or- 
ganismos multicelulares dependem da diyisao celular para o de- 
senvolvimento do óvulo fertilizado e para o crescimento e reparo. 
A diyisao celular e parte do ciclo celular, uma seąuencia ordenada 
de eventos na vida de uma celula. 

CONCEITO 12.1 

A maioria das divisóes celulares resulta em 
celulas-filhas geneticamente identicas (p. 233-235) 

• O materiał genetico (DNA) de uma celula, seu genoma, e dividido 
entre os cromossomos. Cada cromossomo eucariótico e formado 
por uma molecula de DNA associada com muitas proteinas. Juntos, 
o complexo de DNA e as proteinas associadas sao denominados 
cromatina. A cromatina de um cromossomo existe em diferentes 
estados de condensaęao em momentos distintos. Nos mamiferos, 
os gametas tern um conjunto de cromossomos e as celulas soma- 
ticas tern dois conjuntos. 

• As celulas duplicam seu materiał genetico antes de se dividirem, 
garantindo que cada celula-filha receba uma cópia exata do DNA. 
Antes da diyisao celular, os cromossomos sao duplicados. Cada um 
deles e formado por duas cromatides-irmas identicas unidas ao 
longo de sua extensao pela coesao das cromatides, tendo uma re- 
giao ainda mais justa em uma regiao de constrięao no centrómero. 
Quando essa coesao e ąuebrada, as cromatinas se separam durante 
a diyisao celular, tornando-se os cromossomos das novas celulas-fi- 
lhas. A diyisao celular eucariótica consiste na mitose (diyisao do 
nucleo) e na citocinese (diyisao do citoplasma). 

| Diferencie os termos: cromossomo, cromatina e cromatide. 

CONCEITO 12.2 

A fasę mitótica alterna-se com a interfase no ciclo 
celular (p. 235-242) 

• Entre as diyisóes, as celulas estao na interfase: fases G p S e G 2 . 
A celula cresce durante a interfase, mas o DNA e replicado apenas 
durante a fasę de sintese (S). A mitose e a citocinese constituem a 
fasę mitótica (M) do ciclo celular. 



• O fuso mitótico e um aparato constituido por microtubulos 
que controla o movimento dos cromossomos durante a mitose. 
Nas celulas animais, o fuso se origina dos centrossomos e in- 
clui os microtubulos do fuso e os asteres. Alguns microtubulos 
do fuso se ligam ao cinetocoro dos cromossomos e movem os 
cromossomos para a płaca metafasica. Após a separaęao das 


cromatides-irmas, as proteinas motoras as movem ao longo dos 
microtubulos do cinetocoro para extremidades opostas da celula. 
As proteinas motoras empurram os microtubulos nao perten- 
centes ao cinetocoro de polos opostos distantes um dos outros, 
alongando a celula. 

• A mitose e normalmente seguida pela citocinese. As celulas ani¬ 
mais realizam a citocinese pela clivagem e as celulas yegetais for- 

mam a płaca celular. 

• Durante a fissao binaria nas bacterias, o cromossomo replica e os 
dois cromossomos-filhos se distanciam ativamente. Algumas pro- 
teinas envolvidas na fissao binaria das bacterias estao relacionadas 
com as proteinas eucarióticas actina e tubulina. 

• Levando em conta que os procariotos precederam os eucariotos 
por mais de um bilhao de anos, e provavel que a mitose tenha 
evoluido da diyisao celular procariótica. Certos eucariotos unice¬ 
lulares exibem mecanismos de diyisao celular que aparentam ser 
similares ao dos ancestrais dos eucariotos existentes. Esses me¬ 
canismos podem representar etapas intermediarias na evoluęao 
da mitose. 

] Em qual das tres subfases da interfase e dos estagios da mitose os 
cromossomos existem na forma de moleculas de DNA individuais? 

CONCEITO 12.3 

0 ciclo celular eucariótico e regulado por um sistema 
de controle molecular (p. 242-248) 

• Moleculas presentes no citoplasma regulam o progresso ao longo 
do ciclo celular. 

• O sistema de controle do ciclo celular baseia-se em moleculas. 
Mudanęas ciclicas nas proteinas reguladoras atuam como um 
relógio do ciclo celular. As moleculas essenciais sao as ciclinas 
e as cinases dependentes de ciclinas (Cdk). Esse relógio tern 
pontos de controle especificos em que o ciclo celular e inter- 
rompido ate que um sinal para prosseguir seja emitido. Pontos 
de yerificaęao importantes ocorrem nas fases G p G 2 e M. A cul- 
tura celular tern capacitado os pesquisadores a estudar detalhes 
moleculares da diyisao celular. Os sinais internos e externos con- 
trolam os pontos de controle do ciclo celular via rotas de trans- 
duęao de sinal. A maior parte das celulas exibe inibięao depen- 
dente da densidade de diyisao celular assim como dependencia 
de ancoragem. 

• As celulas cancerigenas enganam a regulaęao normal e se diyidem 
fora de controle, formando tumores. Tumores malignos inyadem 
os tecidos circundantes e podem provocar metastases, exportan- 
do celulas cancerigenas para outras partes do corpo, onde elas po¬ 
dem formar tumores secundarios. Pesquisas recentes sobre o ciclo 
celular e a sinalizaęao celular e novas tecnicas de sequenciamento 
permitiram o desenvolvimento de melhores tratamentos para o 
cancer. 

] Explique a funęao dos pontos de verificaęao em G p G 2 e Me os sinais 
para seguir adiante envolvidos no sistema de controle do ciclo celular. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. No microscópio, voce pode ver uma płaca celular comeęando 
a se desenvolver no meio de uma celula e nucleos se forman¬ 
do nos dois lados da płaca celular. Essa celula e mais parecida 
com: 

a. uma celula animal no processo de citocinese. 

b. uma celula yegetal no processo de citocinese. 

c. uma celula bacteriana em diyisao. 

d. uma celula yegetal na metafase. 
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2. A yinblastina e um farmaco ąuimioterapico padrao usada para 
o tratamento do cancer. Devido ao fato dela interferir no alinha- 
mento dos microtubulos, sua eficacia deve estar relacionada com: 

a. disturbios na formaęao do fuso mitótico. 

b. supressao da produęao de ciclinas. 

c. desnaturaęao da miosina e inibięao da formaęao do sulco de 
clivagem. 

d. inibięao da sintese de DNA. 

3. Uma diferenęa entre celulas cancerigenas e celulas normais e que 
as celulas cancerigenas: 

a. sao incapazes de sintetizar DNA. 

b. sao mantidas na fasę S do ciclo celular. 

c. continuam a se dividir mesmo ąuando estao firmemente 
unidas. 

d. nao conseguem funcionar direito, pois estao afetadas pela 
inibięao dependente da densidade. 

4. O declinio da atividade do MPF no finał da mitose e devido a: 

a. destruięao da proteina-cinase Cdk. 

b. diminuięao da sintese da Cdk. 

c. degradaęao da ciclina. 

d. acumulo de ciclina. 

5. Nas celulas de alguns organismos, a mitose ocorre sem a citoci- 
nese. Esse fato resulta em: 

a. celulas com mais de um nucleo. 

b. celulas surpreendentemente peąuenas. 

c. celulas sem nucleo. 

d. ciclos celulares sem a fasę S. 

6. Qual dos itens seguintes nao ocorre durante a meiose? 

a. Condensaęao dos cromossomos. 

b. Replicaęao do DNA. 

c. Separaęao das cromatides-irmas. 

d. Formaęao do fuso. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

7. Uma celula em particular tern a metade de DNA que outras celu¬ 
las em um tecido mitoticamente ativo. A celula em questao pare- 
ce estar em: 

a. G r c. prófase. 

b. G 2 . d. metafase. 

8. O farmaco citocalasina B bloqueia a funęao da actina. Qual dos 
seguintes aspectos do ciclo celular de uma celula animal sera o 
mais afetado pela citocalasina B? 

a. Formaęao do fuso. 

b. Ligaęao do fuso ao cinetocoro. 

c. Elongaęao celular durante a anafase. 

d. Formaęao do sulco de clivagem e citocinese. 

9. Na micrografia óptica abaixo, mostrando celulas em diyisao próxi- 
mas a ponta da raiz de cebola, identifique celulas em cada um dos 
seguintes estagios: prófase, prometafase, metafase, anafase e teló- 
fase. Descreva os principais eyentos que ocorrem em cada estagio. 



10. lyjmJIJIJ Um cromossomo eucariótico como deveria pare- 
cer durante a interfase, durante cada um dos estagios da mitose 
e durante a citocinese. Tambem desenhe e marque o enyelope 
nuclear e alguns microtubulos ligados ao(s) cromossomo(s). 


I\MVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

11. CONEXAO EVOLUTIVA 

O resultado da mitose e que as celulas-filhas terminam com o 
mesmo numero de cromossomos que a celula parental. Outra 
maneira de manter o numero de cromossomos seria primeiro 
realizar a diyisao celular e entao duplicar os cromossomos em 
cada celula-filha. Voce acha que essa seria uma boa maneira de 
organizar o ciclo celular? A seu ver, por que a evoluęao nao con- 
duziu a essa alternativa? 

12. PESQUISA CIENTIFICA 

Embora ambas as extremidades do microtubulo possam ga- 
nhar ou perder subunidades, uma extremidade (chamada de 
extremidade mais) polimeriza e despolimeriza em yelocidade 
maior que a outra extremidade (a extremidade menos). Para os 
microtubulos do fuso, as extremidades mais estao no centro 
do fuso e as extremidades menos estao nos polos. Proteinas 
motoras que movimentam os microtubulos sao especializadas 
em conduzir tanto na direęao da extremidade mais como na 
direęao da extremidade menos; os dois tipos sao chamados 
de proteinas motoras direcionadas para a extremidade mais 
e proteinas motoras direcionadas para a extremidade menos, 
respectivamente. Considerando o que voce sabe sobre movi- 
mento de cromossomos e mudanęas no fuso durante a anafa¬ 
se, preveja qual tipo de proteina motora estaria presente em 
(a) microtubulos do cinetocoro e (b) microtubulos nao perten- 
centes ao cinetocoro. 

13. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

A continuidade da vida baseia-se na informaęao hereditaria na 
forma de DNA. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), expli- 
que como o processo da mitose divide igualmente as cópias exa- 
tas dessa informaęao hereditaria na produęao de celulas-filhas 
identicas. 

14. 



Nesta fotomicrografia estao apresentadas duas celulas de 
cancer HeLa que acabaram de concluir a citocinese. Explique 
como a diyisao celular de celulas cancerigenas como estas e 
desregulada. Que alteraęóes geneticas ou outras mudanęas 
podem fazer essas celulas escaparem da regulaęao normal do 
ciclo celular? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 






GENETICA 


UMA ENTREVISTA COM 

Charles Rotini 

Charles Rotini nasceu na Nigeria e recebeu o 
bacharelado em bioąuimica pela University of 
Benin. Fez pós-graduaęao em Administraęao 
em Cuidados com a Saude na University of 
Mississippi e em Saude Publica pela University 
of Alabama. Como professor de medicina 
da Loyola University (Chicago) e da Howard 
University, o Dr. Rotini centralizou suas pes- 
ąuisas nas disparidades na saude das popula¬ 
ęóes africanas. Hoje ele e o diretor do Centro 
para Pesąuisas em Genómica e Saude Global 
nos National Institutes of Health. 

Como voce se interessou por saude publica? 

Após chegar ao Mississippi para a pós-graduaęao em bioąui- 
mica, fiąuei sabendo que os afro-americanos da comunidade 
local eram desproporcionalmente afetados pela hipertensao 
(pressao sanguinea elevada), diabetes e obesidade. Fiąuei me 
perguntando por que isso acontecia. Foi ąuando me interes- 
sei por saude publica e me candidatei ao estudo da epide¬ 
miologia na University of Alabama. Epidemiologia e o ramo 
da medicina que estuda as doenęas em mvel populacional. 
A pesąuisa em epidemiologia auxilia a determinar os fatores 
de risco para diversas doenęas e pode influenciar as politicas 
de saude publica. Nesse momento me dei conta que iria dedi- 
car minha carreira a investigaęao das disparidades da saude 
mundial. 

Minha carreira de pesąuisador baseou-se em algumas 
perguntas fundamentais: por que um grupo de pessoas e des¬ 
proporcionalmente afeta- 
do por multiplas doenęas 
Nossa capacidade <ł ue envolvem muitas rotas 

metabólicas? Por exemplo, 
dG investigar todo O uma pessoa com diabetes 

genoma de uma só tende a ter hipertensa °’ 

vez, em um grandę brepeso e tambem pode 

, . . . apresentar niveis lipidicos 

numero de indmduos, sanguine0 s e funęao renal 

alca a biologia a um anormais. Por que ocorre 

essa gama de doenęas me- 

novo patamar. tabólicas? 


Como voce se envolveu com genetica 
e genómica? 

Um dia vi um anuncio da Loyola University, 
procurando um professor assistente para in- 
yestigar por que encontramos diferentes dis- 
tribuięóes de doenęas em diferentes popula- 
ęóes com ancestrais africanos. Disse a mim 
mesmo “Este anuncio foi feito para mim” e 
consegui o emprego. Meu mentor, Richard S. 
Cooper, recebeu auxilio financeiro para inves- 
tigar a distribuięao da hipertensao em popula- 
ęóes selecionadas na Africa, Caribe e Estados 
Unidos. No primeiro estudo, yerificamos que 
a prevalencia de hipertensao aumenta do oeste da Africa ru- 
ral em direęao aos centros urbanos para as naęóes de negros 
do caribe ate Maywood em Ilinois. Fomos capazes de explicar 
grandę parte do aumento obseryado por diferenęas em fatores 
como ingestao de sal, atividade fisica e peso. Entretanto, nao 
fomos capazes de explicar tudo. Sabiamos que os indmduos 
compartilham ancestrais relativamente recentes, mas tern 
uma contribuięao genetica variavel das populaęóes parentais 
africanas e europeias. (Por exemplo, os afro-americanos tern, 
em media, cerca de 20% do seu DNA provenientes da Europa.) 
Esse fato nos levou a acreditar que precisamos incorporar a ge¬ 
netica em nossa tentativa de explicar a yariabilidade residual. 

Hoje, usamos a genómica como rotina. Eu posso sequen- 
ciar todos os genes dos participantes de um estudo. Sinto-me 
como uma crianęa em uma loja de doces. Nossa capacidade 
de inyestigar todo o genoma de uma só vez, em um grandę 
numero de indmduos, alęa a biologia a um novo patamar. 

Qual e o papel da genetica na medicina personalizada? 

Uma coisa que a genómica esta nos ensinando e que doen¬ 
ęas como hipertensao, diabetes ou cancer podem ser muito 
diferentes do ponto de vista molecular de pessoa para pessoa. 
A possibilidade de usar a genetica para subclassificar essas 
doenęas permitira tratar os indmduos com farmacos especifi- 
cos que irao auxilia-los. 

No meu centro aqui nos NIH, estamos estudando a varia- 
ęao de importantes enzimas no metabolismo de farmacos em 
indmduos de varias populaęóes. Usando um novo chip que 
analisa os genes para essas enzimas, estamos inyestigando 19 
populaęóes mundiais. Vimos que pessoas podem pertencer a 
um mesmo grupo etnico e mesmo assim apresentar respostas 
diferentes a um mesmo farmaco devido a yariaęao individual. 
Esses dado mostram que devemos ser cautelosos ao estabele- 
cer determinados rótulos como “negros”, “africanos” ou “euro- 
peus” para a prescrięao de farmacos ao nivel indiyidual. 







Variaęóes de um tema 

T odos sabem que a prole se assemelha mais com os pais do que com indi- 
yfduos sem parentesco. Ao analisar os membros da familia mostrada na 
Figura 13.1, voce pode reconhecer algumas caracteristicas semelhantes entre 
eles. A transmissao de traęos de uma geraęao para a seguinte se chama heranęa 
ou hereditariedade (do latim, heres, herdeiro). Entretanto, filhos e filhas nao 
sao cópias identicas de pais ou de irmaos. Junto com a semelhanęa herdada, 
existe tambem yariaęao. Todavia, que mecanismos biológicos levam a seme¬ 
lhanęa hereditaria e a yariaęao que chamamos de “semelhanęa familiar” como 
vemos na fotografia acima? A resposta a essa pergunta intrigou os biólogos ate 
o desenvolvimento da genetica no seculo XX. 

Genetica e o estudo cientifico da heranęa e da yariaęao hereditaria. 
Nesta unidade, aprenderemos sobre genetica em diferentes niveis, a partir 
dos organismos ate as celulas e destas ate as moleculas. Comeęaremos nosso 
estudo de genetica neste capitulo examinando como os cromossomos pas- 
sam dos pais para os descendentes em organismos que se reproduzem se- 
xuadamente. Os processos da meiose (tipo especial de divisao celular) e da 
fertilizaęao (fusao do espermatozoide e óvulo, como mostra a fotografia a 
esquerda) mantem a contagem de cromossomos em uma especie durante o 
ciclo de vida sexuada. Descreveremos os mecanismos celulares de meiose e 
como esse processo difere da mitose. Finalmente, consideraremos como a 
meiose e a fertilizaęao contribuem para a yariaęao genetica, como a yariaęao 
mostrada na Figura 13.1. 


* 


Meioseje^Ciclos de 

*!W8yęexfiada 


** ? i 


A prole adquire os genes 
dos pais por heranęa cro- 
mossomal 


A fertilizaęao e a meiose se 
alternam durante os ciclos 
de vida sexuada 


13.3 A meiose reduz o numero 
de conjuntos de cromosso¬ 
mos de diploide para ha- 
ploide 

A yariaęao genetica pro- 
duzida nos ciclos de vida 
sexuada contribui para a 
evoluęao 


▲ Figura 13.1 Como se explica a semelhanęa familiar? 
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CONCEITO 3.1 

A prole adquire os genes dos pais por 
heranęa cromossomal 

Os amigos da familia podem dizer que voce tem as sardas 
de sua mae ou os olhos de seu pai. Entretanto, os pais nao 
dao, em qualquer sentido literał, aos seus filhos, as sardas, 
os olhos, o cabelo ou qualquer outra caracteristica. Entao, 
o que e herdado realmente? 

Heranęa de genes 

Os pais doam aos seus descendentes as informaęóes co- 
dificadas na forma de unidades hereditarias chamadas de 
genes. Os genes que herdamos de nossa mae e de nosso pai 
sao a nossa ligaęao genetica com eles, e eles sao responsa- 
veis pelas semelhanęas na familia, como a cor dos olhos ou 
as sardas. Nossos genes programam os traęos especificos 
que surgem a medida que nos desenvolvemos de óvulo fer- 
tilizado ate a idade adulta. 

O programa genetico esta escrito na linguagem de 
DNA, polimero de quatro diferentes nucleotideos que 
aprendemos nos Conceitos 1.1 e 5.5. A informaęao herdada 
e passada em forma de sequencia especifica de nucleotideos 
de DNA de cada gene, da mesma forma que a informaęao 
impressa e comunicada por meio de sequencias significati- 
vas de letras. Em ambos os casos, a linguagem e simbólica. 
Assim como seu cerebro traduz a palavra maęa na imagem 
mental de urna fruta, as celulas traduzem os genes em sar¬ 
das e outras caracteristicas. A maioria dos genes programa 
as celulas para sintetizar enzimas especificas e outras pro- 
teinas, cuja aęao cumulativa produz os traęos herdados de 
um organismo. A programaęao dessas caracteristicas na 
forma de DNA e um dos temas unificadores da biologia. 

A transmissao dos traęos hereditarios tem a sua base 
molecular na exata duplicaęao do DNA, que produz cópias 
de genes que podem ser passadas de pais para filhos. Em ani- 
mais e plantas, celulas reprodutoras chamadas de gametas 
sao os veiculos que transmitem os genes de urna geraęao 
para a seguinte. Durante a fertilizaęao, gametas masculinos 
e femininos (espermatozoides e óvulos) unem-se, passando 
entao os genes de ambos os pais para a sua prole. 

Exceto para pequenas quantidades de DNA das mito- 
cóndrias e dos cloroplastos, o DNA da celula eucariótica 
esta empacotado em cromossomos dentro do nucleo. Toda 
especie viva tem um numero de cromossomos caracteris- 
tico. Por exemplo, seres humanos possuem 46 cromos¬ 
somos em suas celulas somaticas, isto e, todas as celu¬ 
las do corpo exceto os gametas e seus precursores. Cada 
cromossomo consiste em urna unica longa molecula de 
DNA enrolada de forma elaborada em associaęao com va- 
rias proteinas. Um cromossomo inclui de varias centenas 
a alguns milhares de genes, cada um com urna sequencia 
especifica de nucleotideos na molecula de DNA. A locali- 
zaęao especifica de um gene ao longo do comprimento do 
cromossomo e chamada de locus do gene (plural, loci; do 
latim, significando “lugar”). Nossa carga genetica consiste 


nos genes e outros DNA que constituem os cromossomos 
que herdamos de nossos pais. 

Comparaęao entre reproduęao assexuada e sexuada 

Apenas os organismos que se reproduzem assexuadamen- 
te produzem proles que sao cópias exatas de si mesmos. Na 
reproduęao assexuada, apenas um individuo e o parental 
e passa as cópias de todos os seus genes para a sua prole. 
Por exemplo, organismos unicelulares eucarióticos podem 
se reproduzir assexuadamente por divisao celular mitótica, 
na qual o DNA e copiado e distribuido igualmente para as 
duas celulas-filhas. Os genomas da prole sao praticamen- 
te cópias exatas do genoma parental Alguns organismos 
multicelulares tambem sao capazes de se reproduzirem 
assexuadamente (Figura 13.2). Devido as celulas da prole 
serem derivadas da mitose das celulas parentais, a maxima 
“tal pai, tal filho” e seguida a risca: a prole em geral e gene- 
ticamente identica ao progenitor. Um individuo que se re- 
produz assexuadamente da origem a um clone, um grupo 
de individuos geneticamente identicos. As diferenęas ge- 
neticas ocasionalmente surgem em organismos de repro¬ 
duęao assexuada, como o resultado de mudanęas no DNA 
chamadas de mutaęóes, a serem discutidas no Capitulo 17. 

Na reproduęao sexuada, os pais dao origem a urna 
prole com combinaęóes unicas de genes herdados dos dois 
pais. Em contrapartida a um clone, a prole de reproduęao 
sexuada varia geneticamente em relaęao aos irmaos e a 
ambos os pais: sao yariaęóes de um tema comum de se- 
melhanęa familiar, nao replicas exatas. A yariaęao geneti¬ 
ca como a mostrada na Figura 13.1 e urna consequencia 
importante da reproduęao sexuada. Quais mecanismos 
geram essa yariaęao genetica? A chave e o comportamento 
dos cromossomos durante o ciclo de vida sexuada. 


(a) Hidra (b) Sequoias 

A Figura 13.2 Reproduęao assexuada em dois organismos 
multicelulares. (a) Esse animal relativamente simples, a hidra, re- 
produz-se por brotamento. 0 broto, uma massa localizada de celu¬ 
las se dividindo por mitose, gera uma pequena hidra, que se separa 
de seu pai (MO), (b) Cada arvore neste cfrculo de sequoias cresceu 
a partir de uma unica arvore parental, cujo tronco se encontra no 
meio desse circulo. 
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REYISAO DO CONCEITO 13.1 


T Figura 13.3 


Metodo de pesquisa 


1 Com base nos conhecimentos a res- 

peito da expressao genica, explique como os traęos paren- 
tais (como cor de cabelo) sao transmitidos para a prole? 
(Ver Conceito 5.5.) 


2 . 

3. 


Explique como os organismos de reproduęao assexuada pro- 
duzem proles geneticamente identicas entre si e aos pais. 


roiH Urna horticultora plantadora de orqufdeas esta 
tentando obter urna planta com urna combinaęao unica de 
traęos desejaveis. Depois de muitos anos, ela enfim obtem 
sucesso. Para produzir mais plantas como essa, ela deve 
cruzar ou clonar? Por que? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 1 3.2 

A fertilizacao e a meiose se alternam durante 
os ciclos de vida sexuada 

Um ciclo de vida e uma seąuencia de estagios de geraęao 
a geraęao na historia reprodutiva de um organismo, desde 
a concepęao ate a produęao da própria prole. Nesta seęao, 
usamos o ser humano como exemplo para acompanhar o 
comportamento de cromossomos ao longo dos ciclos de 
vida sexuada. Iniciamos considerando a contagem de cro¬ 
mossomos nas celulas humanas somaticas e gametas; ire- 
mos, entao, explorar como o comportamento de cromos¬ 
somos se relaciona com o ciclo de vida humano e outros 
tipos de ciclo de vida sexuada. 

Conjuntos de cromossomos em celulas humanas 

Nos seres humanos, cada celula somatica tern 46 cromos¬ 
somos. Durante a mitose, os cromossomos se tornam con- 
densados o suficiente para serem yisualizados em um mi- 
croscópio óptico. Os cromossomos diferem em tamanho, 
na posięao de seus centrómeros e no padrao de bandas co- 
loridas produzidas por certas coloraęóes; por isso, podem 
ser diferenciados entre si pelo exame microscópico ąuando 
suficientemente condensados. 

Uma analise cuidadosa de uma micrografia dos 46 cro¬ 
mossomos humanos de uma unica celula em mitose revela 
que existem dois cromossomos de cada um dos 23 tipos. 
Isso se torna claro ąuando as imagens dos cromossomos 
sao arranjadas em pares, iniciando com os cromossomos 
mais longos. A ordem resultante mostrada e chamada de 
cariótipo (Figura 13.3). Os dois cromossomos que com- 
póem um par tern o mesmo tamanho, a mesma posięao 
do centrómero e o mesmo padrao de coloraęao. Esses sao 
chamados de cromossomos homólogos, ou homólogos. 
Ambos os cromossomos de cada par carregam genes que 
controlam as mesmas caracteristicas herdadas. Por exem- 
plo, se um gene para cor dos olhos esta situado em um 
locus especifico em certo cromossomo, entao o homólogo 
desse cromossomo tambem tera um gene especificando a 
cor dos olhos no locus equivalente. 


Preparando um cariótipo 

Aplicaęao Um cariótipo e a exibięao de cromossomos con¬ 
densados arranjados em pares. Cariotipagem pode ser utilizada 
para triagem de numeros anormais de cromossomos ou cromos¬ 
somos defeituosos associados a certos disturbios congenitos, 
como a sindrome de Down. 



Tecnica Os cariótipos sao preparados de celulas somaticas iso- 
ladas, tratadas com um ativo para estimular mitose e, entao, 
cultivadas por diversos dias. As celulas interrompidas na meta- 
fase sao coradas e visualizadas com um microscópio equipado 
com camera digital. Uma fotografia do cromossomo e mostrada 
no monitor do computador, e as imagens dos cromossomos sao 
arranjadas em pares de acordo com seu tamanho e forma. 


Par de cromossomos 
homólogos duplicados 
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Resultados Este cariótipo mostra os cromossomos de um in- 
dividuo normal do sexo masculino, colorido digitalmente para 
enfatizar seu padrao de bandeamento. O tamanho do cromos¬ 
somo, a posięao do centrómero e o padrao de coloraęao das 
bandas ajudam a identificar cromossomos especificos. Ainda 
que dificil de diferenciar em um cariótipo, cada cromossomo 
em metafase consiste em duas cromatides-irmas fortemente 
ligadas (ver o diagrama do par de cromossomos homólogos 
duplicados). 
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Os dois cromossomos diferentes designados como X 
e Y sao uma importante exceęao para o padrao geral de 
cromossomos homólogos nas celulas somaticas humanas. 
Seres humanos do sexo feminino tern um par homólogo 
de cromossomos X (XX), porem os do sexo masculino tern 
um cromossomo X e o outro Y (XY). Apenas peąuenas 
partes do X e do Y sao homólogos. A maioria dos genes 
carregados no cromossomo X nao tern homólogo no pe- 
ąueno Y, e o cromossomo Y tern genes ausentes no X. Por 
eles determinarem o sexo do indmduo, os cromossomos 
X e Y sao chamados de cromossomos sexuais. Os outros 
cromossomos sao chamados de autossomos. 

A ocorrencia de pares homólogos de cromossomos 
em cada celula somatica humana e conseąuencia da nos- 
sa origem sexuada. Herdamos um cromossomo de cada 
par de cada um dos pais. Assim, os 46 cromossomos nas 
nossas celulas somaticas sao, na verdade, dois conjuntos de 
23 cromossomos - um conjunto materno (da nossa mae) e 
um conjunto paterno (do nosso pai). O numero de cromos¬ 
somos em um unico conjunto e representado por n. Qual- 
quer celula com dois conjuntos de cromossomos, chamada 
de celula diploide, tern um numero diploide de cromosso¬ 
mos, abreviado 2n. Para seres humanos, o numero diploi¬ 
de e 46 ( 2n = 46), o numero de cromossomos nas nossas 
celulas somaticas. Em uma celula em que ocorreu sintese 
de DNA, todos os cromossomos estao duplicados; entao, 
cada um consiste em duas cromatides-irmas identicas, as- 
sociadas fortemente ao centrómero e ao longo dos braęos. 
(Mesmo que os cromossomos estejam duplicados, ainda 
considera-se a celula diploide {2n) porque ela tern apenas 
dois conjuntos de informaęao.) A Figura 13.4 ajuda a es- 
clarecer os diversos termos que utilizamos na descrięao 
dos cromossomos duplicados em uma celula diploide. 


Legenda 

Conjunto de cromossomos 
maternos (n = 3) 

Conjunto de cromossomos 
paternos (n = 3) 




Cromatides-irmas 
de um cromossomo 
duplicado 


Duas cromatides 
nao irmas em 
um par homólogo 


Par de cromossomos 
homólogos (um de 
cada conjunto) 


▲ Figura 13.4 Descrevendo os cromossomos. Uma celula de 
um organismo com numero diploide 6 (2 n = 6) e ilustrada aqui e 
segue duplicaęao e condensaęao dos cromossomos. Cada um dos seis 
cromossomos duplicados consiste em duas cromatides-irmas forte¬ 
mente associadas ao longo de seu comprimento. Cada par homólogo 
e composto de um cromossomo do conjunto materno (em vermelho) 
e outro do conjunto paterno (em azul). Cada conjunto nesse exem- 
plo e constituido por tres cromossomos (grandes, medios e curtos). 
Juntas, uma cromatide materna e uma cromatide paterna de um par 
de cromossomos homólogos sao chamadas de cromatides nao irmas. 

Q Quantos conjuntos cromossómicos estao presentes neste dia- 
grama? Quanto pares de cromossomos homólogos estao presentes? 


Ao contrario das celulas somaticas, os gametas contem 
um unico conjunto de cromossomos. Essas celulas sao cha¬ 
madas de celulas haploides, e cada uma tern um numero 
haploide {n) de cromossomos. Para os seres humanos, o 
numero haploide e 23 (n = 23). O conjunto de 23 consiste 
em 22 autossomos mais um unico cromossomo sexual. Um 
óvulo nao fertilizado contem um cromossomo X, mas um 
espermatozoide pode conter um cromossomo X ou Y. 

Cada especie com reproduęao sexuada tern um nu¬ 
mero diploide e um numero haploide caracteristico. Por 
exemplo, a mosca-das-frutas, Drosophila melanogaster, 
tern numero diploide {2ń) de 8 e numero haploide (; n ) de 4, 
e em caes 2n e78 e n e 39. Agora, vamos considerar o com- 
portamento dos cromossomos durante os ciclos de vida se- 
xuada. Iremos usar o ciclo de vida humano como exemplo. 


Comportamento dos conjuntos de cromossomos 
no ciclo de vida humano 

O ciclo de vida humano inicia quando um espermatozoide 
haploide do pai se fusiona com o óvulo haploide da mae 
(Figura 13.5). Essa uniao de gametas, culminando com a 
fusao de seus nucleos, e chamada de fertilizaęao. O óvulo 
fertilizado resultante, ou zigoto, e diploide, pois tern dois 


Legenda Gametas haploides (n = 23) 



Adultos multicelulares 
diploides (2 n = 46) 


▲ Figura 13.5 O ciclo de vida humano. Em cada geraęao, o 
numero de conjuntos de cromossomos duplica na fertilizaęao, mas 
e reduzido pela metade durante a meiose. Para os seres humanos, 
o numero de cromossomos em uma celula haploide e de 23, corres- 
pondente a um conjunto (n = 23); o numero de cromossomos em 
um zigoto diploide e em todas as celulas somaticas que se desenvol- 
vem a partir dele e de 46, correspondente a dois conjuntos (n = 46). 


Esta figura introduz o código colorido utilizado em outros ciclos de 
vida ao longo deste livro. As setas azuis destacam os estagios haploi¬ 
des do ciclo de vida e as setas beges destacam os estagios diploides. 
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conjuntos de cromossomos haploides cujos genes repre- 
sentam as linhagens materna e paterna. A medida que um 
ser humano se desenvolve e alcanęa maturaęao sexual, as 
mitoses do zigoto e das celulas descendentes geram todas 
as celulas somaticas do corpo. Ambos os conjuntos de cro¬ 
mossomos no zigoto e todos os genes que eles carregam 
sao passados com precisao para as celulas somaticas. 

As unicas celulas humanas nao produzidas por mitose 
sao os gametas, que se desenvolvem a partir de celulas es- 
pecializadas chamadas de celulas germinativas nas gónadas 
- ovarios nas mulheres e testiculos nos homens. Imagine o 
que aconteceria se os gametas humanos fossem produzidos 
por mitose: eles seriam diploides como as celulas somati¬ 
cas. Na etapa seguinte de fertilizaęao, quando dois gametas 
se fusionam, o numero normal de cromossomos de 46 se 
multiplicaria para 92, e a cada geraęao posterior duplicaria o 
numero de cromossomos mais urna vez. Isso nao acontece, 
porque em organismos que se reproduzem sexuadamente 
os gametas sao formados por um tipo modificado de divi- 
sao celular, chamada de meiose. Esse tipo de divisao celular 
reduz o numero de conjuntos de cromossomos de dois para 
um nos gametas, contrabalanęando a duplicaęao que ocor- 
re na fertilizaęao. Em animais, a meiose ocorre apenas nos 
ovarios e nos testiculos. Como resultado da meiose, cada es- 
permatozoide e cada óvulo humano sao haploides (n =23). 
A fertilizaęao repóe a condięao de diploide combinando 
dois conjuntos haploides de cromossomos, e o ciclo de vida 
humano e repetido, geraęao após geraęao (ver Figura 13.5). 

Em geral, as etapas do ciclo de vida humano sao tipicas 
de muitos animais que se reproduzem sexuadamente. De 
fato, os processos de fertilizaęao e meiose sao caracteris- 
ticas exclusivas da reproduęao sexuada em plantas, assim 
como em animais. A fertilizaęao e a meiose alternam nos 
ciclos de vida sexuada, mantendo sempre constante o nu¬ 
mero de cromossomos em cada especie de urna geraęao 
para a próxima. 


A variedade dos ciclos de vida sexuada 

Embora a alternancia entre a meiose e a fertilizaęao seja 
comum a todos os organismos que se reproduzem sexua- 
damente, o tempo desses dois eventos nos ciclos de vida 
varia, dependendo da especie. Essas variaęóes podem ser 
agrupadas em tres principais tipos de ciclos de vida. No 
tipo que ocorre em seres humanos e na maioria dos ou- 
tros animais, os gametas sao as unicas celulas haploides 
(Figura 13.6a). A meiose ocorre nas celulas germinativas 
durante a formaęao dos gametas, que nao sofrem mais di- 
visao celular ate a fertilizaęao. Após a fertilizaęao, o zigoto 
diploide se divide por mitose, produzindo um organismo 
multicelular diploide 

As plantas e algumas especies de algas exibem um 
segundo tipo de ciclo de vida chamado de alternancia de 
geraęóes (Figura 13.6b). Esse tipo inclui estagios multi- 
celulares tanto diploides quanto haploides. O estagio di¬ 
ploide multicelular e chamado de esporófito. A meiose no 
esporófito produz celulas haploides chamadas de esporos. 
Diferente de um gameta, um esporo haploide nao se fusio- 
na com outra celula, mas se divide mitoticamente, gerando 
um estagio haploide multicelular chamado de gametófito. 
As celulas do gametófito dao origem aos gametas por mi¬ 
tose. A fusao de dois gametas haploides na fertilizaęao re- 
sulta em um zigoto diploide, que se desenvolve na geraęao 
de esporófito seguinte. No entanto, neste tipo de ciclo de 
vida, a geraęao de esporófito produz um gametófito como 
prole, e a geraęao do gametófito produz a próxima geraęao 
de esporófito (Figura 13.6b). Claramente, o termo alter¬ 
nancia de geraęóes e um nome adequado para esse tipo de 
ciclo de vida. 

Um terceiro tipo de ciclo de vida ocorre na maioria 
dos fungos e alguns protistas, incluindo algumas algas 
(Figura 13.6c). Depois dos gametas se fusionarem e for- 
marem um zigoto diploide, a meiose ocorre sem o desen- 
volvimento de prole multicelular diploide. A meiose nao 


Legenda 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


© 


Gametas 


© 



MEIOSE 


FERTILIZAęAO 



Organismo multi- Organismo multicelular 



(a) Animais 


(b) Plantas e algumas algas 


(c) Maioria dos fungos e alguns protistas 


A Figura 13.6 Tres tipos de ciclos de vida sexuada. Uma caracteristica comum nos tres tipos e a alternancia da meiose e da fertili¬ 
zaęao, eventos essenciais que contribuem para a variaęao genetica da prole. Os ciclos diferem no tempo nesses dois eventos importantes. 
















BIOLOGIA DE CAMPBELL 257 


produz gametas, mas sim celulas haploides que, entao, se 
dividem por mitose e dao origem tanto a descendentes 
unicelulares ąuanto a um organismo adulto multicelular 
haploide. Posteriormente, o organismo haploide realiza 
mais mitoses, produzindo as celulas que se desenvolvem 
em gametas. O unico estagio diploide encontrado nessas 
especies e o zigoto unicelular. 

Observe que tanto as celulas haploides ąuanto as di- 
ploides podem se dividir por mitose, dependendo do tipo 
de ciclo de vida. Apenas as celulas diploides, entretanto, 
podem sofrer meiose, porque as celulas haploides tern um 
conjunto unico de cromossomos que nao pode ser mais 
reduzido. Apesar de os tres tipos de ciclo de vida sexuada 
apresentarem diferenęas quanto ao tempo de meiose e fer- 
tilizaęao, eles compartilham um resultado fundamental: 
yariaęao genetica entre a prole. 


REVISAO DO CONCEITO 13.2 


Na Figura 13.4, quantas moleculas de 
DNA (dupla-helice) estao presentes (ver Figura 12.5)? Qual 
e o numero haploide desta celula? 0 conjunto cromossómi- 
co e haploide ou diploide? 


2 . 

3. 


Quantos pares de cromossomos estao presentes no cariótipo 
apresentado na Figura 13.3? Quantos conjuntos? 


IB3W Um determinado eucarioto vive como um orga¬ 
nismo unicelular, mas durante um estresse ambiental, essas 
celulas produzem gametas. Os gametas se fusionam e o zi¬ 
goto resultante sofre meiose, gerando novas celulas unicas. 
Que tipo de organismo poderia ser este? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 3.3 

A meiose reduz o numero de conjuntos de 
cromossomos de diploide para haploide 

Muitos dos passos da meiose se assemelham aos passos 
correspondentes da mitose. A meiose, assim como a mito¬ 
se, e precedida pela duplicaęao dos cromossomos. Entre¬ 
tanto, essa unica duplicaęao e seguida por nao urna, mas 
duas divisóes celulares consecutivas, chamadas de meio¬ 
se I e meiose II. Essas duas divisóes resultam em quatro 
celulas-filhas (em vez de duas celulas-filhas como na mito¬ 
se), cada urna apenas com a metade dos cromossomos da 
celula parental. 


Os estagios da meiose 

Urna visao geral da meiose na Figura 13.7 mostra que 
ambos os membros de um simples par de cromossomos 
homólogos em urna celula diploide sao duplicados, e suas 
cópias sao distribuidas em quatro celulas-filhas haploides. 
Tenha em mente que as cromatides-irmas sao duas cópias 
de um cromossomo, associadas ao longo de seu compri- 
mento; essa associaęao e chamada de coesao das croma - 
tides-irmas. Juntas, essas cromatides-irmas formam um 



▲ Figura 13.7 Visao geral de meiose: de que modo a meio¬ 
se reduz o numero de cromossomos. Depois dos cromossomos 
se duplicarem na interfase, as celulas diploides se dividem duas ve- 
zes, originando quatro celulas-filhas haploides. Esta visao geral ilus- 
tra apenas um par de cromossomos homólogos, que para fins de 
simplicidade estao desenhados em estado completamente conden- 
sado (em geral, eles nao estariam condensados durante a interfase). 


DESENHE 


Redesenhe as celulas desta figura utilizando um DNA 


simples de dupla-helice para representar cada molecula de DNA. 


cromossomo duplicado (ver Figura 13.4). Em contrapar- 
tida, os dois cromossomos de um par homólogo sao cro¬ 
mossomos individuais herdados de pais diferentes. Homó- 
logos parecem iguais sob o microscópio, mas podem ter 
diferentes yersóes de genes, chamados de alelos, em loci 
correspondentes. Os homólogos nao estao associados en¬ 
tre si, exceto durante a meiose. 

A Figura 13.8 descreve em detalhes os estagios das 
duas divisóes da meiose para urna celula animal cujo nu¬ 
mero diploide e seis. Estude a Figura 13.8 com atenęao an- 
tes de seguir. 
























▼ Figura 13.8 


a divisao meiótica de uma celula animal 


MEIOSE I: Separa os cromossomos homólogos 

Prófase I 


Metafase I 


Anafase I 


Telófase I 
e citocinese 


Centrossomo 
(com par de centriolos) 


Cromatides-irmas 
permanecem ligadas 


Centrómero 
com cinetocoro 


Płaca 

metafasica 




Cromossomos 

homólogos 


Cromossomos homólogos 
duplicados (vermelho e 
azul) segmentos pareados 
e trocados, 2n = 6 neste 
exemplo 


Cromossomas 
homólogos se 
separam 

Cada par de cromossomos 
homólogos se separa 


Cromossomos se alinham 
por pares homólogos 



Duas celulas haploides 
sao formadas; cada 
cromossomo ainda 
consiste em duas 
cromatides-irmas 


Prófase I 


Metafase I 


Anafase I 


Telófase I e citocinese 


• Assim como na mitose, ocor- 
re o movimento do centros¬ 
somo, a formaęao do fuso e a 
ąuebra do envelope nuclear. 
Os cromossomos comeęam 
a se condensar progressiva- 
mente por toda a prófase I. 

• No inicio da prófase I, antes 
do estagio apresentado aci- 
ma, cada cromossomo pareia 
com seu homólogo, alinhan- 
do gene com gene, e ocorre o 
Crossing over. As moleculas 
de DNA das cromatides nao 
irmas sao ąuebradas (por pro- 
teinas) e reunidas umas com 
as outras. 

• No estagio apresentado acima, 
cada par homólogo tern uma 
ou mais regióes em X deno- 
minadas de quiasmas, pontos 
em que ocorre o Crossing over. 

• No finał da prófase I (após o 
estagio mostrado), os micro- 
tubulos de um polo ou do ou- 
tro se ligam aos dois cinetoco- 
ros, um em cada centrómero 
de cada homólogo. (Os dois 
cinetocoros de um homólogo, 
ainda nao esta visivel acima, 
atuam como um unico cine¬ 
tocoro.) Os pares homólogos 
entao se movem na direęao do 
piano da płaca metafasica. 


Os pares de cromossomos 
homólogos estao agora ar- 
ranjados na płaca metafasi¬ 
ca, com um cromossomo em 
cada par direcionado para 
cada polo. 

Ambas as cromatides de um 
homólogo sao ligadas aos 
microtubulos do cinetocoro 
de um polo; aąuelas do outro 
homólogo sao ligadas aos mi¬ 
crotubulos do polo oposto. 


A ąuebra das proteinas res- 
ponsaveis pela coesao das 
cromatides-irmas ao longo 
dos braęos da cromatide per- 
mite que os homólogos se se- 
parem. 

Os homólogos se movem em 
direęao a polos opostos, guia- 
dos pelas fibras dos fusos. 

A coesao das cromatides- 
-irmas permanece no centró¬ 
mero; com isso, as cromatides 
se movimentam como uma 
unidade em direęao ao mes- 
mo polo. 


No inicio da telófase I, cada 
metade da celula tern um 
conjunto haploide completo 
de cromossomos duplicados. 
Cada cromossomo e compos- 
to de duas cromatides-irmas; 
uma ou ambas as cromatides 
incluem regióes de DNA de 
cromatides nao irmas. 

A citocinese (diyisao do ci- 
toplasma) geralmente ocorre 
simultaneamente com a teló¬ 
fase I, formando duas celulas- 
-filhas haploides. 

Em celulas animais, um sulco 
de clivagem se forma. (Nas 
celulas vegetais, forma-se a 
płaca celular.) 

Em algumas especies, os cro¬ 
mossomos descondensam e 
o enyelope nuclear se forma 
novamente. 

Nenhuma duplicaęao ocorre 
entre meiose I e meiose II. 
















MEIOSE II: Separa os cromossomos homólogos 

Prófase II 

1 

Metafase II 


Anafase II 


Telófase II 
e citocinese 







Durante outro ciclo da divisao celular, as cromatides-irmas finalmente 
se separam; resultando em quatro celulas-filhas haploides, contendo 
cromossomos nao duplicados. 



Cromatides-irmas 


Celulas-filhas haploides 
se formam 



Prófase II Metafase II Anafase II Telófase II e citocinese 

O nucleo se forma, os cromos¬ 
somos comeęam se descon- 
densar e a citocinese ocorre. 

A divisao meiótica de urna 
celula parental produz ąuatro 
celulas-filhas, cada urna com 
um conjunto haploide de cro¬ 
mossomos (nao duplicados). 
Cada urna das ąuatro celulas- 
-filhas e geneticamente dis- 
tinta urna das outras e da ce¬ 
lula parental. 


Observe a Figura 12.7 e imagine as duas 
celulas-filhas sofrendo outro ciclo de mitose, dando origem a gua- 
tro celulas. Compare o numero de cromossomos de cada urna das 
guatro celulas após a mitose, como numero em cada celula da 
Figura 13.8 após a meiose. Que aspecto da meiose explica essa di- 
ferenęa, embora a meiose tambem inclua duas divisóes celulares? 


• As fibras do fuso se formam. 

• No finał da prófase II (nao 
mostrado aqui), os cromos¬ 
somos, cada um ainda com- 
posto de duas cromatides 
associadas ao centrómero, 
movimentam-se em direęao a 
płaca metafasica II. 


Os cromossomos estao posi- 
cionados na płaca metafasica, 
como na mitose. 

Devido ao intercruzamento 
na meiose I, as duas croma¬ 
tides-irmas de cada cromos- 
somo nao sao geneticamente 
identicas. 

Os cinetocoros das cromati¬ 
des-irmas estao ligados aos 
microtubulos estendidos dos 
polos opostos. 


• A ąuebra das proteinas que 
mantem as cromatides-irmas 
juntas ao centrómero per- 
mite que as cromatides se 
separem. As cromatides se 
movem em direęao aos polos 
opostos como cromossomos 
indiyiduais. 
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Crossing overe sinapse durante a Prófase I 

A prófase I da meiose e um periodo de intensa atividade. A 
celula apresentada na Figura 13.8, em prófase I, encontra- 
-se em uma etapa relativamente tardia da prófase I, quan- 
do o pareamento dos cromossomos homólogos, o Crossing 
over e a condensaęao cromossómica ja havia ocorrido. A 
seąuencia de eventos que ocorrem ate essa etapa esta apre¬ 
sentada em detalhes na Figura 13.9. 

Após a interfase, os cromossomos ja foram duplicados 
e as cromatides-irmas sao unidas por meio de proteinas 
denominadas coesinas. No imcio da prófase, os dois mem- 
bros do par de homólogos se associam frouxamente ao 
longo de seu comprimento. Cada gene em um homólogo 
esta precisamente alinhado com o gene correspondente no 
outro homólogo. O DNA das duas cromatides nao irmas, 
uma materna e a outra paterna, e quebrado por proteinas 
especificas precisamente nos pontos correspondentes. A 
seguir, a formaęao de uma estrutura semelhante a um zi- 
per, denominada complexo sinaptonemico, mantem os 
homólogos fortemente unidos. Durante essa associaęao, 
denominada sinapse, as quebras de DNA se aproximam 
de modo que cada extremidade se liga ao segmento corres¬ 
pondente na cromatide nao irma. Assim, a cromatide pa¬ 
terna e unida a um segmento da cromatide materna alem 
do ponto do cruzamento, e vice-versa. 

Esses pontos de Crossing over tornam-se visiveis como 
quiasmas após a dissociaęao do complexo sinaptonemico 
e a leve separaęao dos homólogos. Os homólogos ainda 
permanecem ligados porque as cromatides-irmas ainda es¬ 
tao unidas pela coesao das cromatides-irmas, mesmo que 
parte do DNA nao esteja mais ligado ao cromossomo ori- 
ginal. Pelo menos um Crossing over por cromossomo deve 
ocorrer para que o par de homólogos mantenha-se unido a 
medida que se move para a płaca metafasica na metafase I. 

Comparaęao entre mitose e meiose 

A Figura 13.10 resume as principais diferenęas entre 
meiose e mitose em celulas diploides. Basicamente, a 
meiose reduz o numero de conjuntos de cromossomos de 
dois (diploide) para um (haploide), e a mitose conserva o 
numero de conjuntos de cromossomos. Portanto, a meiose 
produz celulas que se diferenciam geneticamente das celu¬ 
las parentais e entre si, ao passo que a mitose produz celu- 
las-filhas geneticamente identicas as parentais e entre si. 

Tres eventos exclusivos da meiose ocorrem durante a 
meiose I: 

1. Sinapse e Crossing over . Durante a prófase I, os ho¬ 
mólogos duplicados pareiam e ocorre o Crossing over, 
como descrito acima. A sinapse e o Crossing over nor- 
malmente nao ocorre durante a prófase da mitose. 

2. Homólogos pareiam na płaca metafasica. Na metafa¬ 
se I da meiose, os cromossomos estao posicionados na 
płaca metafasica como pares de homólogos, em vez de 
cromossomos individuais, como na metafase da mitose. 

3. Separaęao dos homólogos. Na anafase I da meiose, 
os cromossomos duplicados de cada par de homó¬ 
logos se movem em direęao a polos opostos, mas as 



Quebras no DNA Centrómero Quebras no DNA 


Par de 

cromossomos 

homólogos 


y 

y 


Cromatides- 

-irmas 

paternas 

Cromatides- 

-irmas 

maternas 


© Após a interfase, os cromossomos foram duplicados e as 
cromatides-irmas unidas por proteinas denominadas coesinas 
(em roxo). Cada par de homólogo se associa ao longo de toda 
sua extensao. As moleculas de DNA das duas cromatides nao 
irmas sao quebradas em locais correspondentes precisos. Inicio 
da condensaęao da cromatina. 



Formaęao do 

complexo 

sinaptonemico 



© Um complexo proteico em forma de ziper, o complexo 
sinaptonemico (em verde) comeęa a se formar, ligando um 
homólogo ao outro. A condensaęao da cromatina continua. 


© A formaęao do complexo sinaptonemico e concluida e 
diz-se que os homólogos estao em sinapse. Durante a 
sinapse as quebras de DNA sao fechadas quando cada 
extremidade aberta se liga ao segmento correspondente 
da cromatide nao irma, produzindo Crossing over. 



© Após a dissociaęao do complexo sinaptonemico, os 
homólogos se distanciam levemente, mas permanece 
unidos um ao outro devido a coesao das cromatides-irmas, 
mesmo que partes do DNA nao estejam mais ligadas ao 
seu cromossomo original. Os locais dos cromossomos em 
que ocorreram os Crossing over sao apresentados como 
quiasmas. Os cromossomos continuam a condensaęao a 
medida que se movem para a płaca metafasica. 

▲ Figura 13.9 Crossing over e sinapse na prófase I: uma 
visao detalhada. Para simplificar, as quatro cromatides do par de 
homólogos apresentadas aqui estao colocadas lado a lado, mas, na 
realidade, o cromossomo azul estaria logo acima do cromossomo 
vermelho (ver a celula no topo da Figura 13.12). 
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Celula parental 

(antes da duplicaęao cromossomal) 


Quiasma (local 
do Crossing over) 


Prófase 


Cromossomo duplicado 
(duas cromatides-irmas) 


Metafase 



Anafase 
e Telófase 



% 
2 n 


Celulas-filhas 
da mitose 


Cada cromossomo 
se alinha no piano 
equatorial da 
metafase (płaca 
metafasica) 


Cromatides-irmas 
se separam durante 
a anafase 


2 n 


Par de cromossomos 
homólogos se alinha 
por pares homólogos 
na płaca metafasica 


Homólogos 
se separam 
durante 
anafase I; 
cromatides- 
-irmas perma- 
necem ligadas 
pelo centrómero 


Cromatides- 
-irmas se 
separam 
durante a 
anafase II. 



MEIOSEI 


Prófase I 

- Par de cromossomos 
homólogos unidos 
pelo quiasma e pela 
coesao das 
cromatides-irmas 


Metafase I 


Anafase I 
Telófase I 


Haploide 
n = 3 


MEIOSE II 


n n n 

Celulas-filhas da meiose II 


Propriedade Mitose (ocorre nas celulas diploides e haploides) H Meiose (ocorre apenas em celulas diploides) 


Duplicaęao do DNA Ocorre durante a interfase antes do inicio da 
mitose 

Numero de divisóes Urna, incluindo prófase, pró-metafase, metafase, 
anafase e telófase 

Sinapse dos Nao ocorre 

cromossomos 

homólogos 

Numero de celulas- Duas. Cada urna geneticamente identica a celula 
-filhas e composięao parental, com o mesmo numero cromossómico 
genetica 

Funęao no animal Permite o desenvolvimento de animais ou 
ou planta plantas (gametófito ou esporófito) multicelulares 

a partir de urn zigoto; produz celulas para 
crescimento, reparo e, em algumas especies, 
reproduęao assexuada; produz gametas nas 
plantas gametofiticas 


Ocorre durante a interfase antes do inicio da mitose I 


Duas. Cada urna incluindo prófase, metafase, anafase e telófase 


Ocorre durante a prófase I juntamente com o Crossing oi/er entre as 
cromatides nao irmas; o quiasma resultante une os pares devido a 
coesao das cromatides-irmas 

Quatro, cada urna haploide (n); geneticamente diferente das celulas 
parentais e entre si 

Produz gametas (em animais) ou esporos (em plantas esporofiticas); 
reduz o numero de cromossomos pela metade e introduz a 
variabilidade genetica entre os gametas ou esporos 


▲ Figura 13.10 Comparaęao entre mitose e meiose. 


DESENHE 


As celulas da telófase I poderiam produzir outra combinaęao de cromossomos na meiose II? Explique (dica: desenhe como as 
celulas estao na metafase II). 
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cromatides-irmas de cada cromossomo duplicado 
permanecem ligadas. Na anafase da mitose, em con- 
trapartida, as cromatides-irmas se separam. 

As cromatides-irmas estao ligadas ao longo de seu com- 
primento devido a coesao mediada pelas proteinas coesinas. 
Na mitose, essa junęao permanece ate o finał da metafase, 
ąuando enzimas clivam as coesinas, liberando as cromati¬ 
des-irmas para se moverem em direęao aos polos opostos 
da celula. Na meiose, a coesao das cromatides-irmas e libe- 
rada em duas etapas, urna no inicio da anafase I e urna na 
anafase II. Na metafase I, os homólogos sao unidos pela coe¬ 
sao entre os braęos da cromatide-irma em regióes alem dos 
pontos de Crossing over , em segmentos de cromatides-irmas 
que agora pertencem a diferentes cromossomos. A combi- 
naęao de Crossing over com a coesao das cromatides ao lon¬ 
go dos braęos cromossómicos causa a formaęao dos ąuias- 
mas. Os ąuiasmas unem os homólogos durante a formaęao 


do fuso para a primeira divisao meiótica. Durante a anafase 
I, as coesinas sao clivadas ao longo dos braęos , permitindo 
que os homólogos se separem. Na anafase II, as coesinas sao 
clivadas nos centrómeros , permitindo que as cromatides se 
separem. Assim, a coesao das cromatides-irmas e o Crossing 
over desempenham urna funęao essencial no alinhamento 
dos cromossomos pelos pares de homólogos na metafase I. 

A meiose I e denominada divisao reducional porque 
reduz o numero do conjunto cromossómico de dois (di- 
ploide) para um (haploide). Durante a meiose II ( divisao 
eąuacional ), as cromatides irmas se separam, produzindo 
celulas-filhas haploides. O mecanismo para separaęao das 
cromatides-irmas e virtualmente identico na meiose II e 
na mitose. A base molecular do comportamento cromos¬ 
sómico durante a meiose continua sendo foco de grandę 
interesse de pesquisa. No Exercfcio de habilidades cien- 
tfficas, voce pode trabalhar com dados que determinam a 
quantidade de DNA da celula durante a meiose. 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Desenhando grafico de linhas e convertendo unidades 


Como o conteudo de DNA e alterado a medida que as 
celulas de levedura brotam por meio de meiose? Quan- 
do ha escassez de nutrientes, as celulas de levedura (Saccharomyces 
cerevisiae) deixam o ciclo mitótico e entram em meiose. Neste exer- 
cicio, voce ira acompanhar o conteudo de DNA de urna populaęao 
de celulas de levedura a medida que elas avanęam na meiose. 
Como o experimento foi realizado Os pesquisadores culti- 
varam celulas de levedura em um meio rico em nutrientes e, entao, 
transferiram essas celulas para um meio pobre em nutrientes. 

O conteudo de DNA por celulas foi quantificado em periodos de 
tempo distintos após a induęao e a media do conteudo de DNA foi 
registrada em fentogramas (fg: 1 fentograma = 1 x 10“ 15 gramas). 

Dados do experimento 


Tempos após induęao (horas) 

Quantidade media de DNA 
por celulas (fg) 

0 

24 

1 24 

2 

40 

3 

47 

4 

47,5 

5 

48 

6 

48 

7 

47,5 

7,5 

25 

8 

24 

9 

23,5 

9,5 

14 

10 

13 

11 

12,5 

12 

12 

13 

12,5 

14 

12 



Interprete os dados 

1. Primeiro, faęa seu grafico. (a) Coloque as indicaęóes das varia- 
veis, dependente e independente, no eixo adeguado, seguido 


das unidades em parente- 
ses. Explique suas escolhas. 

(b) Coloque as marcas e 
valores em cada eixo do seu 
grafico. Explique suas escolhas. 

(Ver informaęóes adicionais sobre os graficos na Revisao de 
Habilidades Cientificas no Apendice F.) 

2. Como a variavel do eixoxvaria continuamente, e plausivel 
desenhar os dados em linha no grafico. (a) Desenhe cada 
ponto de dados da tabela no grafico. (b) Conecte os pontos 
com linhas. 

3. Muitas celulas de levedura em cultura encontravam-se na fasę 
G 1 do ciclo celular antes de serem transferidas para o meio 
pobre em nutrientes. (a) Quantos fentogramas de DNA havia 
em cada celula de levedura em Estime esse valor a partir 
dos dados do seu grafico. (b) Quantos fentogramas de DNA 
devem estar presentes em cada celula G 2 ? (Ver o conceito 12.2 
e a Figura 12.6.) No finał da meiose I (MI)? No finał da meiose 
II (MII)? (Ver Figura 13.7.) (c) Usando esses valores como para- 
metro, separe as diferentes fases por linhas tracejadas verticais 
entre as fases e identifique cada fasę (G lf S, G 2 , MI e MII) no 
grafico. Voce pode decidir onde colocar esta linha tracejada 
com base em seu conhecimento a respeito do conteudo de 
DNA em cada fasę (ver Figura 13.7). (d) Verifique cuidadosa- 
mente o ponto em que inicia a linha dos valores mais altos e 
quando comeęa a baixar. Que ponto especifico da meiose esta 
"curva" representa? A linha descendente corresponde a qual 
estagio(s)? 

4. Considerando que 1 fg de DNA = 9,78 x 10 5 pares de bases 
(em media), voce pode converter a quantidade de DNA por 
celula em tamanho de DNA em pares de bases. (a) Calcule o 
numero de pares de bases de DNA no genoma haploide da 
levedura. Expresse sua resposta em milhóes de pares de bases 
(Mb), urna unidade padrao para expressar tamanho de geno¬ 
ma. Mostre seu calculo. (b) Quantos pares de bases por minuto 
foram sintetizados durante a fasę S dessas celulas de levedura? 

Leitura complementar G. Simchem, Commitment to meiosis: what 
determines the modę of division in buding yeast? BioEssays 31:169-177 
(2009). 
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REVISAO DO CONCEITO 13.3 


1 . 


2 . 


Qual a semelhanęa e a diferenęa dos 
cromossomos em uma celula durante a metafase da mito- 
se, comparados aos cromossomos em uma celula na meta¬ 
fase II (ver Figuras 12.7 e 13.8)? 


Considerando que o complexo sinaptonemal de- 
saparece ao finał da prófase, como seriam associados os 
dois homólogos se nao ocorresse Crossing overl Que efeito 
basico isso teria na formaęao do gameta? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 3.4 

A variaęao genetica produzida nos cidos de 
vida sexuada contribui para a evoluęao 

Como se explica a yariaęao genetica nos membros da fa¬ 
milia mostrada na Figura 13.1? Como aprenderemos em 
detalhes nos capitulos seguintes, as mutaęóes sao a fonte 
original da diversidade genetica. Essas alteraęóes no DNA 
de um organismo criam as diferentes versóes de genes 
conhecidos como alelos. Uma vez que essas diferenęas 
surgem, a reorganizaęao dos alelos durante a reproduęao 
sexuada produz a yariaęao que possibilita que cada mem- 
bro de uma populaęao de reproduęao sexuada tenha uma 
combinaęao unica de caracterfsticas. 


Origens da yariaęao genetica da prole 

Em especies que se reproduzem sexuadamente, o compor- 
tamento dos cromossomos durante a meiose e a fertiliza- 
ęao e responsavel pela maioria das variaęóes que surgem 
em cada geraęao. Vamos analisar tres mecanismos que 
contribuem para a yariaęao genetica oriunda da reprodu¬ 
ęao sexuada: segregaęao independente de cromossomos, 
Crossing over e fertilizaęao aleatória. 

Segregaęao independente de cromossomos 


Como cada par de cromossomos homólogos esta po- 
sicionado independentemente dos outros pares durante 
a metafase I, a primeira divisao meiótica resulta em cada 
par selecionando os seus homólogos maternos e paternos 
em celulas-filhas, independentemente de qualquer outro 
par. Isso e chamado de segregaęao independente. Cada 
celula-filha representa um resultado de todas as possi- 
veis combinaęóes dos cromossomos maternos e paternos. 
Como mostrado na Figura 13.11, o numero de combi¬ 
naęóes possiveis para as celulas-filhas formadas a partir 
da meiose de celulas diploides com dois pares (n = 2) de 
cromossomos homólogos e quatro (dois arranjos possiveis 
para o primeiro par multiplicado pelos dois arranjos pos- 
siveis para o segundo par). Observe que apenas duas das 
quatro combinaęóes de celulas-filhas mostradas na figura 
serao resultado da meiose de uma unica celula diploide, 
pois uma unica celula parental tera um ou outro arranjo 
cromossomal possivel na metafase I, e nao ambos. Entre- 
tanto, a populaęao de celulas-filhas resultante da meiose de 
um grandę numero de celulas diploides contem os quatro 
tipos em proporęóes semelhantes. No caso de n = 3, oito 
combinaęóes sao possiveis para as celulas-filhas. De forma 
geral, o numero de possiveis combinaęóes quando os cro¬ 
mossomos sao selecionados independentemente durante a 
meiose e 2 n , onde n e o numero haploide do organismo. 

No caso do homem (n = 23), o numero de combina¬ 
ęóes possiveis dos cromossomos paternos e maternos nos 
gametas resultantes e 2 23 , ou aproximadamente 8,4 mi- 
lhóes. Cada gameta que voce produz durante a vida con¬ 
tem uma de aproximadamente 8,4 milhóes de combina¬ 
ęóes possiveis de cromossomos. 

Crossing over 

Como consequencia da segregaęao independente de cro¬ 
mossomos durante a meiose, cada um de nós produz 
uma coleęao de gametas muito diferentes em suas com¬ 
binaęóes dos cromossomos que herdamos de nossos pais. 
A Figura 13.11 sugere que cada cromossomo individual 
em um gameta e de origem exclusivamente paterno ou 
materno. Na realidade, esse nao e o caso, pois o Crossing 


Um aspecto gerador de yariaęao genetica 
na reproduęao sexuada e a orientaęao alea¬ 
tória dos pares homólogos de cromosso¬ 
mos na metafase da meiose I. Na metafase 
I, os pares homólogos, cada um consistindo 
em um cromossomo materno e outro pa¬ 
terno, estao situados na płaca metafasica. 
(Observe que os termos materno e paterno 
se referem, respectivamente, a mae e ao pai 
do individuo cujas celulas estao sofrendo 
meiose.) Cada par pode se orientar tanto 
com o homólogo paterno ou materno mais 
próximo de um dado polo - sua orientaęao 
e tao aleatória quanto o jogo de cara ou co- 
roa. Dessa forma, existem 50% de chances 
que uma determinada celula-filha fique com 
o cromossomo materno de um determinado 
par homólogo e 50% de chance de ficar com 
o cromossomo paterno na meiose I. 


Possibilidade 1 


Possibilidade 2 




Dois arranjos de 
cromossomos igualmente 
provaveis na metafase I 


Metafase II 


Celulas-filhas 


Combinaęao 4 


Combinaęao 1 


Combinaęao 2 


-v- 

Combinaęao 3 


▲ Figura 13.11 A segregaęao independente dos cromossomos homólogos 
durante a meiose. 
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over produz cromossomos recombinantes, cromossomos 
individuais que carregam genes (DNA) derivados dos dois 
genitores distintos (Figura 13.12). Durante a meiose, no 
homem, uma media de um a tres eventos de Crossing over 
ocorre por par de cromossomos, dependendo do tamanho 
dos cromossomos e da posięao dos centrómeros. 

Como vimos na Figura 13.9, o Crossing over produz 
cromossomos com novas combinaęóes de alelos mater- 
nos e paternos. Na metafase II, cromossomos com uma ou 
mais cromatides recombinantes podem ser orientados em 
duas maneiras alternativas, nao equivalentes com respeito 
a outros cromossomos, porque as suas cromatides-irmas 
deixaram de ser identicas (ver Figura 13.12). Os diferentes 
arranjos possfveis das cromatides-irmas nao identicas du¬ 
rante a meiose II favorecem o aumento no numero de tipos 
geneticos das celulas-filhas que podem resultar da meiose. 

Vamos aprender mais sobre o Crossingover no Capitulo 15. 
Por enquanto, o ponto importante e que o Crossing over , ao 
combinar o DNA herdado dos dois genitores em um unico 
cromossomo, e uma importante fonte de yariaęao genetica 
nos ciclos de vida sexuada. 

Fertilizaęao aleatória 

A natureza aleatória da fertilizaęao se soma a yariaęao ge¬ 
netica oriunda da meiose. Em seres humanos, cada gameta 
masculino e feminino representa uma em aproximada- 
mente 8,4 milhóes (2 23 ) de combinaęóes possiveis de cro¬ 
mossomos devido a segregaęao independente. A fusao de 
um gameta feminino com um gameta masculino durante a 
fertilizaęao produzira um zigoto com aproximadamente 70 
trilhóes (2 23 X 2 23 ) de combinaęóes diploides. Se multipli- 
carmos pela yariaęao trazida do Crossing over, o numero de 
possibilidades e verdadeiramente astronómico. Pode pare- 
cer banał, mas voce e realmente unico. 

A importancia evolutiva da variaęao genetica 
entre populaęóes 

mnmsii Agora que aprendemos como surgem as 
novas combinaęóes de genes na prole de uma populaęao 
de reproduęao sexuada, veremos como a yariaęao gene¬ 
tica em uma populaęao se relaciona com a sua evoluęao. 
Darwin identificou que uma populaęao se desenvolve por 
meio do sucesso reprodutivo diferenciado de seus mem- 
bros variantes. Em media, aqueles individuos com melhor 
adaptaęao ao ambiente local deixam a maior prole, trans- 
mitindo, assim, os seus genes. Essa seleęao natural resulta 
no acumulo dessas yariaęóes geneticas favorecidas pelo 
ambiente. Com as mudanęas ambientais, uma populaęao 
pode sobreviver se, em cada geraęao, pelo menos alguns 
de seus membros saibam lidar de forma eficaz com as 
novas condięóes. Diferentes combinaęóes de alelos po¬ 
dem funcionar melhor do que aquelas que prevaleciam 
anteriormente. As mutaęóes sao a fonte original para di¬ 
ferentes alelos, depois misturados e combinados durante 
a meiose. Combinaęóes novas e distintas de alelos podem 
ser mais uteis e produtivas do que aquelas existentes an¬ 
teriormente. 



Cromatides nao irmas 
unidas durante a 
sinapse 


Q Na prófase I, ocorre 
sinapse e Crossing 
over, entao os homó- 
logos sutilmente se 
separam. 

© Quiasmas e a uniao 
entre as cromatides- 
-irmas mantem os 
homólogos unidos; 
eles se movem para a 
płaca metafasica I. 

© A quebra das proteinas 
que unem os braęos 
das cromatides-irmas 
permite que os homó- 
logos com cromatides 
recombinantes se 
separem. 


Cromossomos 

recombinantes 


▲ Figura 13.12 
meiose. 


Os resultados do Crossing over durante a 


Contudo, em um ambiente estavel, parece que a repro¬ 
duęao sexuada seria menos yantajosa do que a reproduęao 
assexuada, a qual assegura a perpetuaęao dos alelos com 
combinaęóes bem-sucedidas. Alem disso, a reproduęao se- 
xuada requer mais gasto energetico do que a reproduęao as- 
sexuada. Apesar dessas aparentes desvantagens, a reprodu¬ 
ęao sexuada e quase que uniyersal entre os animais. Por que? 

A capacidade da reproduęao sexuada em produzir a 
diversidade genetica e a explicaęao mais simples para a 
persistencia evolutiva de processo. Considere o caso raro 
dos rotiferos bdeloideas como o da Figura 13.13. Apa- 
rentemente, esse grupo nao se reproduz de forma sexuada 
ha 40 milhóes de anos de evoluęao. Isso significa que a 
diversidade genetica nao e yantajosa para essa especie? 
Acontece que os rotiferos bdeloideas sao uma exceęao que 
foge a regra. Esse grupo tern um mecanismo de geraęao de 
diversidade que nao a reproduęao sexuada. Por exemplo, 
esses organismos vivem em ambientes que podem secar 
por longos periodos de tempo, durante o qual podem en- 
trar em estado de animaęao suspensa. Nesse estado, sua 
membrana celular pode quebrar em alguns locais permi- 
tindo a entrada de DNA de outros rotiferos, e mesmo de 
outras especies. Eyidencias sugerem que seu DNA pode se 
incorporar no genoma do rotifero, aumentando a diversi- 
dade. Isso corrobora o fato de que a diyersidade genetica e 
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yantajosa e que a reproduęao 
sexuada persistiu porąue pro- 
duz essa diversidade. 

Neste capitulo, vimos 
como a reproduęao sexuada 
aumenta significativamente 
a yariaęao genetica presente 
em uma populaęao. Embora 
Darwin tenha concluido que 
a yariaęao herdada e o que 
torna a evoluęao possivel, ele 
nao conseguiu explicar por- 
que a prole se assemelha - 
mas nao e identica - aos seus 
pais. Ironicamente, Gregor 

Mendel, contemporaneo de Darwin, publicou a teoria da 
hereditariedade, que ajuda a explicar a yariaęao genetica, 
mas as suas descobertas nao tiveram impacto nos biólogos 
ate 1900, mais de 15 anos depois do falecimento de Darwin 


▲ Figura 13.13 Um ro- 
tifero bdeloidea, animal 
de reproduęao assexuada. 


(1809-1882) e de Mendel (1822-1884). No próximo capi¬ 
tulo, vamos aprender como Mendel descobriu as regras 
basicas que governam a hereditariedade de caracteristicas 
especificas. 


REVISAO DO CONCEITO 13.4 


1 . 

2 . 


3. 


Qual e a fonte original de variaęao entre os diferentes alelos 
de um gene? 


O numero diploide da mosca-das-frutas e 8 e o numero di- 
ploide do gafanhoto e 46. A partir de um par de progeni- 
tores, se nao ocorrer Crossing over, a variaęao genetica sera 
maior entre a prole da mosca-das-frutas ou entre a prole do 
gafanhoto? Explique. 


H33BH Se as cromatides maternas e paternas possuirem 
os mesmos alelos para cada gene, o Crossing over ira pro- 
porcionar yariaęao genetica? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


13 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


| Compare os c/c/os de vida dos animais com os das plantas , mencio- 
nando suas semelhanęas e diferenęas. 


CONCEITO 


13.1 


CONCEITO 


13.3 


A prole adquire os genes dos pais por heranęa 
cromossomal (p. 253-254) 

• Cada gene no DNA de um organismo existe em um locus especifi- 
co em um determinado cromossomo. 

• Na reproduęao assexuada, um unico progenitor produz uma prole 
geneticamente identica por mitose. A reproduęao sexuada combi- 
na os genes dos dois progenitores, produzindo uma prole genetica¬ 
mente diversificada. 


A meiose reduz o numero de conjuntos de 
cromossomos de diploide para haploide (p. 257-263) 

• As duas divisóes celulares da meiose, a meiose I e meiose II, pro- 
duzem ąuatro celulas-filhas haploides. O numero de conjuntos de 
cromossomos e reduzido de dois (diploide) para um (haploide) du- 
rante a meiose I, a diyisao e reducional. 

• A meiose se distingue da mitose por tres eventos da meiose I, como 
mostrado a seguir: 


] Explique por que, em seres humanos, os descendentes sao seme- 

Ihantes a e/es, mas nao identicos. 

CONCEITO 13.2 

A fertilizaęao e a meiose se alternam durante os ciclos 
de vida sexuada (p. 254-257) 

• Celulas somaticas humanas normais sao diploides. Elas tern 46 
cromossomos formados por dois conjuntos de 23, cada um deles de 
um dos pais. As celulas diploides humanas tern 22 pares homólogos 
de autossomos, e um par de cromossomos sexuais; este ultimo de- 
termina se o indmduo e do sexo feminino (XX) ou masculino (XY). 

• Nos seres humanos, os ovarios e os testiculos (as gónadas) produ- 
zem gametas haploides por meiose, cada gameta contendo um 
unico conjunto de 23 cromossomos (n = 23). Durante a fertiliza¬ 
ęao, um óvulo e um espermatozoide se unem, formando um zigoto 
unicelular diploide (2 n = 46), que se desenvolve em um organismo 
multicelular por mitose. 

• Ciclos de vida sexuada diferem no tempo de meiose relativa a ferti¬ 
lizaęao e ao(s) ponto(s) do ciclo em que o organismo multicelular e 
produzido por mitose. 



Prófase I: cada par de homólogo sofre sinapse e 
Crossing over entre as cromatides nao irmas com o 
posterior surgimento dos quiasmas. 


Metafase I: os cromossomos se alinham como pares de 
homólogos na płaca metafasica. 


Anafase I: os homólogos se separam, mas as cromatides- 
-irmas permanecem ligadas pelo centrómero. 


Meiose II separa as cromatides-irmas. 

• A coesao das cromatides-irmas e o Crossing over permitem que 
os quiasmas mantenham os homólogos ligados ate a anafase I. 
As coesinas sao destruidas ao longo dos braęos dos cromossomos 
na anafase I, separando os homólogos e, no centrómero na anafase 
II, liberando as cromatides-irmas. 

] Na prófase I, ocorre o pareamento dos cromossomos homólogos e 
Crossing over. Isso pode ocorrer na prófase II? Explique. 
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CONCEITO 1 3.4 

A yariaęao genetica produzida nos cidos de vida 
sexuada contribui para a evoluęao (p. 263-265) 

• Tres eventos na reproduęao sexuada contribuem para a yariaęao 
genetica em urna populaęao: segregaęao independente dos cromos- 
somos durante a meiose I, Crossing over durante a meiose I e fertili- 
zaęao aleatória de óvulos por espermatozoides. Durante o Crossing 
over f o DNA das cromatides nao irmas em um determinado par de 
homólogo e ąuebrado e reunido. 

• A yariaęao genetica e a materia-prima para a evoluęao pela sele- 
ęao natural. As mutaęóes sao as fontes originais dessa yariaęao e 
a recombinaęao de yariantes genicas fornece diversidade genetica 
adicional. 

| Explique como esses tres processos, exdusivos da meiose, fornecem 
grandę variaęao genetica. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Uma celula humana com 22 autossomos e um cromossomo Y e: 

a. um espermatozoide. 

b. um óvulo. 

c. um zigoto. 

d. uma celula somatica masculina. 

2. Cromossomos homólogos se movem em direęao a polos opostos 
de uma celula em diyisao durante a: 

a. mitose. 

b. meiose I. 

c. meiose II. 

d. fertilizaęao. 

I\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

3. Meiose II e semelhante a mitose, em que: 

a. as cromatides-irmas se separam durante a anafase. 

b. DNA se replica antes da diyisao. 

c. as celulas-filhas sao diploides. 

d. os cromossomos homólogos fazem sinapse. 

4. Se o conteudo de DNA de uma celula diploide durante a fasę G x 
do ciclo celular e x, entao o conteudo dessa mesma celula duran¬ 
te a metafase da meiose I sera de: 

a. 0,25x 

b. 0,5x. 

c. x. 

d. 2x. 

5. Se continuarmos a seguir a linhagem celular da ąuestao 4, o con¬ 
teudo de DNA de uma unica celula durante a metafase da meiose 
II sera de: 

a. 0,25x 

b. 0,5x. 


cromatides-irmas, cromatides nao irmas, pares homólogos, 
homólogos, ąuiasma, coesao das cromatides-irmas e alelos 
(dos genes F e H). 

b. Descreva a estrutura de um conjunto haploide e de um con- 
junto diploide. 

c. Identifiąue o estagio de meiose mostrado. 

I\MVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

7. Como voce pode dizer se a celula da ąuestao 6 esta sofrendo 
meiose e nao mitose? 

8. CON EXAO EVOLUTIVA 

Muitas especies podem se reproduzir tanto sexuada ąuanto 
assexuadamente. Qual pode ser a importancia evolutiva da 
troca de reproduęao assexuada para a reproduęao sexuada que 
ocorre em alguns organismos quando o ambiente se torna des- 
favoravel? 

9. PESQUISA CIENTIFICA 

O diagrama da ąuestao 6 representa apenas alguns cromosso¬ 
mos de uma celula meiótica de um determinado indiyiduo. Um 
estudo anterior mostrou que o gene para sardas esta localizado 
em um locus marcado com F, e o gene para cor de cabelo esta 
localizado em um locus marcado com H, ambos no cromossomo 
longo. O indiyiduo de quem essa celula foi retirada herdou alelos 
diferentes para cada gene (“sardas” e “cabelo preto” de um paren- 
tal e “sem sardas” e “cabelo loiro” do outro). Prediga as combina- 
ęóes alelicas nos gametas resultantes desse evento meiótico. (Vai 
ajudar se voce desenhar o restante dos alelos e nomea-los.) Listę 
outras combinaęóes possiveis desses alelos nos gametas desse 
indiyiduo. 

10. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

A continuidade da vida baseia-se na informaęao hereditaria na 
forma de DNA. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), ex- 
pliąue como o comportamento cromossómico durante a repro¬ 
duęao sexuada em animais assegura a perpetuaęao das caracte- 
risticas parentais e, ao mesmo tempo, a yariaęao genetica para a 
descendencia. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 



c. x. 

d. 2x. 


6. 


DESENHE 


O diagrama 
a direita mostra uma celula 


em meiose. 

a. Identifiąue as estrutu- 
ras com esses termos, 
desenhando linhas ou 
lacunas como neces- 
sario: cromossomo 
(nomeie como duplica- 
do ou nao duplicado), 
centrómero, cinetocoro, 



A banana Cavendish e a planta mais popular do mundo, mas 
hoje esta ameaęada de extinęao devido a um fungo (ver fotogra¬ 
fia). Essa yariedade de banana e triploide (3 n, com tres conjun- 
tos cromossómicos) e pode se reproduzir apenas por meio da 
clonagem dos cultivares. Considerando o que voce sabe sobre 
meiose, explique como o numero triploide da banana justifica 
sua ausencia de sementes. Considerando a diversidade genetica, 
discuta como a ausencia de reproduęao sexuada pode contribuir 
para a yulnerabilidade dessa especie domesticada aos agentes 
infecciosos. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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V 


Mendel e a Ideia de Gene 






CONCEITOS-CHAVE 

Mendel utilizou a aborda- 


gem cientifica para identi- 
ficar duas leis de heredita¬ 
riedade 

14.2 

As leis da probabilidade 
governam a heranęa men- 
deliana 

14.3 

Padróes de hereditariedade 
muitas vezes sao mais com- 
plexos do que os previstos 
pela genetica mendeliana 
simples 

14.4 

Muitas caracteristicas hu- 
manas seguem os padróes 
mendelianos de heredita¬ 
riedade 



▲ Figura 14.1 Que principios da hereditariedade Gregor 
Mendel descobriu guando cruzou ervilhas de jardim? 


Puxando cartas de um baralho de genes 

A multidao em uma partida de futebol demonstra a variedade e a diversidade 
maravilhosas da especie humana. Olhos castanhos, azuis ou cinzas; cabe- 
los pretos, castanhos ou loiros - esses sao apenas alguns exemplos de variaęóes 
na hereditariedade que podemos observar. Quais sao os principios geneticos 
responsaveis pela transmissao dessas caracteristicas dos pais para os filhos? 

A explicaęao de hereditariedade mais utilizada durante os anos 1800 era 
a da hipótese da “mistura”, a ideia de que o materiał genetico doado pelos pais 
se mistura de maneira analoga em que o azul e o amarelo sao misturados para 
obter o verde. Essa hipótese prediz que, ao longo de varias geraęóes, uma popu- 
laęao com cruzamento livre dara origem a uma populaęao uniforme de indivi- 
duos, algo que nao observamos. A hipótese da mistura tambem falha ao expli- 
car o reaparecimento de caracteristicas que foram omitidas em uma geraęao. 

Uma alternativa para o modelo da mistura e a hipótese de heranęa “par- 
ticulada”: a ideia de gene. De acordo com esse modelo, os pais passam adiante 
unidades herdaveis separadas - os genes - que retem suas identidades sepa- 
radas na descendencia. Uma coleęao de genes de um organismo e mais se- 
melhante a um baralho de cartas do que a um balde de tinta. Como no jogo 
de cartas, os genes podem ser embaralhados e passados adiante, geraęao após 
geraęao, de forma nao diluida. 

A genetica moderna teve sua origem no jardim de um mosteiro, onde um 
monge chamado Gregor Mendel documentou um mecanismo particulado de 
heranęa utilizando plantas de ervilhas (Figura 14.1). Mendel desenvolveu sua 
teoria de hereditariedade algumas decadas antes de os cromossomos serem 
observados ao microscópio e a significancia do comportamento dos cromos- 

◄ Mendel (terceiro, a partir da direita, segurando um 
raminho de fucsia) com seus companheiros monges. 
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somos ser compreendida. Neste capitulo, voltaremos ao 
jardim de Mendel para recriar seus experimentos e expli- 
car como Mendel chegou a sua teoria da hereditariedade. 
Tambem exploraremos padróes de heranęa mais comple- 
xos do que os observados por Mendel no jardim de eryi¬ 
lhas. Finalmente, yeremos como o modelo mendeliano se 
aplica as variaęóes de hereditariedade humana, incluindo 
os disturbios hereditarios, como a anemia falciforme. 


CONCEITO 14.1 

Mendel utilizou a abordagem cientifica para 
identificar duas leis de hereditariedade 

Mendel descobriu os principios basicos da hereditariedade 
ao cruzar ervilhas de jardim em experimentos cuidadosa- 
mente pianejados. A medida que revisarmos seu trabalho, 
voce reconhecera os elementos-chave do processo cientifi- 
co introduzidos no Capitulo 1. 

A abordagem experimental quantitativa de Mendel 

Mendel cresceu na pequena fazenda de seus pais em urna 
regiao da Austria, hoje parte da Republica Tcheca. Nessa 
area rural, Mendel e outras crianęas receberam treinamen- 
to agricola na escola junto com a educaęao basica. Quando 
adolescente, Mendel passou por dificuldades financeiras e 
doenęas, sobressaindo-se mais tarde na faculdade, no Ins- 
tituto Filosófico de Olmutz. 

Em 1843, aos 21 anos, Mendel ingressou no mosteiro 
dos augustinianos, urna escolha apropriada, naquela epoca, 
para alguem que dava valor a urna vida intelectual Mendel 
considerou ser professor, mas falhou nas provas necessa- 
rias. Em 1851, Mendel deixou o mosteiro para seguir dois 
anos de estudo em fisica e quimica na Universidade de Vie- 
na. Esses anos foram muito importantes para o desenvolvi- 
mento de Mendel como cientista, em grandę parte pela for¬ 
te influencia de dois professores. Um foi o fisico Christian 
Doppler, que encorajava seus estudantes a aprender ciencia 
por meio da experimentaęao e treinou Mendel a usar a ma- 
tematica para ajudar a explicar fenómenos naturais. O ou- 
tro foi um botanico chamado Franz Unger, que estimulou 
o interesse de Mendel nas causas das variaęóes em plantas. 

Após cursar a universidade, Mendel retornou para 
o mosteiro e foi designado a ensinar na escola local, onde 
alguns outros instrutores ficaram entusiasmados com a 
pesquisa cientifica. Alem disso, seus monges seguidores 
compartilhavam urna antiga fascinaęao com o cultivo de 
plantas. Em torno de 1857, Mendel comeęou a cruzar er¬ 
yilhas de jardim na horta do mosteiro para estudar a here¬ 
ditariedade. Embora a questao da hereditariedade ha muito 
tempo fosse um foco de curiosidade no mosteiro, a abor¬ 
dagem revigorante de Mendel permitiu a ele deduzir prin¬ 
cipios que permaneciam dificeis de entender para outros. 

Urna das provaveis razóes para Mendel ter escolhi- 
do eryilhas para trabalhar e que elas estao disponiveis em 
muitas yariedades. Por exemplo, urna das yariedades tern 
flores roxas, enquanto a outra tern flores brancas. Um tra- 


ęo hereditario que varia entre os indiyiduos, como a cor 
das flores, e chamado de caractere. Cada yariante para um 
caractere, como a cor roxa ou branca para as flores, e cha- 
mada de caracteristica. 

Outras yantagens em usar eryilhas sao o seu curto tem¬ 
po de geraęao e o grandę numero de descendentes a partir 
de cada cruzamento. Alem disso, Mendel pode controlar 
estritamente o cruzamento entre as plantas (Figura 14.2). 
Cada flor de eryilha tern tanto órgaos produtores de pólen 
(estames) quanto órgaos que carregam o óvulo (carpelo). 
Na natureza, as plantas de eryilha normalmente fazem au- 
tofertilizaęao: graos de pólen a partir dos estames caem so- 
bre o carpelo da mesma flor, e os espermatozoides liberados 


T Figura 14.2 


Metodo de pesguisa 


Cruzamento de plantas de ervilhas 


Aplicacao Por meio do cruzamento de duas variedades puras 
de um organismo, os cientistas podem estudar os padróes de 
hereditariedade. Neste exemplo, Mendel cruzou plantas de ervi- 
Ihas que variavam na cor da flor. 

Tecnica 



© Carpelo polinizado 
maturado em 


Geraęao 

parental 

(P) 


Remoęao 
dos estames 
da flor roxa 


6 Transferencia do 
pólen, contendo 
espermatozoides, 
a partir dos estames 
da flor branca, para 
o carpelo, contendo 
os óvulos da flor roxa 



© Sementes 
plantadas 
a partir da 
vagem 


Resultados Quando o pólen de urna flor branca foi transfe- 
rido para urna flor roxa, toda essa primeira geraęao de hibridos 
originou flores roxas. 0 resultado foi o mesmo para o cruzamen¬ 
to recfproco, que envolveu a transferencia de pólen a partir de 
flores roxas para flores brancas. 



Primeira 
descendencia 
da geraęao 
filial (FD 


Descenden¬ 
cia exami- 
nada: todas 
as flores 
roxas 
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a partir dos graos de pólen fertilizam os óvulos presentes 
no carpelo.* Para conseguir a polinizaęao cruzada de duas 
plantas, Mendel extirpou os estames imaturos de urna plan- 
ta antes de produzirem pólen e entao espalhou o pólen de 
urna outra planta sobre as flores alteradas (ver Figura 14.2). 
Cada zigoto resultante gerou um embriao de planta dentro 
de uma semente (ervilha). Mendel sempre pode ter certeza 
sobre a porcentagem de novas sementes. 

Mendel resolveu rastrear somente aąueles caracteres 
que ocorriam em duas formas alternativas distintas, como 
a cor roxa ou branca da flor. Mendel tambem se certificou 
de utilizar em seus experimentos apenas variedades que, 
durante muitas geraęóes de autopolinizaęao, produziram 
apenas a mesma variedade, igual a das plantas progenito- 
ras. Essas plantas sao ditas puras. Por exemplo, uma planta 
com flores roxas e uma planta pura se todas as sementes 
produzidas pela autopolinizaęao, em sucessivas geraęóes, 
derem origem a plantas que tambem possuem flores roxas. 

Em um experimento tipico de cruzamento, Mendel 
realizou polinizaęao cruzada com duas variedades con- 
trastantes de ervilhas, consideradas plantas puras - por 
exemplo, plantas com flores roxas e plantas com flores 
brancas (ver Figura 14.2). Esse acasalamento, ou cruza¬ 
mento , de duas variedades consideradas puras e chamado 
de hibridizaęao. Os progenitores puros sao denominados 
geraęao P (geraęao parental), e sua descendencia hibrida 
e a geraęao F x (primeira geraęao filial). A autopolinizaęao 
desses hibridos F : (ou polinizaęao cruzada com outros 
hibridos FJ produz a geraęao F 2 (segunda geraęao filial). 
Mendel normalmente observava as caracteristicas, no mi- 
nimo, das geraęóes P, F : e F 2 . Caso Mendel tivesse parado 
seus experimentos com a geraęao F p os padróes basicos de 
hereditariedade teriam lhe escapado. 

As analises quantitativas de Mendel das plantas F 2 a 
partir de milhares de cruzamentos geneticos, como esse, 
lhe permitiram deduzir dois principios fundamentais de 
hereditariedade, que Mendel chamou lei da segregaęao e 
lei da segregaęao independente. 

A lei da segregaęao 

Se o modelo da mistura da hereditariedade estivesse cor- 
reto, os hibridos F : de um cruzamento entre plantas de 
ervilhas com flores roxas e plantas de ervilhas com flores 
brancas teriam flores roxas claras, uma caracteristica inter- 
mediaria entre aquelas da geraęao P. Observe na Figura 14.2 
que o experimento produziu um resultado bastante dife- 
rente: toda a descendencia de F x produziu flores tao roxas 
quanto as plantas parentais produtoras de flores roxas. 

O que aconteceu com a contribuięao genetica das 
plantas produtoras de flores brancas aos hibridos? Se ela 
foi perdida, entao as plantas F : poderiam produzir apenas 
descendentes com flores roxas na geraęao F 2 . Mas quando 


*Como voce aprendeu na Figura 13.6b, a meiose em plantas produz esporos, 
nao gametas. Nas plantas com flores, como as ervilhas, cada esporo se desen- 
volve em um gametófito haploide microscópico que contem apenas algumas 
celulas e esta localizado na planta parental. O gametófito produz espermato- 
zoides em graos de pólen e óvulos no carpelo. Para simplificar, nao incluire- 
mos o estagio de gametófito na nossa discussao sobre fertilizaęao em plantas. 


Mendel permitiu a autopolinizaęao das plantas F : e plan- 
tou suas sementes, a caracteristica de flor branca reapa- 
receu na geraęao F 2 . Mendel utilizou tamanhos de amos- 
tras bastante grandes e manteve um registro preciso dos 
resultados: 705 das plantas F 2 produziram flores roxas e 
224 flores brancas. Esses dados resultaram em uma pro¬ 
poręao de aproximadamente tres roxas para uma branca 
(Figura 14.3). Mendel ponderou que o fator de heredita¬ 
riedade para flores brancas nao desapareceu nas plantas F p 


T Figura 14.3 


Pesquisa 


Quando se permite que plantas de ervilhas 
F., hibridas autopolinizem, qual caracteristica 
aparece na geraęao F 2 ? 


Experimento Mendel cruzou plantas puras que geram flores 
roxas com plantas que geram flores brancas (cruzamentos sao 
simbolizados por X). Os hibridos F 1 resultantes autopolinizaram 
ou foram polinizados por cruzamento com outros hibridos F P 
A geraęao F 2 de plantas foi entao observada pela cor de sua flor. 


Resultados 


Geraęao P 

(pais puros) 



Flores 

i Flores 

roxas 

brancas 


Geraęao F 1 

(hibridas) 


Todas as plantas com flores roxas 


Autopolinizaęao ou polinizaęao cruzada 

Or 

Geraęao F 2 

źfeźb 

705 plantas com 224 plantas com 

flores roxas flores brancas 


Resultados Tanto as plantas com flores roxas como as com flo¬ 
res brancas apareceram na geraęao F 2 , em uma proporęao de 
aproximadamente 3:1. 

Conclusao O "fator de heranęa" para a caracteristica recessiva 
(flor branca) nao foi destruido, deletado ou "misturado" na ge¬ 
raęao F p mas foi meramente mascarado pela presenęa do fator 
para flores roxas, que e a caracteristica dominantę. 


Fonte: G. Mendel, Experiments in plant hybridization, Proceedings ofthe Na¬ 
tura! History of the Natura! History Society of Brunn 4:3-47 (1866). 


Se fossem cruzadas duas plantas com flores roxas da 
geraęao P, qual proporęao das caracteristicas seria esperada na des¬ 
cendencia? Explique. 
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mas foi escondido ou mascarado de alguma forma ąuando 
o fator para flores roxas estava presente. Na terminolo¬ 
gia de Mendel, a cor roxa das flores e urna caracteristica 
dominantę , e a cor branca e urna caracteristica recessiva. 
O reaparecimento de flores de cor branca na geraęao F 2 
evidenciou que o fator de hereditariedade que produzia as 
flores brancas nao foi diluido ou destruido por coexistir 
com o fator para flor roxa nos hibridos F r Em vez disso, ele 
foi escondido, quando na presenęa do fator para flor roxa. 

Mendel observou o mesmo padrao de hereditariedade 
em seis outros caracteres, cada um representado por duas 
caracteristicas distintamente diferentes (Tabela 14.1). Por 
exemplo, quando Mendel cruzou urna variedade pura que 
produzia sementes de ervilhas lisas e redondas com urna 
yariedade que produzia sementes rugosas, todos os hibri¬ 
dos Fj_ produziram sementes redondas; essa e a caracteris¬ 
tica dominantę para o formato das sementes. Na geraęao 
F 2 , 75% das sementes eram redondas e 25% eram rugosas 
- urna proporęao de 3:1, como na Figura 14.3. Agora va- 
mos ver como Mendel deduziu a lei da segregaęao a partir 
dos seus resultados experimentais. Na discussao a seguir, 
usaremos termos modernos, em vez de alguns termos uti- 
lizados por Mendel (por exemplo, usaremos “gene”, em vez 
de “fator de heranęa” de Mendel). 


Tabela 14.1 Os resultados dos cruzamentos de F 1 de 
Mendel para sete caracteres em plantas de ervilhas 


Caracte- Caracte- Geraęao F 2 

ristica ristica dominantę: 

Caractere dominantę x recessiva recessivo Proporęao 


Cor da flor 

Roxa 

X 

Branca 


* 


*k 

Cor da 

Amarela 

X 

Verde i 

semente 

O 


O 

Formato da 
semente 

Redonda 

9 

X 

Enrugada _ 

Formato da 
vagem 

Inf lada 

X 

Constrita 

Cor da vagem 

Verde 

X 

Amarela 

Posięao da 
flor 

Axial 

X 

Terminal 


3,15:1 

3,01:1 

2,96:1 

2,95:1 

2,82:1 

3,14:1 


Comprimento 
do caule 


Alto 



X 


Anao 



787:277 


2,84:1 


Modelo de Mendel 

Mendel desenvolveu um modelo para explicar o padrao 
3:1 de hereditariedade observado consistentemente entre 
a descendencia F 2 nos experimentos com ervilhas. Descre- 
vemos quatro conceitos relacionados que compóem esse 
modelo; o quarto conceito e a lei da segregaęao. 

Primeiro, versóes alternativas de genes explicam as va- 
riaęóes nos caracteres herdados. O gene para cor de flor nas 
plantas de ervilhas, por exemplo, existe em duas versóes, 
urna para flores roxas e a outra para flores brancas. Essas 
yersóes alternativas de um gene sao chamadas de alelos. 
Hoje, podemos relacionar esse conceito aos cromossomos 
e ao DNA. Como mostrado na Figura 14.4, cada gene e 
urna sequencia de nucleotideos em um determinado lo- 
cal, ou locus, ao longo de um determinado cromossomo. 
Entretanto, o DNA naquele locus pode variar levemente na 
sua sequencia nucleotidica. Essa yariaęao no conteudo da 
informaęao pode afetar a funęao da proteina codificada e 
portanto, o fenótipo do organismo. O alelo para flor roxa 
e o alelo para flor branca sao duas yariaęóes possiveis de 
sequencia no locus para cor das flores em um dos cromos¬ 
somos de urna planta de ervilha, urna que permite a sintese 
de pigmento roxo e outra que nao permite. 

Segundo, para cada caractere, um organismo herda 
duas cópias (isto e, dois alelos) de um gene, um a partir da 
mae e um a partir do pai . De maneira incrivel, Mendel fez 
essa deduęao sem saber sobre o papel, ou mesmo sobre a 
existencia dos cromossomos. Cada celula somatica em um 
organismo diploide possui dois conjuntos de cromosso¬ 
mos, um conjunto herdado de cada um dos progenitores 
(ver Conceito 13.2). Dessa forma, um locus genetico esta 
na verdade representado duas vezes em urna celula diploi¬ 
de, urna vez em cada homólogo de um par especifico de 
cromossomos. Os dois alelos em determinado locus po- 
dem ser identicos, como nas plantas puras da geraęao P 
de Mendel. Ou os alelos podem ser diferentes, como nos 
hibridos F : (ver Figura 14.4). 

Terceiro, se os dois alelos em um locus diferem, en- 
tao um deles, o alelo dominantę, determina a aparenda 
do organismo; o outro, o alelo recessiro, nao possui efeito 
detectavel sobre a aparencia do organismo . Consequente- 
mente, as plantas ¥ 1 de Mendel possuiam flores roxas, pois 
o alelo para essa caracteristica e dominantę e o alelo para 
as flores brancas e recessivo. 

A quarta e ultima parte do modelo de Mendel, a lei 
da segregaęao, determina que os dois alelos para um ca¬ 
ractere herdavel segregam (se separam) durante aformaęao 
dos gametas e terminam emgametas diferentes . Assim, um 
óvulo e um espermatozoide ganham apenas um dos dois 
alelos presentes nas celulas somaticas do organismo que 
esta produzindo o gameta. Em termos de cromossomos, 
essa segregaęao corresponde a distribuięao dos dois mem- 
bros de um par de cromossomos homólogos para game¬ 
tas diferentes na meiose (ver Figura 13.7). Observe que 
se um organismo tern alelos identicos para um determi¬ 
nado caractere - isto e, o organismo e puro para aquele 
caractere -, entao aquele alelo esta presente em todos os 
gametas. Caso diferentes alelos estiyerem presentes, como 
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► Figura 14.4 Alelos, 
versóes alternativas de um 
gene. A figura mostra um 
par de cromossomos homólo- 
gos em uma planta de ervilha 
hibrida F v com a sequencia de 
DNA de cada alelo para cor da 
flor. O cromossomo, herdado 
a partir de um dos progenito- 
res (azul), tern um alelo para 
flores roxas que codifica para 
uma proteina que controla 
indiretamente a sintese de 
pigmento roxo. O cromosso¬ 
mo, herdado a partir do outro 
progenitor (vermelho) tern um 
alelo para flores brancas, que 
resulta na ausencia de sintese 
de uma proteina funcional. 



Alelo para 
flores roxas 



DNA com seauencia 
ucleotidica CTAAATCGGT 


Locus do gene para "cor das flores > ^ ar h° m ólogo 

a r \ de cromossomos 




Enzima 


Por meio de varias 
etapas, esta sequencia 
de DNA resulta na produęao 
de uma enzima que ajuda a 
sintetizar pigmento roxo. 


Esta sequencia de DNA resulta 
na ausencia da enzima. 


& 

Um alelo 
para flor roxa 
resulta em 
pigmento 
suficiente 
para flores 
roxas. 


nos hibridos F p entao 50% dos gametas recebem o alelo 
dominantę e 50% recebem o alelo recessivo. 

O modelo de segregaęao de Mendel explica a propor- 
ęao de 3:1 que ele obseryou na geraęao 


res roxas. Metade da descendencia F 2 herdou um alelo para 
flores roxas e um alelo para flores brancas; essas plantas 
tambem terao flores roxas, a caracterfstica dominantę. Por 


F 2 dos seus inumeros cruzamentos? 
Para o caractere de cor de flor, o modelo 
prediz que os dois alelos diferentes pre- 
sentes em um individuo F : segregarao 
para os gametas de forma que meta¬ 
de dos gametas tera o alelo para flores 
roxas e metade tera o alelo para flores 
brancas. Durante a autopolinizaęao, os 
gametas de cada classe se unem de for¬ 
ma aleatória. Um óvulo com um alelo 
para flores roxas tern a mesma chance 
de ser fertilizado por um espermatozoi- 
de com o alelo para flor roxa do que por 
um espermatozoide com um alelo para 
flor branca. Uma vez que o mesmo e 
yerdadeiro para um óvulo com um alelo 
para flor branca, existem quatro com- 
binaęóes provaveis de óvulo e esper¬ 
matozoide. A Figura 14.5 ilustra essas 
combinaęóes utilizando o ąuadrado de 
Punnett, esquema desenhado manual- 
mente para predizer a composięao do 
alelo da descendencia a partir de um 
cruzamento entre indiyfduos de com¬ 
posięao genetica conhecida. Obserye 
que utilizamos letras maiusculas para 
simbolizar um alelo dominantę e letras 
minusculas para um alelo recessivo. No 
nosso exemplo, P e o alelo para flores 
roxas e p e o alelo para flores brancas; 
muitas vezes tambem se chama o pró- 
prio gene de gene P/p. 

Qual sera a cor das flores na des¬ 
cendencia F 2 ? Um quarto das plantas 
herdou dois alelos para flores roxas; de 
forma eyidente, essas plantas terao flo- 


Geraęao P 


Aparencia: 

Composięao 

genetica: 

Gametas: 


Geraęao F 1 


Aparencia: 

Composięao 

genetica: 

Gametas: 


Flores roxas Flores brancas 
PP pp 



Pp 

'h p &© 


Cada planta pura das geraęóes parentais 
tern dois alelos identicos, chamados de 
PP ou pp. 

Cada gameta (cfrculos) contem apenas 
um alelo para o gene da cor da flor. 

Neste caso, cada gameta produzido por 
um dos pais tern o mesmo alelo. 


A uniao dos gametas parentais produz 
hibridos F 1 que apresentam uma 
combinaęao Pp. Como o alelo para flores 
roxas e dominantę, todos esses hibridos 
produzem flores roxas. 

Quando as plantas hibridas produzem 
gametas, os dois alelos segregam. 

Metade dos gametas recebe o alelo P e a 
outra metade o alelo p. 


Espermatozoides a partir 
da planta F 1 {Pp) 


Geraęao F 2 

® 

© 

ń ® 
Ovulos a partir 

& 

PP 

& 

Pp 

da planta F 1 {Pp) 

© 

& 

Pp 

Q > 

pp 





Esta caixa, um quadrado de Punnett, 
mostra todas as combinaęóes possh/eis 
dos alelos na descendencia que resultam 
a partir de um cruzamento F 1 x F 1 
{Pp x Pp). Cada quadrado representa 
um produto provavel da fertilizaęao. 

Por exemplo, o quadrado inferior da 
esquerda mostra a combinaęao genetica 
resultante de um óvulo (/?) fertilizado por 
um espermatozoide (p). 

A combinaęao ao acaso dos gametas 
resulta na proporęao 3:1 que Mendel 
obseryou na geraęao F 2 . 


▲ Figura 14.5 Lei da segregaęao de Mendel. Este diagrama mostra a composięao 
genetica das geraęóes na Figura 14.3. A figura ilustra o modelo de Mendel de hereditarie- 
dade dos alelos de um unico gene. Cada planta tern dois alelos para o gene que controla 
a cor das flores, um alelo herdado de cada progenitor. Para construir um quadrado de 
Punnett que prediga os descendentes da geraęao F 2 , listamos todos os possh/eis gametas a 
partir de um progenitor (neste caso, a femea F,) ao longo do lado esquerdo do quadrado 
e todos os possh/eis gametas a partir do outro progenitor (neste caso, o macho F,) ao lon¬ 
go do topo. Os quadrados representam os descendentes resultantes a partir de todas as 
unióes possh/eis dos gametas dos machos e das femeas. 
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firn, um ąuarto das plantas F 2 herdou dois alelos para flores 
brancas e expressarao a caracterfstica recessiva. Assim, o 
modelo de Mendel explica a proporęao 3:1 das caracteris- 
ticas que ele observou na geraęao F 2 . 

Vocabulario genetico util 

Um organismo que possui um par de alelos identicos para 
um caractere e chamado de homozigoto para o gene 
que controla aquele caractere. Na geraęao parental na 
Figura 14.5, a planta de ervilha com flores roxas e homo- 
zigota para o alelo dominantę (PP), ao passo que a plan¬ 
ta de flores brancas e homozigota para o alelo recessivo 
( pp ). Plantas homozigotas sao “puras”, pois todos os seus 
gametas tern o mesmo alelo - P ou p neste exemplo. Se 
cruzarmos homozigotos dominantes com homozigotos 
recessivos, cada descendente tera dois alelos diferentes - 
Pp no caso dos hibridos F : do nosso experimento de cor 
de flor (ver Figura 14.5). Um organismo com dois alelos 
diferentes para um gene e chamado de heterozigoto para 
esse gene. Diferente dos homozigotos, os heterozigotos 
produzem gametas com diferentes alelos, portanto nao sao 
puros. Por exemplo, tanto gametas contendo P como p sao 
produzidos pelos hibridos F L Portanto, a autopolinizaęao 
dos hibridos F : produz tanto descendencia com flores ro- 
xas como com flores brancas. 

Por causa dos diferentes efeitos dos alelos dominantes 
e recessivos, as caracteristicas dos organismos nem sem- 
pre revelam sua composięao genetica. Portanto, fazemos 
a distinęao entre a aparencia de um organismo ou suas 
caracteristicas observaveis, chamada de fenótipo, e a sua 
composięao genetica, o genótipo. No caso da cor da flor 
em plantas de ervilhas, plantas PP e Pp possuem o mesmo 
fenótipo (roxa), mas genótipos diferentes. A Figura 14.6 
revisa esses termos. Observe que “fenótipo” se refere a ca¬ 
racteristicas fisiológicas, assim como a caracteristicas rela- 
cionadas diretamente a aparencia. Por exemplo, existe urna 
yariedade de eryilha sem a capacidade normal de autopo¬ 
linizaęao. Essa yariaęao fisiológica (nao autopolinizante) e 
urna caracteristica fenotipica. 

0 cruzamento-teste 

Urna “misteriosa” planta de eryilha tern flores roxas. Nao 
podemos determinar, a partir da cor das flores, se essa 
planta e homozigota (PP) ou heterozigota (Pp), pois ambos 
os genótipos resultam no mesmo fenótipo de flores roxas. 
Para determinar o genótipo, podemos cruzar esta planta 
com urna planta que produz flores brancas (pp), que pro- 
duzira apenas gametas com o alelo recessivo (p ). O alelo 
no gameta contribuido pela planta misteriosa determinara 
desta forma a aparencia da descendencia (Figura 14.7). Se 
toda a descendencia do cruzamento possui flores roxas, 
entao a planta misteriosa que produz flores roxas deve ser 
homozigota para o alelo dominantę, pois um cruzamento 
PP X pp produz urna descendencia toda Pp . Mas se tanto 
os fenótipos de flor roxa como branca aparecem entre a 
descendencia, entao o progenitor que produz flores roxas 
deve ser heterozigoto. A descendencia de um cruzamento 



& 

* 



Proporęao 3:1 


Genótipo 


PP 

(homozigoto) 


Pp 

(heterozigoto) 


Pp 

(heterozigoto) 


pp 

(homozigoto) 


Proporęao 1:2:1 


>2 


▲ Figura 14.6 Fenótipo versus genótipo. 0 agrupamento 
da descendencia F 2 a partir de um cruzamento para cor de flor de 
acordo com o fenótipo resulta em urna proporęao fenotipica tfpica 
de 3:1. Entretanto, em termos de genótipo existem na verdade duas 
categorias de plantas com flores roxas, PP (homozigotas) e Pp (hete- 
rozigotas), originando urna proporęao genotipica de 1:2:1. 


Pp X pp tera proporęao fenotipica de 1:1. O cruzamento 
de um organismo de genótipo desconhecido com um ho¬ 
mozigoto recessivo e chamado de cruzamento-teste, pois 
pode revelar o genótipo daquele organismo. O cruzamen¬ 
to-teste foi inyentado por Mendel e continua a ser urna im- 
portante ferramenta dos geneticistas. 

A lei da segregaęaoindependente 

Mendel deriyou a lei da segregaęao a partir de experimen- 
tos nos quais ele acompanhou apenas um caractere, o da 
cor das flores. Toda a progenię F : produzida pelos seus 
cruzamentos de pais puros era mono-hibrida, signifi- 
cando que eram heterozigotos para um caractere. Referi- 
mos-nos a um cruzamento entre esses heterozigotos como 
um cruzamento mono-hibrido. 

Mendel identificou sua segunda lei de hereditariedade 
acompanhando dois caracteres ao mesmo tempo, como a 
cor da semente e o formato da semente. As sementes (ervi- 
lhas) podem ser amarelas ou verdes. Elas tambem podem 
ser redondas (lisas) ou rugosas. A partir de cruzamentos 
de um unico caractere, Mendel sabia que o alelo para se¬ 
mentes amarelas era dominantę (Y) e o alelo para sementes 
yerdes era recessivo (y). Para o caractere de formato de se¬ 
mente, o alelo para sementes redondas e dominantę (R) e o 
alelo para sementes rugosas e recessivo (r). 

Imagine o cruzamento de duas yariedades puras de er- 
yilhas que diferem em ambos os caracteres - cruzamento 
entre urna planta com sementes amarelas redondas (YYRR) 
e urna planta com sementes yerdes rugosas (yyrr ). As plan¬ 
tas Fj_ serao di-hibridas, individuos heterozigotos para os 
dois caracteres (YyRr). Mas esses dois caracteres sao trans- 
mitidos a partir dos pais para a descendencia como um pa- 
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T Figura 14.7 

Cruzamento-teste 


Metodo de pesquisa 


Aplicaęao Um organismo que exibe uma caracteristica domi¬ 
nantę, como flores roxas em plantas de ervilhas, pode ser ho- 
mozigoto para o alelo dominantę ou heterozigoto. Para deter- 
minar o genótipo do organismo, geneticistas podem realizar o 
cruzamento-teste. 


Tecnica Em um cruzamento-teste, o individuo com o genótipo 
desconhecido e cruzado com um individuo homozigoto que ex- 
pressa a caracteristica recessiva (flores brancas, neste exemplo) 
e quadrados de Punnett sao utilizados para predizer os possiveis 
resultados. 


Predięóes 


źfa * Qy 

Fenótipo dominantę, Fenótipo recessivo, 
genótipo desconhecido: I genótipo conhecido: 
PP ou Pp? n. pp 


Se um dos pais com ou Se um dos pais com 
flores roxas for PP flores roxas for Pp 


Espermatozoides 

© © 

© 

Óvulos 

© 


Pp 

& 

Pp 

& 

Pp 

Pp 


Espermatozoides 



© 

Óvulos 

© 


& 

Pp 

& 

Pp 

Q> 

pp 

Q> 

pp 


Resultados A combinaęao dos resultados com cada predięao 
identifica o genótipo parental desconhecido (PP ou Pp, neste 
exemplo). Neste cruzamento-teste, transferimos o pólen de uma 
planta com flores brancas para os carpelos de uma planta com 
flores roxas; o cruzamento oposto (recfproco) teria levado aos 
mesmos resultados. 

Toda a descendencia 1/2 descendencia com flores roxas e 

com flores roxas 1/2 descendencia com flores brancas 


cote? Isto e, os alelos Y e R sempre estao juntos, geraęao 
após geraęao? Ou a cor das sementes e o formato das se- 
mentes sao herdados independentemente? A Figura 14.8 
ilustra como um cruzamento di-hibrido, um cruzamento 
entre di-hibridos F p pode determinar qual dessas duas hi- 
póteses esta correta. 

As plantas F p de genótipo YyRr , exibem ambos os fe- 
nótipos dominantes, sementes amarelas com formato re- 
dondo, independente de qual das hipóteses estiver correta. 
A etapa-chave no experimento e observar o que acontece 
quando plantas F : autopolinizam e produzem a descen¬ 


dencia F 2 . Se os hibridos devem transmitir seus alelos nas 
mesmas combinaęóes em que os alelos foram herdados a 
partir da geraęao P, entao os hibridos F : produzirao apenas 
duas classes de gametas: YR e yr. Essa hipótese de “segre- 
gaęao dependente” prediz que a proporęao fenotipica da 
geraęao F 2 sera 3:1, assim como no cruzamento mono-hi- 
brido (ver Figura 14.8, lado esquerdo). 

A hipótese alternativa e que os dois pares de alelos se- 
gregam independentemente um do outro. Em outras pala- 
vras, genes sao empacotados em gametas em todas as com¬ 
binaęóes alelicas possiveis, desde que cada gameta possua 
um alelo para cada gene. No nosso exemplo, uma planta 
Fj_ produzira quatro classes de gametas em quantidades 
iguais: YR, Yr , yR e yr. Se os espermatozoides das quatro 
classes fertilizarem óvulos das quatro classes, existirao 
16 (4 X 4) maneiras com igual probabilidade dos alelos se 
combinarem na geraęao F 2 , como mostrado na Figura 14.8, 
lado direito. Essa combinaęao compóe quatro categorias 
fenotipicas com uma proporęao de 9:3:3:1 (nove semen¬ 
tes redondas amarelas para tres verdes redondas para tres 
amarelas rugosas para uma verde rugosa). Quando Mendel 
realizou o experimento e classificou a descendencia F 2 , 
seus resultados estavam próximos a proporęao fenotipi¬ 
ca predita de 9:3:3:1, dando suporte a hipótese de que os 
alelos para um gene - que controlam a cor ou o formato 
da semente, neste exemplo - sao distribuidos nos gametas 
independentemente dos alelos de outros genes. 

Mendel testou sete caracteres de ervilhas em varias 
combinaęóes di-hibridas e sempre observou uma propor¬ 
ęao fenotipica de 9:3:3:1 na geraęao F 2 . Isso condiz com a 
proporęao fenotipica de 3:1 observada para o cruzamento 
mono-hibrido mostrado na Figura 14.5? Para investigar 
essa questao, vamos considerar um dos dois caracteres 
di-hibridos separadamente: observando apenas a cor da 
ervilha, vemos que existem 416 ervilhas amarelas e 140 
verdes - uma proporęao de 2,97:1 ou aproximadamente 
de 3:1. No cruzamento di-hibrido, os alelos para cor da 
eryilha segregam como se isso fosse um cruzamento mo¬ 
no-hibrido. Os resultados dos experimentos di-hibridos de 
Mendel sao a base para o que agora chamamos de lei da 
segregaęao independente, que estabelece que cada par 
de alelos segrega independentemente de cada outro par de 
alelos durante aformaęao dos gametas. 

Essa lei se aplica apenas para genes (pares de alelos) 
localizados em cromossomos diferentes - isto e, em cro- 
mossomos nao homólogos ou, alternativamente, para ge¬ 
nes que estao muito distantes um do outro em um mesmo 
cromossomo. (O ultimo caso sera explicado no Capitulo 15 
junto com padróes de hereditariedade mais complexos de 
genes localizados próximos uns dos outros, que tendem a 
ser herdados juntos.) Todos os caracteres das eryilhas que 
Mendel escolheu para analisar eram controlados por genes 
em diferentes cromossomos por genes que estavam bas- 
tante longe um do outro em um mesmo cromossomo; essa 
situaęao simplificou muito a interpretaęao dos seus cruza- 
mentos de multicaracteres nas eryilhas. Todos os exemplos 
considerados no restante deste capitulo envolvem genes 
localizados em cromossomos diferentes. 
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Pesquisa 


Os alelos para um caractere sao segregados para os gametas 
de forma dependente ou independente dos alelos para um 
caractere diferente? 

Experimento Para acompanhar os caracteres de cor e formato das sementes 
na geraęao F 2 , Mendel cruzou uma planta pura com sementes amarelas redon- 
das com uma planta pura com sementes verdes rugosas, produzindo plantas F 1 
di-hibridas. A autopolinizaęao dos di-hibridos F 1 produziu a geraęao F 2 . As duas 
hipóteses (segregaęao dependente e independente) predizem diferentes propor- 
ęóes fenotipicas. 
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Vl6 Vl6 ^ "V16 V16 d 

Proporęao fenotipica 9:3:3:1 


Resultados 

315 (^) 108 101 Q 32 ^ Proporęao fenotipica aproximada 9:3:3:1 


Conclusao Apenas a hipótese da segregaęao independente prediz a aparencia 
de dois dos fenótipos observados: sementes verdes redondas e sementes amarelas 
rugosas (ver o quadrado de Punnett da direita). Os alelos para cada gene segre- 
gam independentemente uns dos outros. 


Fonte: G. Mendel, Experiments in plant hybridization, Proceedings ofthe Natural History Society of 
Brunn 4:3-47 (1866). 


] Suponha que Mendel tivesse transferido pólen de uma planta F 1 para 
o carpelo de uma planta homozigota recessiva para ambos os genes. Determine o 
cruzamento e desenhe quadrados de Punnett que predigam a descendencia para 
ambas as hipóteses. Esse cruzamento tambem daria su porte a hipótese da segrega¬ 
ęao independente? 


REVISAO DO CONCEITO 14.1 


1. Permite-se a autopolinizaęao 

de plantas de ervilhas heterozigotas para a 
posięao das flores e comprimento do caule 
( AaTt ), e 400 das sementes resultantes sao 
plantadas. Desenhe um quadrado de Punnett 
para esse cruzamento. Faęa uma previsao de 
quantos descendentes serao anóes e terao 
flores terminais. (Ver Tabela 14.1) 


Listę todos os gametas que po- 
deriam ser produzidos por uma planta de 
ervilha heterozigota para cor da semente, 
formato da semente e formato da vagem 
( YyRrli ; ver Tabela 14.1). Qual tamanho de 
um quadrado de Punnett seria necessario 
para predizer a descendencia de uma auto¬ 
polinizaęao desse "tri-hibrido"? 

Em alguns cruza- 
mentos de plantas de ervilhas, as plantas 
sao autopolinizadas. Explique se a autopo¬ 
linizaęao e considerada uma reproduęao 
assexuada ou sexuada. (Ver Conceito 13.1) 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 14.2 

As leis da probabilidade 
governam a heranęa mendeliana 

As leis de segregaęao e de segregaęao inde¬ 
pendente de Mendel refletem as mesmas 
regras de probabilidade que se aplicam ao 
jogo cara ou coroa, ao jogo de dados e a 
comprar cartas de um baralho. A escala de 
probabilidade varia de 0 a 1. Um evento que 
certamente vai ocorrer tern probabilidade 1 , 
e um evento que certamente nao vai ocorrer 
tern probabilidade 0. Com uma moeda que 
tern “cara” nos dois lados, a probabilidade de 
cara elea probabilidade de coroa e 0. Com 
uma moeda normal, a chance de “cara” e % e 
a chance de “coroa” e Vi. A probabilidade de 
comprar um as de espadas de um baralho 
de 52 cartas e Y 52 . As probabilidades de to¬ 
dos os resultados possiveis para um evento 
devem somar 1. Com um baralho de cartas, 
a chance de escolher uma carta diferente do 
as de espadas e 51 /s 2 . 

Lanęar uma moeda ilustra uma impor- 
tante lięao sobre a probabilidade. Para cada 
lanęamento, a probabilidade para “cara” e 
de Yi. O resultado de qualquer lanęamento 
nao e afetado pelo que ocorreu em um teste 
anterior. Referimo-nos a fenómenos como 
o lanęamento de moedas como eventos 
independentes. Cada lanęamento de uma 
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moeda, mesmo feito de forma seąuencial com uma moeda, 
ou simultaneamente com varias, e independente de qual- 
quer outro lanęamento. Assim como em dois lanęamen- 
tos de moedas separados, os alelos de um gene segregam 
para os gametas independentemente dos alelos de outro 
gene (a lei da segregaęao independente). Duas leis basicas 
de probabilidade podem nos ajudar a predizer o resultado 
da fusao desses gametas em cruzamentos mono-hibridos 
simples e cruzamentos mais complicados. 


As regras da multiplicaęao e da adięao aplicadas a 
cruzamentos mono-hibridos 

Como determinamos a probabilidade de que dois ou mais 
eventos independentes ocorram juntos em alguma combi- 
naęao especifica? Por exemplo, qual e chance de duas moe¬ 
das lanęadas simultaneamente cairem com o lado cara para 
cima? A regra da multiplicaęao estabelece que para deter- 
minar essa probabilidade multiplicamos a probabilidade de 
um evento (moeda com a “cara” para cima) pela probabilida¬ 
de do outro evento (a outra moeda com a “cara” para cima). 
Entao, pela regra da multiplicaęao, a probabilidade de que 
ambas as moedas caiam com a “cara” para cima e Y 2 X y 2 = %. 

Podemos aplicar o mesmo raciocinio para um cruza- 
mento F x mono-hibrido. Com o formato das sementes em 
plantas de ervilhas como caractere herdavel, o genótipo das 
plantas F x e Rr. A segregaęao em uma planta heterozigota e 
como jogar uma moeda, em termos de calculo de probabi¬ 
lidade de cada resultado: cada óvulo produzido possui uma 
chance de Yi carregar o alelo dominantę (R) e uma chance 
de Vi carregar o alelo recessivo (r). As mesmas probabilida- 
des sao aplicadas para cada espermatozoide produzido. Para 
que uma determinada planta F 2 tenha sementes rugosas, a 
caracteristica recessiva, tanto o óvulo como o espermato¬ 
zoide que se unem devem carregar o alelo r. A probabilidade 
de dois alelos r estarem presentes nos gametas na fertiliza- 
ęao e calculada pela multiplicaęao de Vi (probabilidade do 
óvulo ter um r) X V 2 (probabilidade do espermatozoide ter 
um r). Desse modo, a regra da multiplicaęao nos informa 
que a probabilidade de uma planta F 2 com sementes rugosas 
(rr) e de K (Figura 14.9). Da mesma maneira, a probabili¬ 
dade de uma planta F 2 carregar ambos os alelos dominantes 
para o formato da semente (RR) e de /4. 

Para calcular a probabilidade de uma planta F 2 , a par- 
tir de um cruzamento mono-hibrido, ser heterozigota, em 
vez de homozigota, precisamos convocar uma segunda re¬ 
gra. Observe na Figura 14.9 que o alelo dominantę pode 
vir a partir de um óvulo e o alelo recessivo a partir de um 
espermatozoide, ou vice-versa. Isto e, gametas F : podem 
combinar para produzir a descendencia Rr de duas manei- 
ras mutuamente exclusivas : para qualquer planta F 2 hete¬ 
rozigota, o alelo dominantę pode vir a partir de um óvulo 
ou de um espermatozoide, mas nao de ambos. De acordo 
com a regra da adięao, a probabilidade de qualquer um 
dos dois ou mais eventos reciprocamente exclusivos ocor- 
rer e calculada pela adięao de suas probabilidades indivi- 
duais. Como acabamos de ver, a regra da multiplicaęao nos 
fornece as probabilidades indiyiduais que uniremos agora. 


Rr 


X 


Rr 


Segregaęao dos alelos Segregaęao dos alelos 

para os óvulos para os espermatozoides 



▲ Figura 14.9 Segregaęao dos alelos e fertilizaęao como 
eventos ao acaso. Saber se um determinado gameta vai carregar 
R ou r quando um heterozigoto (Rr) forma gametas e semelhante ao 
lanęamento de uma moeda. Podemos determinar a probabilidade de 
qualquer genótipo entre a descendencia de dois heterozigotos pela 
multiplicaęao das probabilidades individuais de um óvulo e de um es¬ 
permatozoide possuirem determinado alelo (R ou r, neste exemplo.) 


A probabilidade de uma das maneiras possiveis de obter 
um F 2 heterozigoto - o alelo dominantę a partir de um 
óvulo e o alelo recessivo a partir de um espermatozoide - e 
de /4. A probabilidade para a outra maneira possivel - o 
alelo recessivo a partir de um óvulo e o alelo dominantę 
a partir do espermatozoide - tambem e de % (ver Figura 
14.9). Entao, utilizando a regra da adięao podemos calcular 
a probabilidade de um heterozigoto F 2 como % + % = V 2 . 

Resolvendo problemas geneticos complexos com as 
regras da probabilidade 

Tambem podemos aplicar as regras da probabilidade para 
predizer o resultado de cruzamentos envolvendo multiplos 
caracteres. Relembre que cada par de alelos segrega inde¬ 
pendentemente durante a formaęao dos gametas (a lei da 
segregaęao independente). Assim, um cruzamento di-hi- 
brido ou outro de multiplos caracteres e equivalente a dois 
ou mais cruzamentos mono-hibridos independentes e si- 
multaneos. Aplicando o que aprendemos sobre os cruza¬ 
mentos mono-hibridos, podemos determinar a probabili¬ 
dade da ocorrencia de genótipos especificos na geraęao F 2 
sem ter de construir quadrados de Punnett incertos. 

Considere o cruzamento di-hibrido entre YyRr he¬ 
terozigotos mostrado na Figura 14.8. Primeiro daremos 
enfoque no caractere de cor da semente. Para um cruza¬ 
mento mono-hibrido de plantas Yy, podemos utilizar um 
quadrado de Punnett simples para determinar que as pro¬ 
babilidades dos genótipos da descendencia sao de /4 para 
YY, V 2 para Yy e % para yy. Podemos montar um segundo 
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ąuadrado de Punnett para determinar as mesmas probabi- 
lidades aplicadas para os genótipos da descendencia para o 
formato da semente: % RR, Vi para Rr e % rr. Conhecendo 
essas probabilidades, podemos simplesmente usar a regra 
da multiplicaęao para determinar a probabilidade de cada 
um dos genótipos na geraęao F 2 . Para dar dois exemplos, os 
calculos para encontrar as probabilidades de dois dos pos- 
sfveis genótipos de F 2 (YYRR eYyRR), sao mostrados abaixo: 

Probabilidade de YYRR = x /4 (probabilidade de YY) X x /4 {RR) = Vi6 


Nao podemos predizer com certeza os numeros exatos 
da progenię de diferentes genótipos resultantes de um cru- 
zamento genetico, mas as regras de probabilidade nos dao as 
chances de varios resultados. Normalmente, ąuanto maior o 
tamanho da amostra, mais próximos serao os resultados das 
nossas predięóes. Mendel compreendeu essa caracteristica 
estatistica da hereditariedade e teve um senso aguęado das 
regras de probabilidade. Foi por essa razao que ele montou 
seus experimentos de forma a gerar, e entao contar, grandes 
numeros de descendentes a partir de seus cruzamentos. 


Probabilidade de YyRR = l /2 {Yy) x : /4 (RR) = Vs 

O genótipo YYRR corresponde ao ąuadrado de cima a es- 
ąuerda no ąuadrado de Punnett maior na Figura 14.8 (um 
ąuadrado = Yie). Se observarmos com mais cuidado o ąua¬ 
drado maior de Punnett na Figura 14.8, yeremos que 2 dos 
16 ąuadrados (Ys) correspondem ao genótipo YyRR . 

Agora vejamos como e possivel combinar as regras 
da multiplicaęao e da adięao para resolver ate mesmo os 
problemas mais complexos na genetica mendeliana. Por 
exemplo, imagine um cruzamento de duas yariedades de 
eryilhas nas ąuais ąueremos obseryar a hereditariedade de 
tres caracteres. Supondo o cruzamento de um tri-hfbrido 
com flores roxas e sementes amarelas e redondas (hetero- 
zigoto para os tres genes) com urna planta com flores roxas 
e sementes verdes rugosas (heterozigoto para cor da flor, 
mas homozigoto recessivo para os outros dois caracteres). 
Utilizando sfmbolos mendelianos, nosso cruzamento seria 
PpYyRr X Ppyyrr. Qual fraęao da descendencia, a partir 
desse cruzamento, exibiria os fenótipos recessivos para no 
mmimo dois dos tres caracteres? 

Para responder a essa ąuestao, podemos comeęar lis- 
tando todos os genótipos que cumprem essa condięao: 
ppyyRr, ppYyrr, Ppyyrr, PPyyrr e ppyyrr . (Como a condięao 
e no mmimo duas caracterfsticas recessivas, ela inclui o ulti¬ 
mo genótipo, que produz as tres caracterfsticas recessivas.) 
Depois, calculamos a probabilidade para cada um desses ge¬ 
nótipos resultantes do cruzamento PpYyRr X Ppyyrr multi- 
plicando as probabilidades individuais para os pares alelos, 
assim como fizemos no nosso exemplo di-hfbrido. Obserye 
que em um cruzamento envolvendo pares de alelos hetero- 
zigotos e homozigotos (por exemplo, Yy X yy), a probabili¬ 
dade de descendencia heterozigota e Yi e a probabilidade de 
descendencia homozigota e Vi. Finalmente, utilizamos a re¬ 
gra da adięao para adicionar as probabilidades para todos os 
genótipos diferentes que cumprem a condięao de no mmi¬ 
mo duas caracterfsticas recessivas, como mostrado a seguir: 

ppyyRr y 4 (probabilidade de pp) X y 2 (yy) X l / 2 (Rr) = Vi6 


ppYyrr y 4 x V 2 X V 2 = Vi6 

Ppyyrr i/ 2 x V 2 X V 2 = 2 /ie 

PPyyrr y 4 X y 2 X y 2 = Vi6 

ppyyrr x /4 X V 2 X V 2 = Vi6 

Chance de ao menos duas caracterfsticas recessiyas = 6 /i6 ou 3 /s 


Com a pratica, voce sera capaz de resolver problemas ge- 
neticos de forma mais rapida usando as regras de probabi¬ 
lidade do que preenchendo os ąuadrados de Punnett. 


REVISAO DO CONCEITO 14.2 


1 . 


2 . 


3. 


Para qualquer gene com alelo dominantę A e alelo recessivo 
a, quais proporęóes esperadas na descendencia de um cru¬ 
zamento AA x Aa de homozigotas dominantes, homozi- 
gotas recessivas e heterozigotas? 


Dois organismos com genótipos BbDD e BBDd sao cruzados. 
Assumindo a segregaęao independente dos genes B/b e 
D/d, escreva os genótipos de toda a descendencia possivel 
a partir desse cruzamento e utilize as regras da probabilida¬ 
de para calcular a chance de ocorrencia de cada genótipo. 


Tres caracteres (cor da flor, cor da semente e for¬ 
mato da vagem) sao considerados em um cruzamento en- 
tre duas plantas de ervilhas (PpYyli x ppYyii). Qual fraęao 
da descendencia seria homozigota recessiva para no mini- 
mo dois dos tres caracteres? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 14.3 

Padróes de hereditariedade muitas vezes 
sao mais complexos do que os previstos 
pela genetica mendeliana simples 

No seculo XX, geneticistas estenderam os princfpios de 
Mendel nao apenas para diversos organismos, mas tambem 
para padróes de hereditariedade mais complexos do que 
os descritos por Mendel. Para o trabalho que originou as 
duas leis de hereditariedade, Mendel escolheu os caracteres 
da planta de eryilha que mostraram base genetica relativa- 
mente simples: cada caractere e determinado por um gene, 
para o qual existem apenas dois alelos, um completamente 
dominantę e outro completamente recessivo. (Existe urna 
exceęao: o caractere de formato da vagem de Mendel e, na 
yerdade, determinado por dois genes.) Nem todos os ca¬ 
racteres herdaveis sao determinados de forma tao simples, 
e a relaęao entre genótipo e fenótipo raramente e tao dire- 
ta. O próprio Mendel percebeu que nao poderia explicar 
os padróes mais complicados que ele obseryou em cruza¬ 
mentos envolvendo outros caracteres de eryilhas ou outras 
especies de plantas. Entretanto, isso nao diminui a utilidade 
da genetica mendeliana, pois os princfpios basicos da segre¬ 
gaęao e da segregaęao independente se aplicam ate mesmo 
a padróes mais complexos de hereditariedade. Nesta seęao, 
estenderemos a genetica mendeliana aos padróes de here¬ 
ditariedade que nao foram relatados por Mendel. 
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Estendendo a genetica mendeliana para um 
unico gene 

A heranęa de caracteres determinada por um unico gene 
desvia dos padróes mendelianos simples ąuando os alelos 
nao sao completamente dominantes nem recessivos, ąuan¬ 
do um determinado gene tern mais de dois alelos, ou ąuan¬ 
do um unico gene produz multiplos fenótipos. Descreve- 
remos exemplos de cada urna dessas situaęóes nesta seęao. 

Graus de dominancia 

Os alelos podem apresentar diferentes graus de dominan¬ 
cia e recessividade em relaęao a cada um. Nos cruzamentos 
classicos das ervilhas de Mendel, a descendencia F : sempre 
se assemelhou a urna das duas variedades progenitoras, 
pois um alelo em um par mostrou completa dominancia 
sobre o outro. Nessas situaęóes, os fenótipos do heterozi- 
goto e do homozigoto dominantę sao indistinguiveis. 

Entretanto, para alguns genes, nenhum alelo e com¬ 
pletamente dominantę, e os hibridos F : tern um fenótipo 
intermediario entre as duas variedades parentais. Esse fe- 
nómeno, chamado de dominancia incompleta, e obser- 
vado ąuando bocas-de-leao vermelhas sao cruzadas com 
bocas-de-leao brancas: todos os hibridos F x tern flores 
cor-de-rosa (Figura 14.10). Esse terceiro fenótipo inter¬ 
mediario resulta de flores dos heterozigotos com menos 
pigmento yermelho do que os homozigotos yermelhos 
(diferente da situaęao das plantas de eryilha de Mendel, 
onde os heterozigotos Pp produzem pigmento suficiente 
para que as flores sejam de cor roxa indistinguivel da cor 
das plantas PP). 

Em um primeiro momento, a dominancia incompleta 
de cada alelo parece fornecer evidencia para a hipótese da 
heranęa por mistura, que deveria predizer que a caracte- 
ristica yermelha ou branca nunca poderia ser recuperada 
a partir dos hibridos cor-de-rosa. Na yerdade, o intercru- 
zamento dos hibridos F : produz descendencia F 2 com pro¬ 
poręao fenotipica de urna yermelha para duas cor-de-rosa 
para urna branca. (Como os heterozigotos possuem fenó¬ 
tipo separado, a proporęao genotipica e fenotipica para a 
geraęao F 2 e a mesma, 1:2:1.) A segregaęao dos alelos para 
flor yermelha e para flor branca nos gametas produzidos 
pelas plantas com flores cor-de-rosa confirma que os alelos 
para a cor da flor sao fatores herdaveis que mantem identi- 
dade nos hibridos; isto e, a heranęa e particulada. 

Outra yariaęao nas relaęóes de dominancia entre os 
alelos e chamada de codominancia; nessa yariaęao, os 
dois alelos afetam o fenótipo de maneiras separadas dis- 
tinguiveis. Por exemplo, o grupo sanguineo humano MN e 
determinado por alelos codominantes para duas moleculas 
especificas localizadas na superficie das celulas yermelhas 
do sangue, as moleculas M e N. Um unico locus do gene, 
no qual duas yariaęóes alelicas sao possiveis, determina o 
fenótipo desse grupo sanguineo. IndMduos homozigotos 
para o alelo M (MM) tern celulas yermelhas do sangue com 
apenas moleculas M; indiyiduos homozigotos para o ale¬ 
lo N (AZA/) tern celulas yermelhas do sangue apenas com 
moleculas N. Tanto moleculas M ąuanto N estao presentes 
nas celulas yermelhas do sangue de indiyiduos heterozigo- 
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A Figura 14.10 Dominancia incompleta na cor da bo- 
ca-de-leao. Quando bocas-de-leao vermelhas sao cruzadas com 
brancas, os hibridos F, apresentam flores cor-de-rosa. A segregaęao 
dos alelos para os gametas das plantas F 1 resulta em urna geraęao 
F 2 com proporęao 1:2:1 tanto para genótipo como para o fenótipo. 
Nenhum dos alelos e dominantę; por isso, em vez de usarmos letras 
maisculas e minusculas, usamos a letra C com sobrescrito para indi- 
car um alelo para a cor da flor: Cf para vermelho e C w para branco. 

] Suponha que um de seus colegas argumente que esta figura da 
suporte a hipótese da heranęa por mistura. O que seu colega pode¬ 
ria dizer e como voce responderia? 


tos para os alelos MeN(MN). Obserye que o fenótipo MN 
nao e intermediario entre os fenótipos MeN, que distin- 
guem a codominancia da dominancia incompleta. Em vez 
disso, os dois fenótipos MeN sao exibidos pelos heterozi¬ 
gotos, ja que as duas moleculas estao presentes. 

A relaęao entre a dominancia e o fenótipo Vimos agora 
que os efeitos relativos de dois alelos variam desde a com¬ 
pleta dominancia de um alelo ate a dominancia incompleta 
de cada alelo, passando pela codominancia de ambos os 
alelos. E importante compreender que um alelo e denomi- 
nado dominantę por ser obseryado no fenótipo, e nao por 
dominar de alguma forma o alelo recessivo. Os alelos sao 
yariaęóes simples na seąuencia nucleotidica de um gene 
(ver Figura 14.4). Quando um alelo dominantę coexiste 
com um alelo recessivo em um heterozigoto, eles na yerda¬ 
de nao interagem. E no caminho do genótipo para o fenóti¬ 
po que a dominancia e a recessividade atuam. 

Para ilustrar a relaęao entre a dominancia e o fenótipo, 
podemos utilizar um dos caracteres estudados por Mendel 
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- formato da semente de ervilha redondo versus rugoso. 
O alelo dominantę (redondo) codifica uma enzima que 
ajuda a converter uma forma nao ramificada de amido a 
uma forma ramificada na semente. O alelo recessivo (rugo¬ 
so) codifica uma forma defectiva dessa enzima, levando ao 
acumulo de amido nao ramificado, que causa a entrada de 
excesso de agua na semente por osmose. Mais tarde, quan- 
do a semente seca, ela enruga. Se um alelo dominantę es- 
tiver presente, nao ocorre a entrada de excesso de agua na 
semente e ela nao enruga quando seca. Um alelo dominan¬ 
tę resulta em enzima suficiente para sintetizar quantidades 
suficientes de amido ramificado, ou seja, homozigotos do- 
minantes e heterozigotos tern sempre o mesmo fenótipo: 
sementes redondas. 

Uma visao mais de perto sobre a relaęao entre domi¬ 
nancia e fenótipo revela um fato intrigante: para qualquer 
caractere, a relaęao dominante/recessivo dos alelos obser- 
vada depende do nivel no qual examinamos o fenótipo. 
A doenęa de Tay-Sachs, disturbio humano hereditario, 
nos fornece um exemplo. As celulas do cerebro de uma 
crianęa com doenęa de Tay-Sachs nao conseguem meta- 
bolizar certos lipideos, pois uma importante enzima nao 
funciona da forma correta. A medida que esses lipideos se 
acumulam nas celulas do cerebro, a crianęa comeęa a so- 
frer ataques epileticos, cegueira e degeneraęao da funęao 
motora e mental e morre em poucos anos. 

Apenas crianęas que herdaram duas cópias do alelo 
Tay-Sachs (homozigotos) tern a doenęa. Dessa forma, em 
nivel de organismo, o alelo Tay-Sachs e estipulado como 
recessivo. Entretanto, o mvel de atividade da enzima me- 
tabolizadora de lipideos nos heterozigotos e intermediario 
entre aquele em individuos homozigotos para o alelo nor- 
mal e aquele em indrnduos com a doenęa de Tay-Sachs. 
O fenótipo intermediario observado em nivel bioąufmico 
e caracteristico da dominancia incompleta dos alelos. Fe- 
lizmente, a condięao heterozigota nao leva a sintomas da 
doenęa, aparentemente porque metade da atividade nor- 
mal da enzima e suficiente para prevenir o acumulo de 
lipideos no cerebro. Estendendo nossa analise para outro 
nivel, observamos que indrnduos heterozigotos produzem 
numeros iguais de moleculas da enzima normal e da enzi¬ 
ma sem funęao. Assim, em nivel molecular , o alelo normal 
e o alelo Tay-Sachs sao codominantes. Como voce pode 
ver, se os alelos parecem ser completamente dominantes, 
incompletamente dominantes ou codominantes depende 
do nivel no qual o fenótipo e analisado. 

Frequencia dos alelos dominantes Embora se esperasse 
que o alelo dominantę para um determinado caractere 
fosse bem mais comum em uma populaęao do que o alelo 
recessivo para aquele caractere, esse nao e necessaria- 
mente o caso. Por exemplo, cerca de um bebe em 400 nos 
Estados Unidos nasce com dedos a mais nas maos ou nos 
pes, condięao conhecida como polidactilia. Alguns casos 
de polidactilia sao causados pela presenęa de um alelo 
dominantę. A baixa frequencia de polidactilia indica que 
o alelo recessivo, que resulta em cinco digitos por apen- 
dice, e muito mais prevalente do que o alelo dominantę 
na populaęao. No Capitulo 23, vamos aprender como as 


frequencias relativas dos alelos em uma populaęao sao 
afetadas pela seleęao natural. 

Alelos multiplos 

Existem apenas dois alelos para os caracteres de ervilha 
estudados por Mendel, mas a maioria dos genes existe em 
mais de duas formas alelicas. Os grupos sanguineos ABO 
em humanos, por exemplo, sao determinados por tres 
alelos de um unico gene: Z 4 , f e i. O grupo sanguineo de 
uma pessoa (fenótipo) pode ser um dos quatro tipos: A, B, 
AB ou O. Essas letras se referem a dois carboidratos - A e 
B - que podem ser encontrados na superficie das celulas 
yermelhas do sangue. As celulas sanguineas de uma pessoa 
podem possuir o carboidrato A (sangue tipo A), o carboi- 
drato B (sangue tipo B), ambos (tipo AB) ou nenhum (tipo 
O), como mostrado na Figura 14.11. Grupos sanguineos 
compativeis sao fundamentais para transfusóes de sangue 
seguras (ver Capitulo 43). 

Pleiotropia 

Ate agora tratamos a heranęa mendeliana como se cada 
gene afetasse apenas um caractere fenotipico. Entretanto, 
a maioria dos genes tern efeitos fenotipicos multiplos, pro- 
priedade chamada de pleiotropia (do grego, pleion, mais). 
Em seres humanos, por exemplo, os alelos pleiotrópicos 
sao responsaveis pelos sintomas multiplos associados com 
certas doenęas hereditarias, como fibrose cistica e anemia 
falciforme, discutidas mais adiante neste capitulo. No jar- 
dim de eryilhas, o gene que determina a cor da flor tambem 
afeta a cor da cobertura externa da semente, que pode ser 
cinza ou branca. Considerando as complicadas interaęóes 
celulares e moleculares responsayeis pelo desenvolvimento 


(a) Os tres alelos para os grupos sanguineos ABO e seus carboi¬ 
dratos. Cada alelo codifica uma enzima que pode adicionar um 
carboidrato especifico (designado pela letra sobrescrita no alelo e 
mostrado como um triangulo ou circulo) a celula vermelha do sangue. 


Alelo 

I A 

I B 

i 

Carboidrato 

A A 

B G 

nenhum 


(b) Genótipos e fenótipos dos grupos sanguineos. Seis genótipos 
possh/eis resultam em guatro fenótipos diferentes. 


Genótipo 

I A I A ou I A i 

I B I B ou i B i 

I A I B 

ii 

Aparencia da 
celula vermelha 
do sangue 

♦ 

* 

* 

• 

Fenótipo (grupo 
sanguineo) 

A 

B 

AB 

0 


A Figura 14.11 Alelos multiplos para os grupos sanguineos 
ABO. Os quatro grupos sanguineos resultam de diferentes combi- 
naęóes dos tres alelos. 


] Com base no fenótipo do carboidrato de superficie em (b), quais 
sao as relaęóes de dominancia entre os alelos? 
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e pela fisiologia de um organismo, nao e de se surpreender 
que apenas um gene pode afetar varias caracteristicas em 
um organismo. 



Estendendo a genetica mendeliana para dois ou 
mais genes 

As relaęóes de dominancia, os alelos multiplos e a pleiotro- 
pia tern a ver com os efeitos dos alelos de um unico gene. 
Agora consideraremos duas situaęóes em que dois ou mais 
genes estao envolvidos na determinaęao de um determi- 
nado fenótipo: epistasia, onde um gene afeta o fenótipo de 
outro por causa da interaęao dos dois produtos genicos; e 
heranęa poligenica, onde multiplos genes afetam indepen- 
demente urna unica caracteristica. 

Epistasia 

Na epistasia, um gene em um locus altera a expressao fe- 
notipica de um gene em um segundo locus. Um exemplo 
ajudara a tornar claro esse conceito. Em caes labradores 
como retrievers, a pelagem pręta e dominantę sobre a mar- 
rom. Vamos designar B e b como os dois alelos para esse 
caractere. Para que um labrador tenha pelagem marrom, 
seu genótipo deve ser bb; esses caes sao chamados labra¬ 
dores “chocolate”, mas nao e só isso. Um segundo gene de- 
termina se o pigmento sera ou nao depositado no seu pelo. 
O alelo dominantę, simbolizado por E , resulta no depósito 
de pigmento preto ou marrom, dependendo do genótipo 
no primeiro locus. Mas se o labrador for homozigoto reces- 
sivo para o segundo locus (ee), entao a pelagem e amarela, 
independente do genótipo no locus para preto/marrom 
(labradores “dourados”). Nesse caso, diz-se que o gene para 
depósito de pigmento (E/e) e epistatico para o gene que 
codifica o pigmento preto ou marrom (. B/b ). 

O que ocorre se cruzarmos labradores pretos hetero- 
zigotos para ambos os genes (.BbEe )? Embora os dois ge¬ 
nes afetem o mesmo caractere fenotipico (cor da pelagem), 
eles seguem a lei da segregaęao independente. Assim, nosso 
experimento de cruzamento representa um cruzamento 
di-hibrido F p como aqueles que produziam urna proporęao 
de 9:3:3:1 nos experimentos de Mendel. Podemos usar um 
quadrado de Punnett para representar os genótipos de urna 
descendencia F 2 (Figura 14.12). Como resultado de epis¬ 
tasia, a proporęao fenotipica entre a descendencia F 2 e de 
9 labardores pretos para 3 “chocolates” para 4 “dourados”. 
Outros tipos de interaęóes epistaticas produzem diferentes 
proporęóes, mas todas sao versóes modificadas de 9:3:3:1. 

Heranęa poligenica 

Mendel estudou caracteres que poderiam ser classificados 
com base em “um ou outro”, como cor de flor roxa versus 
branca. Mas varios caracteres, como cor da pele e altura de 
seres humanos, nao sao um de dois caracteres discretos; em 
vez disso, eles variam na populaęao continuamente em gra- 
daęóes. Esses sao chamados de caracteres quantitativos. 
A yariaęao quantitativa normalmente indica heranęa po¬ 
ligenica, um efeito aditivo de dois ou mais genes sobre um 
caractere fenotipico unico. (De certa forma, e o contrario 
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▲ Figura 14.12 Um exemplo de epistasia. Este quadrado de 
Punnett ilustra os genótipos e fenótipos preditos para a descenden¬ 
cia de cruzamentos entre dois labradores pretos com genótipo BbEe. 
0 gen eE/e, epistatico para o gene B/b que codifica para o pigmento 
do pelo, controla se o pigmento de qualquer cor vai ou nao ser 
depositado no pelo. 

Q Explique a base genetica para a diferenęa entre a proporęao 
(9:3:4) dos fenótipos observados neste cruzamento e entao obser- 
vados na Figura 14.8. 


de pleiotropia, onde um unico gene afeta varios caracteres 
fenotipicos.) A altura e um bom exemplo de heranęa poli¬ 
genica: um estudo recente utilizando metodos genómicos 
identificou no minimo 180 genes que afetam a altura. 

A pigmentaęao da pele em seres humanos tambem 
e controlada por varios genes herdados separadamente. 
Aqui, simplificaremos a historia para compreender o con¬ 
ceito de heranęa poligenica. Consideremos tres genes, com 
um alelo para pele escura para cada gene (A, B ou C), con- 
tribuindo com urna “unidade” de escuridao (tambem urna 
simplificaęao) ao fenótipo e com dominancia incompleta 
ao outro alelo ( a , b ou c). No nosso modelo, urna pessoa 
AABBCC teria a pele muito escura, enquanto um indrn- 
duo aabbcc teria a pele muito clara. Urna pessoa AaBbCc 
teria pele de cor intermediaria. Como os alelos possuem 
efeito acumulativo, os genótipos AaBbCc eAABbcc fariam 
a mesma contribuięao genetica (tres unidades) para a to- 
nalidade da pele. Existem sete fenótipos para a cor da pele 
que poderiam resultar do cruzamento entre heterozigo- 
tos AaBbCc, mostrados na Figura 14.13. Em um numero 
grandę desses cruzamentos, espera-se que a maioria dos 
descendentes tenha fenótipos intermediarios (cor da pele 
em tons intermediarios). Voce pode fazer um grafico das 
predięóes a partir do quadrado de Punnett nos Exerclcio 
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de Habilidades Cientificas. Fatores ambientais, como ex- 
posięao ao sol, tambem afetam o fenótipo de cor da pele. 

Natureza e ambiente: o impacto do meio ambiente 
sobre o fenótipo 

Outro afastamento a partir da genetica simples de Mendel 
surge ąuando o fenótipo para um caractere depende do 
meio ambiente, assim como do genótipo. Urna simples ar- 
vore, restrita ao seu genótipo herdado, possui folhas que 
variam de tamanho, formato, tom de verde, dependendo 
da sua exposięao ao vento e ao sol. Para seres humanos, a 
nutrięao influencia a altura, os exercicios alteram a cons- 
tituięao, o sol escurece a pele e a experiencia melhora o 
desempenho em testes de inteligencia. Ate mesmo gemeos 
identicos, que sao iguais geneticamente, acumulam diferen- 
ęas fenotipicas como resultado de suas experiencias unicas. 

Se as caracteristicas humanas sao mais influenciadas 
pelos genes ou pelo meio ambiente - em termos comuns, 
natureza versus ambiente - e um debate que nao tentare- 
mos resolver aqui. Entretanto, podemos dizer que um ge¬ 
nótipo geralmente nao esta associado a um fenótipo rigi- 
damente definido, mas em vez disso a urna amplitudę de 
possibilidades fenotipicas devido as influencias do meio 


OOO 

x 

OOO 

••• 


••• 


AaBbCc AaBbCc 


V8 C 


Óvulos 


y 8 **° 


Yb« 


Espermatozoides 

V8 V8 V8 V8 Yb V8 V8 V8 

OOO «00 0*0 00« NO «0« OM ••• 


Fenótipos: 

Numero de alelos 
para pele escura: O 


64 


15 /fr 


2 %4 


15 /e^ 


6 /64 


▲ Figura 14.13 Modelo simplificado para heranęa poligeni- 

ca da cor da pele. De acordo com este modelo, tres genes herdados 
separadamente afetam a cor da pele. Cada um dos individuos hete- 
rozigotos ( AaBbCc ) representados pelos dois retangulos no topo des- 
ta figura carregam tres alelos para pele escura (circulos pretos, que 
representam A, B ou C) e tres alelos para pele clara (circulos brancos, 
que representam a, b ou c). O quadrado de Punnett mostra todas as 
combinaęóes geneticas possfveis nos gametas e na descendencia de 
um grandę numero de cruzamentos hipoteticos entre estes hetero- 
zigotos. Os resultados estao resumidos nas proporęóes fenotipicas 
(fraęóes) abaixo do quadrado de Punnett. (A proporęao fenotipica 
das cores de pele mostradas nos guadrados e de 1:6:15:20:15:6:1.) 



▲ Figura 14.14 O efeito do meio ambiente sobre o fenótipo. 

O resultado de um genótipo depende das normas de reaęao, de abran- 
gencia fenotipica, que depende do meio ambiente no qual o genótipo 
e expressado. Por exemplo, a acidez e o conteudo de aluminio livre no 
solo afetam a variedade de cores das flores de hortensias da mesma 
variedade genetica. A cor varia do rosa (solo basico) ate o azul-violeta 
(solo acidico), e o aluminio livre e necessario para as cores mais azuis. 


ambiente (Figura 14.14). Para alguns caracteres, como 
o sistema do grupo sanguineo ABO, a yariaęao fenotipica 
nao possui tanta amplitudę; isto e, um determinado genóti¬ 
po determina um fenótipo muito especifico. Outras carac¬ 
teristicas, como a contagem de celulas vermelhas e brancas 
do sangue de urna pessoa, variam um pouco, dependendo 
de fatores como a altitude, o nivel costumeiro de atividade 
fisica e a presenęa de agentes infecciosos. 

Em geral, a yariaęao fenotipica e mais ampla para ca¬ 
racteres poligenicos. O meio ambiente contribui para a 
natureza quantitativa desses caracteres, como vimos na 
yariaęao continua da cor da pele. Geneticistas se referem a 
esses caracteres como multifatoriais, significando que va- 
rios fatores, tanto geneticos como ambientais, influenciam 
de forma coletiya o fenótipo. 


Visao mendeliana sobre hereditariedade e variaęao 

Ampliamos nossa visao sobre a heranęa mendeliana por 
meio da exploraęao dos graus de dominancia, assim como 
dos alelos multiplos, pleiotropia, epistasia, heranęa po- 
ligenica e o impacto fenotipico do meio ambiente. Como 
podemos integrar esses aprimoramentos na teoria geral da 
genetica mendeliana? A chave e fazer a transięao da enfase 
reducionista sobre genes unicos e caracteres fenotipicos 
ate as propriedades emergentes do organismo como um 
todo, um dos temas deste livro. 

O termo fenótipo pode referir-se nao apenas a carac¬ 
teres especificos, como cor das flores ou grupo sanguineo, 
mas tambem a um organismo em sua integridade - todos 
os aspectos da sua aparencia fisica, anatomia interna, fi- 
siologia e comportamento. De forma similar, o termo ge¬ 
nótipo pode-se referir a toda a composięao genetica de um 
organismo, nao apenas seus alelos para um unico locus 
genetico. Na maioria dos casos, o impacto genico sobre o 
fenótipo e afetado por outros genes e pelo meio ambiente. 
Nessa visao integrada de hereditariedade e yariaęao, o fe¬ 
nótipo de um organismo reflete seu genótipo global e sua 
impar historia ambiental. 

Considerando tudo que pode ocorrer no caminho 
do genótipo para o fenótipo, ainda e impressionante que 
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Fazendo um histograma e analisando o padrao 


Qual e a distribuięao dos fenótipos entre os descenden- 
tes de pais heterozigotos para tres genes aditivos? 

A cor da pele humana e uma caracterfstica poligenica determinada 
pelos efeitos aditivos de varios genes diferentes. Neste exercfcio, voce 
trabalhara com um modelo simplificado de genetica da cor da pele 
onde se assume que apenas tres genes afetem o tom da cor da pele e 
onde cada gene tenha dois alelos - escuro ou claro (ver Figura 14.13). 
Neste modelo, cada alelo para o tom da pele contribui igualmente 
para escurecer a cor da pele e cada par de alelos segrega indepen- 
dentemente do outro par. Usando um tipo de grafico chamado histo¬ 
grama, voce determinara a distribuięao de fenótipos da descendencia 
com numeros diferentes de alelos para pele escura. (Ver informaęóes 
adicionais sobre os graficos na Revisao de Habilidades Cientificas no 
Apendice F.) 

Como este modelo e analisado Para predizer os fenótipos 
dos descendentes dos pais heterozigotos para os tres genes no 
nosso modelo simplificado, podemos usar o quadrado de Punnett 
na Figura 14.13. Cada um dos indivfduos heterozigotos ( AaBbCc) 
representados pelos dois retangulos no topo desta figura carregam 
tres alelos para pele escura (circulos pretos, que representam A, B, 
ou O e tres alelos para pele clara (circulos brancos, que representam 
a, b, ou c). O quadrado de Punnett mostra todas as combinaęóes 
geneticas possiveis nos gametas e na descendencia de um grandę 
numero de cruzamentos hipoteticos entre esses heterozigotos. 


distribuięao 


ra). Para fazer um 
histograma da dis¬ 
tribuięao dos alelos, 
coloque a cor da 
pele (como numero 
de alelos para pele 
escura) ao longo do 
eixo x e o numero de descendentes (64) com cada fenótipo no 
eixo y. Nao existem espaęos vazios em nossos dados de alelos; 
portanto, desenhe as barras próximas uma da outra, sem espa- 
ęo entre elas. 

2. Voce pode observar que os fenótipos para cor da pele nao sao 
distribufdos de forma uniforme. (a) Qual fenótipo tern a fre- 
quencia mais alta? Desenhe uma linha vertical pontilhada pela 
barra. (b) A distribuięao de valores como esse tende a mostrar 
um de varios padróes comuns. Esboce uma curva que se apro- 
xime com os valores e observe sua forma. Ela e distribufda de 
forma simetrica em torno de um pico central ("distribuięao 
normal", as vezes chamada de curva em sino)? Ela se desloca 
para uma extremidade ou outra do eixo x ("distribuięao assi- 
metrica")? Ou ela mostra dois grupos aparentes de frequencias 
("distribuięao bimodal")? Explique a razao para o formato 
das curvas (sera util ler a descrięao do texto que embasa a 
Figura 14.13). 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


de 



Predięóes a partir do quadrado de Punnett Se assumirmos 
que cada quadrado de Punnett representa um descendente dos 
pais heterozigotos AaBbCc, entao os quadrados abaixo mostram as 
frequencias de todos os sete possiveis fenótipos dos descendentes, 
com cada fenótipo contendo um numero especffico de alelos para 
pele escura. 


Fenótipos: 

Numero de alelos 
para pele escura: 


15 /e; 


15 ^ 


Interprete os dados 


3. Se um dos tres genes fosse letal quando homozigoto recessi- 
vo, o que aconteceria com a distribuięao das frequencias do 
fenótipo? Para determinar isso, utilize bb como exemplo de 
genótipo letal. Usando a Figura 14.13, identifique os descen¬ 
dentes onde o cfrculo central (o gene B/b) nas filas superior 
e interior do quadrado e branco, representando o estado 
homozigoto bb. Como indivfduos bb nao sobreviveriam, risque 
esses quadrados, entao conte as frequencias fenotipicas dos 
descendentes sobreviventes de acordo com o numero de alelos 
para pele escura (0-6) e faęa um grafico com os novos dados. 
O que aconteceu com o formato da curva comparado com a 
curva da questao 2? O que isso indicaria sobre a distribuięao 
das freguencias fenotipicas? 


1. Histograma e um grafico de barras que mostra a distribuięao 
de dados numericos (aqui, o numero de alelos para pele escu- 


Leitura adicional R.A. Sturm, A golden age of human pigmentation 
genetics, Trends in Genetics 22:464-468 (2006). 


Mendel tenha descoberto os principios fundamentais que 
governam a transferencia de genes individuais dos pais 
para a descendencia. As duas leis de Mendel, segregaęao 
e segregaęao independente, explicam as variaęóes herda- 
veis em termos de formas alternativas de genes (“particu- 
las” de heranęa, agora conhecidas como alelos de genes) 
passadas adiante, geraęao após geraęao, de acordo com 
regras simples de probabilidade. Essa teoria de heranęa 
e igualmente valida para ervilhas, moscas, peixes, aves e 
seres humanos - de fato para qualquer organismo com 
ciclo de vida sexual. Alem disso, por meio da extensao 
dos principios de segregaęao e segregaęao independente 
para ajudar a explicar padróes de hereditariedade como 
epistasia e caracteres quantitativos, comeęamos a obser- 
var o quao ampla e a aplicaęao do mendelismo. A partir 
do jardim de Mendel em um mosteiro veio a teoria da 
heranęa particulada que ancora a genetica moderna. Na 
ultima seęao deste capitulo, aplicaremos a genetica men- 


deliana a heranęa humana, com enfase na transmissao de 
doenęas hereditarias. 


REVISAO DO CONCEITO 14.3 


1. Tanto dominancia incompleta como epistasia sao termos que 
definem as relaęóes geneticas. Qual a distinęao mais basica 
entre esses termos? 


2 . 


3. 


Se um homem com tipo sangufneo AB casa com uma mulher 
com tipo sangufneo O, que tipo sangufneo seria esperado nos 
filhos do casal? Qual fraęao voce esperaria para cada tipo? 


Um galo com penas cinzentas e cruzado com uma 
galinha com o mesmo fenótipo e gera 15 pintos cinza, 6 
pretos e 8 brancos. Qual a explicaęao mais simples para a 
heranęa dessas cores nos pintos? Quais fenótipos seriam 
esperados na descendencia de um cruzamento entre um 
galo cinza e uma galinha pręta? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 14.4 

Muitas caracteristicas humanas seguem os 
padróes mendelianos de hereditariedade 

As ervilhas sao cobaias convenientes para a pesąuisa ge¬ 
netica, mas os seres humanos nao. O tempo para a gera¬ 
ęao humana e longo, cerca de 20 anos, e os progenitores 
humanos produzem relativamente poucos descendentes 
comparados a ervilhas e a maioria das outras especies. 
E ainda mais importante: ninguem consideraria etico pedir 
a um casal de humanos para acasalar de modo que o fenó- 
tipo dos seus descendentes pudesse ser analisado! Apesar 
desses obstaculos, o estudo da genetica humana continua 
a avanęar, estimulada pelo desejo de compreender nossa 
própria heranęa. Novas tecnicas na biologia molecular le- 
varam a varias descobertas importantes, como veremos no 
Capitulo 20, mas a genetica mendeliana basica permanece 
com a origem da genetica humana. 

Analise da genealogia {pedigree) 

Incapazes de manipular os padróes de cruzamento das 
pessoas, os geneticistas precisam analisar os resultados de 
cruzamentos que ja ocorreram. Os pesquisadores fazem 
isso por meio da coleta de informaęóes sobre a historia da 
familia para urna determinada caracteristica e a colocaęao 
dessa informaęao em urna arvore de familia descrevendo 
as caracteristicas dos progenitores e das crianęas ao longo 
das geraęóes - a arvore genealógica {pedigree ). 

A Figura 14.15a mostra urna arvore genealógica de 
tres geraęóes que rastreia a ocorrencia de um contorno pon- 
tiagudo da linha do cabelo no meio da testa. Essa caracte¬ 
ristica, chamada de “bico de viuva”, deve-se a um alelo do¬ 
minantę, W. Como o alelo do “bico de viuva” e dominantę, 
todos os individuos sem o “bico de viuva” devem ser homo- 
zigotos recessivos (ww). Os dois avós com “bico de viuva” 
devem ter o genótipo Ww , ja que alguns dos seus descenden¬ 
tes sao homozigotos recessivos. Os descendentes na segunda 
geraęao que realmente tern o “bico de viuva” tambem devem 
ser heterozigotos, pois sao os produtos dos cruzamentos de 
Ww X ww. A terceira geraęao nessa arvore genealógica con- 
siste em duas irmas. Aquela que possui “bico de viuva” po- 
deria ser homozigota (WW) ou heterozigota ( Ww), urna vez 
que sabemos sobre os genótipos dos seus pais (ambos Ww). 

A Figura 14.15b e urna arvore genealógica da mesma 
familia, mas dessa vez com enfoque em urna caracteristi¬ 
ca recessiva, o lóbulo da orelha aderido. Usaremos/para o 
alelo recessivo e F para o alelo dominantę, que resulta em 
lóbulos nao aderidos. A medida que estudamos as aryores 
genealógicas, obserye mais urna vez que e possivel aplicar o 
que aprendemos sobre heranęa mendeliana para compreen¬ 
der os genótipos mostrados para os membros da familia. 

Urna aplicaęao importante de aryores genealógicas 
e aj udar a calcular a probabilidade de determinada crian- 
ęa possuir determinado genótipo e fenótipo. Suponha que 
o casal representado na segunda geraęao da Figura 14.15 
decida ter mais um filho. Qual e a probabilidade dessa 


Legenda 

□ Macho □ Macho 
afetado 

O Femea O Femea 
afetada 


Q-O Cruzamento 


6 5 i i 


Descendentes, na 
ordem de nascimento 
(primeiro a nascer 
a esguerda) 


Primeira geraęao 
(avós) 


Segunda geraęao 
(pais, tios e tias) 
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Ww 

w 

ww 

m 

71 
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Ww 


Ww ww ww Ww 


Ó 


Ww ww 


Terceira geraęao 
(duas irmas) 



"Bico de viuva" Sem "bico de viuva" 


(a) O "bico de viuva" e uma caracteristica dominantę ou recessiva? 
Dicas para analise da arvore genealógica: observe na terceira 
geraęao que a segunda irma nao possui "bico de viuva", embora o 
pai e a mae tenham a caracteristica. Esse padrao de hereditariedade 
corrobora a hipótese de que a caracteristica e devido a um alelo 
dominantę. Se a caracteristica decorresse de um alelo recessivo, e 
tanto o pai como a mae tivessem o fenótipo recessivo, entao toda 
sua descendencia tambem teria um fenótipo recessivo. 


Primeira geraęao 
(avós) 


OrO 

Ff Ff 


Chr-O 

ff Ff 


Segunda geraęao 
(pais, tios e tias) 


FForFf ff ff 


D- 

Ff 


■o 
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(b) O lóbulo da orelha aderido e uma caracteristica dominantę 
ou recessiva? 

Dicas para analise da arvore genealógica: observe que a 
primeira irma na terceira geraęao tern os lóbulos da orelha 
aderidos, embora o pai e a mae nao tenham o traęo (os pais tern 
os lóbulos da orelha soltos). Esse padrao e facilmente explicado 
se o fenótipo de lóbulo aderido for um alelo recessivo. Se fosse 
devido a um alelo dominantę, entao pelo menos um dos pais 
tambem teria a caracteristica. 


▲ Figura 14.15 Analise da arvore genealógica {pedigree ). 

Cada uma dessas arvores rastreia uma caracteristica por de tres 
geraęóes da mesma familia. As duas caracteristicas tern diferentes 
padróes de hereditariedade, como visto pela analise das arvores ge¬ 
nealógicas. 
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crianęa ter “bico de viuva”? Isso equivale a um cruzamento 
mono-hibrido F : mendeliano (Ww X Ww), e assim a pro- 
babilidade da crianęa herdar um alelo dominantę e ter um 
“bico de viuva” e % (!4 WW + Vi Ww). Qual e a probabilida- 
de da crianęa ter lóbulos de orelha aderidos? Mais urna vez, 
podemos tratar isso como um cruzamento mono-hibrido 
(Ff X Ff), mas dessa vez ąueremos saber qual e a chance da 
descendencia ser homozigota recessiva iff). Essa probabili- 
dade e de %. Finalmente, qual e a chance da crianęa ter “bico 
de viuva” e lóbulos de orelha aderidos? Assumindo que os 
genes para esses dois caracteres estao em cromossomos di- 
ferentes, os dois pares de alelos segregarao independente- 
mente nesse cruzamento di-hibrido (WwFfX WwFf). Assim 
podemos usar a regra da multiplicaęao: % (chance de “bico 
de viuva”) X % (chance de lóbulos de orelha aderidos) = Yie 
(chance de “bico de viuva” e lóbulos de orelha aderidos). 

Arvores genealógicas sao um assunto mais serio quan- 
do os alelos em questao causam doenęas que provoquem 
deficiencias ou a morte, em vez de variaęóes humanas inó- 
cuas. Entretanto, para disturbios herdados como simples 
caracteristicas mendelianas, aplica-se a mesma tecnica de 
analise da arvore genealógica. 

Disturbios herdados de forma recessiva 

Sabe-se que milhares de disturbios geneticos sao herdados 
como caracteristicas recessivas simples. Esses disturbios 
variam em severidade desde relativamente moderados, 
como o albinismo (ausencia de pigmentaęao, que resulta 
na suscetibilidade ao cancer de pele e problemas de visao), 
ate os que causam risco a vida, como a fibrose cistica. 

0 comportamento dos alelos recessivos 

Como podemos estimar o comportamento dos alelos que 
causam disturbios herdados de forma recessiva? Relembre 
daqueles genes que codificam proteinas com urna funęao 
especifica. Um alelo que causa o disturbio genetico (vamos 
chama-lo de alelo a) codifica urna proteina que nao funcio- 
na ou nenhuma proteina. No caso das disturbios classifi- 
cados como recessivos, os heterozigotos (Aa) sao normais 
no fenótipo, pois urna cópia do alelo normal (A) produz 
urna quantidade suficiente da proteina especifica. Assim, o 
disturbio herdado de forma recessiva aparece apenas nos 
individuos homozigotos (aa) que herdaram um alelo re- 
cessivo de cada um dos pais. Embora fenotipicamente nor¬ 
mais, exceto quanto ao disturbio, os heterozigotos podem 
transmitir o alelo recessivo para seus descendentes e por 
isso sao chamados de portadores. A Figura 14.16 ilustra 
essas ideias usando o albinismo como exemplo. 

A maioria das pessoas que tern disturbios recessivos 
nasceu de pais portadores do disturbio, mas com fenótipo 
normal, como e o caso mostrado no quadrado de Punnett 
na Figura 14.16. Um cruzamento entre dois portadores 
corresponde a um cruzamento mendeliano mono-hibrido 
F 1? entao a proporęao fenotipica predita da descendencia 
e de 1 AA: 2 Aa: 1 aa. Assim, cada crianęa tern chance de 
/4 de herdar urna dose dupla do alelo recessivo; no caso do 
albinismo, essa crianęa sera albina. A partir da proporęao 
genotipica tambem podemos obseryar que dos tres des- 


Pais 


Normal Normal 

Aa x Aa 



Óvulos 

© 


AA 

Normal 

Aa 

Normal 

(portador) 

Aa 

Normal 

(portador) 

aa 

Albino 



A Figura 14.16 Albinismo: uma caracteristica recessiva. Uma 

das duas irmas mostradas aqui tem cor normal; a outra e albina. 
A maioria dos homozigotos recessivos nasce de pais portadores do 
disturbio, mas que possuem fenótipo normal, o caso mostrado no 
quadrado de Punnett. 

Q Qual e a probabilidade da irma com cor normal ser portadora do 
alelo para albinismo? 


cendentes com fenótipo normal (um AA mais dois Aa), 
preve-se que dois sejam portadores heterozigotos, uma 
chance de %. Homozigotos recessivos tambem poderiam 
resultar de cruzamentos Aa X aa e aa X aa, mas se o dis¬ 
turbio for letal antes da idade reprodutiva ou resultar em 
esterilidade (nenhum desses e yerdadeiro para o albinis¬ 
mo), nenhum indiyiduo aa se reproduzira. Mesmo se ho¬ 
mozigotos recessivos forem capazes de se reproduzir, esses 
indiyfduos continuarao contando por uma porcentagem 
muito menor da populaęao do que os heterozigotos porta¬ 
dores (por razóes que estudaremos no Capitulo 23). 

Em geral, os disturbios geneticos nao sao distribuidos 
igualmente entre todos os grupos de pessoas. Por exemplo, 
a incidencia da doenęa de Tay-Sachs, ja descrita neste capi¬ 
tulo, e desproporcionalmente alta entre os judeus asquena- 
zes, pessoas judias cujos ancestrais viveram na Europa Cen¬ 
tral. Nessa populaęao, a doenęa de Tay-Sachs ocorre em um 
a cada 3.600 nascimentos, incidencia cerca de cem vezes 
maior do que entre os nao judeus ou os judeus do Mediter- 
raneo (sefarditas). Essa distribuięao desigual resulta das di- 
ferentes histórias geneticas das pessoas do mundo durante 
os tempos menos tecnológicos, quando as populaęóes eram 
mais isoladas geograficamente (e, assim, geneticamente). 

Quando um alelo causador de doenęa e raro, e relati- 
yamente improvavel que dois portadores do mesmo alelo 
danoso se encontrem e acasalem. Entretanto, se a mulher e 
o homem forem parentes próximos (por exemplo, irmaos 
ou primos), a probabilidade de passar adiante os traęos re- 
cessivos aumenta muito. Isso ocorre porque pessoas com 
ancestrais comuns recentes provavelmente carregam os 
mesmos alelos recessivos do que pessoas nao aparentadas. 
Assim, e mais provavel esses cruzamentos consangumeos 
(“mesmo sangue”), indicados nas aryores genealógicas por 
linhas duplas, que geram descendentes homozigotos para 
as caracteristicas recessivas - incluindo as danosas. Esses 
efeitos podem ser obseryados em varios tipos de animais 
domesticados e de zoológico cruzados entre si. 
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Existem debates entre os geneticistas sobre a extensao 
na qual a consanguinidade humana aumenta o risco para 
doenęas herdadas. Varios alelos deleterios possuem tan- 
tos efeitos severos que um embriao homozigoto e aborta- 
do de forma espontanea antes de nascer. Ainda, a maioria 
das sociedades e culturas possui leis ou tabus proibindo 
o casamento entre parentes próximos. Essas leis podem 
ter evoluido a partir de observaęóes empiricas de que na 
maioria das populaęóes, natimortos e defeitos ao nascer 
sao mais comuns quando os pais sao parentes próximos. 
Fatores sociais e económicos tambem influenciaram o de- 
senvolvimento de costumes e leis contra os casamentos 
consanguineos. 

Fibrose cistica 

A doenęa genetica letal mais comum nos Estados Unidos 
e a fibrose cistica, que atinge urna em cada 2.500 pessoas 
descendentes de europeus, apesar de ser urna doenęa mui- 
to mais rara em outros grupos. Entre as pessoas de descen- 
dencia europeia, urna entre 25 (4%) e portadora do alelo da 
fibrose cistica. O alelo normal para esse gene codifica urna 
proteina de membrana que funciona no transporte de ions 
cloreto entre certas celulas e o liquido extracelular. Esses 
canais de transporte de ions cloreto sao defeituosos ou au- 
sentes nas membranas plasmaticas de crianęas que herda- 
ram dois alelos recessivos para fibrose cistica. O resultado 
e urna alta concentraęao anormal de cloreto extracelular, 
que torna o muco que reveste certas celulas mais espesso 
e pegajoso do que o normal. O muco se acumula no pan- 
creas, pulmóes, trato digestório e outros órgaos, levando a 
multiplos efeitos (pleiotrópico), incluindo pouca absoręao 
de nutrientes a partir dos intestinos, bronquite crónica e 
infecęóes bacterianas recorrentes. 

Se nao tratadas, a fibrose cistica causa morte em torno 
dos cinco anos de idade. Doses diarias de antibióticos para 
prevenir infecęóes, tapotagem para liberar o muco das ro- 
tas aereas obstruidas e outras terapias podem prolongar a 
vida. Nos Estados Unidos, mais da metade daqueles com 
fibrose cistica agora sobrevive ate quase 30 anos ou mais. 

Doenęa da anemia falciforme: Um disturbio genetico 
com implicaęóes evolutivas 

A doenęa herdada mais comum entre pes¬ 
soas descendentes de africanos e a anemia falciforme, que 
afeta um em cada 400 afro-americanos. A anemia falcifor¬ 
me e causada pela substituięao de um unico aminoacido na 
proteina da hemoglobina das celulas yermelhas do sangue; 
nos individuos homozigotos, toda a hemoglobina e de ce¬ 
lulas em forma de foice (anormais). Quando o conteudo de 
oxigenio do sangue de um individuo afetado esta baixo (em 
altas altitudes ou sob estresse fisico, por exemplo), as pro- 
teinas de hemoglobina da anemia falciforme se agregam 
em longas fibras que deformam as celulas yermelhas para 
um formato de foice (ver Figura 5.19). As celulas em for- 
mato de foice podem formar coagulos e obstruir pequenos 
vasos sanguineos, muitas vezes levando a outros sintomas 
pelo corpo, incluindo enfraquecimento fisico, dores, lesóes 
em órgaos e ate mesmo paralisia. Transfusóes regulares de 


sangue podem evitar os danos cerebrais em crianęas com 
anemia falciforme e novos medicamentos podem ajudar a 
prevenir ou tratar outros problemas, mas atualmente nao 
existe cura. 

Embora dois alelos para anemia falciforme sejam ne- 
cessarios para que um indiyiduo manifeste a doenęa da 
anemia falciforme em sua totalidade, a presenęa de um 
alelo para a anemia falciforme pode afetar o fenótipo. 
Assim, em nivel do organismo, o alelo normal e dominan¬ 
tę de forma incompleta para o alelo da anemia falciforme 
(Figura 14.17). Em nivel molecular, os dois alelos sao co- 
dominantes; tanto a hemoglobina normal quanto a anormal 
(da anemia falciforme) sao produzidas nos heterozigotos 
(carreadores); diz-se que eles tern caracteństicas de celulas 
falciformes. Os heterozigotos normalmente sao saudaveis, 
mas podem sofrer de alguns sintomas da doenęa durante 
periodos prolongados de oxigenio sanguineo reduzido. 

Cerca de um em cada dez afro-americanos tern a ca- 
racteristica da anemia falciforme, frequencia alta incomum 
de heterozigotos para um alelo com efeitos prejudiciais 
severos em homozigotos. Por que os processos evoluti- 
vos nao resultaram no desaparecimento desse alelo nes- 
sa populaęao? Urna explicaęao para isso e que urna unica 
cópia para o alelo da anemia falciforme reduz a frequen- 
cia e a severidade dos ataques de malaria, especialmente 
entre crianęas jovens. O parasito da malaria permanece 
parte do seu ciclo de vida nas celulas yermelhas do sangue 
(ver Figura 28.16) e a presenęa de quantidades regulares 
heterozigotas de hemoglobina da anemia falciforme re- 
sulta em densidades menores do parasito e, portanto, em 
sintomas de malaria reduzidos. Dessa forma, na Africa tro- 



Protefnas da Parte de uma fibra Celulas vermelhas 
hemoglobina da das protefnas da do sangue em 
celula falciforme hemoglobina da forma de foice 
celula falciforme 

(a) Homozigoto com a doenęa da celula falciforme: Fraqueza, 
anemia, dor e febre, danos aos órgaos. 


Alelo para celula falciforme 



Protefnas da Parte da fibra Celulas vermelhas 

hemoglobina das protefnas da do sangue em forma 

normais e da hemoglobina da celula de foice e normais 
celula falciforme falciforme e da normal 

(b) Heterozigoto com a caracteristica de celula falciforme: Alguns 
sintomas de quando o oxigenio no sangue esta muito baixo; 
reduęao dos sintomas da malaria. 


▲ Figura 14.17 Anemia falciforme e a caracteristica da ce¬ 
lula falciforme. 
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pical, onde a infecęao com o parasito da malaria e comum, 
o alelo para a anemia falciforme confere urna vantagem aos 
heterozigotos, mesmo sendo danosa no estado homozigo- 
to. (O eąuilibrio entre esses dois efeitos sera discutido no 
Capitulo 23; ver Figura 23.17). A freąuencia relativamente 
alta de afro-americanos com a caracteristica da anemia fal¬ 
ciforme e um yestigio das suas raizes africanas. 

Disturbios herdados de forma dominantę 

Embora varios alelos danosos sejam recessivos, alguns 
disturbios humanos decorrem de alelos dominantes. Um 
exemplo e a acondroplasia , forma de nanismo que ocorre 
em urna a cada 25.000 pessoas. Individuos heterozigotos 
apresentam o fenótipo anao (Figura 14.18). Dessa forma, 
todas as pessoas nao anas acondroplasicas - 99,99% da po- 
pulaęao - sao homozigotas para o alelo recessivo. Assim 
como na presenęa de dedos extras nas maos ou nos pes, 
mencionada anteriormente, a acondroplasia e urna carac¬ 
teristica na qual o alelo recessivo e muito mais prevalente 
do que o alelo dominantę correspondente. 

Os alelos dominantes que causam doenęas letais sao 
muito menos comuns do que os alelos recessivos que 
apresentam efeitos letais. Todos os alelos letais surgem de 
mutaęóes (alteraęóes ao DNA) nas celulas que produzem 
os espermatozoides e óvulos; presumivelmente, essas mu¬ 
taęóes sao recessivas ou dominantes. Um alelo recessivo 
letal pode ser passado de urna geraęao para a próxima por 
carreadores heterozigotos, pois os carreadores tern fenóti- 
pos normais. Entretanto, um alelo dominantę letal muitas 
vezes causa a morte de individuos afetados antes que eles 
possam amadurecer e reproduzir, assim o alelo nao sera 
passado adiante para as futuras geraęóes. 

Entretanto, nos casos de doenęas de inicio tardio, um 
alelo dominantę letal pode ser passado adiante. Se os sinto- 
mas aparecerem primeiro após a idade reprodutiva, o indi- 
viduo ja pode ter transmitido o alelo letal para seus filhos. 



▲ Figura 14.18 Acondroplasia: urna caracteristica domi¬ 
nantę. O Dr. Michael C. Ain sofre de acondroplasia, forma de na¬ 
nismo causada por um alelo dominantę, e tornou-se especialista no 
reparo de defeitos ósseos causados pela acondroplasia e outros dis¬ 
turbios. O alelo dominantę (D) pode ter surgido como mutaęao no 
óvulo ou espermatozoide de um dos pais ou pode ter sido herdado 
de um dos pais afetados, como mostrado para um pai afetado no 
guadrado de Punnett. 


Por exemplo, urna doenęa degenerativa do sistema nervoso, 
chamada doenęa de Huntington, e causada por um ale¬ 
lo dominantę letal sem efeitos fenotipicos óbvios ate que o 
indmduo tenha cerca de 40 anos de idade. Urna vez que a 
deterioraęao do sistema nervoso tenha comeęado, a doenęa 
e irreversivel e inevitavelmente fatal. Como para outras ca- 
racteristicas dominantes, urna crianęa com um progenitor 
que tenha um alelo para a doenęa de Huntington tern chan- 
ce de 50% de herdar o alelo e a doenęa (ver quadrado de 
Punnett na Figura 14.18). Nos Estados Unidos, essa doenęa 
atinge cerca de urna entre 10 mil pessoas. 

Ate recentemente, os sintomas eram a unica maneira 
de saber se a pessoa havia herdado o alelo de Huntington, 
mas esse nao e mais o caso. Pela analise das amostras de 
DNA de urna grandę familia com alta incidencia da doenęa, 
os geneticistas rastrearam o alelo de Huntington ate um 
locus próximo a extremidade do cromossomo 4 e o gene foi 
sequenciado em 1993. Essa informaęao levou ao desenyol- 
yimento de um teste que pode detectar a presenęa do alelo 
de Huntington no genoma de um indiyiduo. (Os metodos 
que tornam esses metodos possiveis sao discutidos no 
Capitulo 20.) A disponibilidade desse teste colocou pessoas 
com historia familiar de doenęa de Huntington diante de 
um angustiante dilema. Alguns indiyiduos talvez queiram 
realizar o teste para a doenęa, enquanto outros podem con- 
siderar muito estressante descobrir que carregam o alelo. 

Doenęas multifatoriais 

As doenęas hereditarias que discutimos ate agora as vezes 
sao descritas como disturbios mendelianos simples, pois 
resultam da anormalidade de um ou ambos os alelos em um 
unico locus genico. Muito mais pessoas estao suscetiveis a 
doenęas com base multifatorial - um componente geneti- 
co adicionado a urna influencia significativa do meio am- 
biente. Doenęas do coraęao, diabetes, cancer, alcoolismo, 
certas doenęas mentais, como esquizofrenia e transtornos 
bipolares, e varias outras doenęas sao multifatoriais. Nesses 
casos, o componente hereditario e poligenico. Por exemplo, 
yarios genes afetam a saude cardiovascular tornando alguns 
de nós mais suscetiveis do que outros a ataques cardiacos 
e derrames. Entretanto, independente do seu genoma, seu 
estilo de vida possui efeito enorme sobre o fenótipo para 
saude cardiovascular e outros caracteres multifatoriais. 
Exercicios, dieta saudavel, abstinencia ao fumo e habilidade 
em superar situaęóes estressantes reduzem seu risco para 
urna doenęa do coraęao e alguns tipos de cancer. 

Testes e aconselhamento geneticos 

Urna abordagem preventiva para disturbios mendelianos 
simples e possivel quando o risco de determinado distur- 
bio genetico pode ser acessado antes de urna crianęa ser 
concebida ou durante as etapas iniciais de gestaęao. Varios 
hospitais tern consultores geneticos que podem dar infor- 
maęóes aos pais sobre prospecęóes levando em considera- 
ęao a historia familiar para determinada doenęa. Os testes 
em fetos e recem-nascidos tambem podem revelar distur¬ 
bios geneticos. 
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Aconselhamento com base em genetica mendeliana e 
leis de probabilidade 

Considere o caso de um casal hipotetico, John e Carol. 
Ambos tem um irmao que morreu da mesma doenęa letal 
herdada de forma recessiva. Antes de conceber o seu pri- 
meiro filho, John e Carol procuraram aconselhamento ge- 
netico para determinar o risco de terem urna crianęa com 
a doenęa. A partir da informaęao sobre seus irmaos, sabe- 
mos que ambos os pais de John e ambos os pais de Carol 
deveriam ser portadores do alelo recessivo. Assim, tanto 
John como Carol sao produtos de cruzamentos Aa X Aa, 
onde a simboliza o alelo que causa essa doenęa em parti- 
cular. Tambem sabemos que John e Carol nao sao homo- 
zigotos recessivos {aa), pois nao possuem a doenęa. Dessa 
forma, seus genótipos sao AA ou Aa. 

Dada urna proporęao genotipica de 1 AA: 2 Aa: 1 aa 
para a descendencia do cruzamento Aa X Aa, tanto John 
como Carol possuem urna chance de 2 /s de serem porta¬ 
dores (Aa). De acordo com a lei da multiplicaęao, a pro¬ 
babilidade finał do seu primeiro filho ter o disturbio e 2 /s 
(a chance de John ser portador) X 2 A (a chance de Carol ser 
portadora) X % (a chance de dois portadores terem urna 
crianęa com a doenęa), que e igual a %. Suponha que John 
e Carol decidam ter a crianęa - afinal, existe urna chance 
de % que a crianęa nao tenha a doenęa. Caso, apesar des- 
sas probabilidades, seu filho nascer com a doenęa, entao 
saberiamos que tanto John como Carol sao, na verdade, 
portadores (genótipo Aa). Se tanto John como Carol sao 
portadores, existe urna chance de % de qualquer crianęa 
subsequente desse casal ter a doenęa. A probabilidade e 
mais alta para as crianęas subsequentes, pois o diagnóstico 
da doenęa na primeira crianęa estabeleceu que ambos os 
pais sao portadores, mas nao porque o genótipo da primei¬ 
ra crianęa venha a afetar de alguma forma o genótipo da 
futura crianęa. 

Quando utilizamos as leis de Mendel para predizer os 
possiveis resultados de cruzamentos, e importante lembrar 
que cada crianęa representa um evento independente, urna 
vez que o seu genótipo nao e afetado pelos genótipos de 
irmaos mais velhos. Suponha que John e Carol tivessem 
mais tres filhos e que todos tivessem a doenęa hereditaria 
hipotetica. Existe apenas urna chance em 64 (% X % X %) 
que esse resultado ocorra. Apesar do acontecimento desse 
fato, a chance que ainda outra crianęa desse casal tenha a 
doenęa permanece em %. 

Testes para identificar portadores 

A maioria das crianęas com disturbios recessivos nasce de 
pais com fenótipos normais. Portanto, a forma para acessar 
o risco genetico exato para determinada doenęa e deter¬ 
minar se os futuros pais sao carreadores heterozigotos do 
alelo recessivo. Para um numero cada vez maior de distur¬ 
bios herdaveis, existem testes que podem distinguir indivi- 
duos de fenótipo normal que sao homozigotos dominantes 
daqueles que sao carreadores heterozigotos. Agora existem 
testes que podem identificar portadores de alelos para a 
doenęa de Tay-Sachs, anemia falciforme e a forma mais co- 
mum de fibrose cistica. 


Esses testes para identificar carreadores permitem 
que pessoas com histórias familiares de disturbios ge¬ 
neticos tomem decisóes mais fundamentadas sobre ter 
urna crianęa, mas criam outras questóes. Poderiam ser 
negados seguros de saude ou vida a esses portadores, ou 
eles poderiam perder seus empregos, mesmo que sejam 
saudaveis? A Lei da Nao Discriminaęao das Informaęóes 
Geneticas, que entrou em vigor em 2008 nos Estados 
Unidos, aborda essas questóes, proibindo a discrimina¬ 
ęao em empregos ou na cobertura de segurados com base 
em resultados de testes geneticos. Havera conselheiros 
geneticos suficientes para ajudar um grandę numero de 
individuos a compreender os resultados de seus testes? 
Ayanęos na biotecnologia oferecem possibilidades para 
reduzir o sofrimento humano, mas nao antes de resolver 
essas questóes eticas. 

Testes em fetos 

Suponha que um casal que esteja esperando um bebe tenha 
descoberto que ambos sao portadores do alelo Tay-Sachs. 
Os testes realizados em conjunto com urna tecnica conhe- 
cida como amniocentese podem determinar, entre a 14 a 
e a 16 a semana de gestaęao, se o feto em desenvolvimento 
possui a doenęa Tay-Sachs (Figura 14.19a). Nesse pro- 
cedimento, o medico insere urna agulha no utero e extrai 
cerca de 10 mL de Hquido amniótico, o liquido que envolve 
o feto. Alguns disturbios geneticos podem ser detectados 
a partir da presenęa de certos compostos no liquido am¬ 
niótico. Testes para outros disturbios, incluindo a doenęa 
de Tay-Sachs, sao realizados no DNA de celulas cultivadas 
no laboratório, descendentes de celulas fetais presentes no 
liquido amniótico. A cariotipagem dessas celulas em cultu- 
ra tambem pode identificar certos defeitos cromossomais 
(ver Figura 13.3). 

Em urna tecnica alternativa chamada de amostragem 
de yilosidade coriónica (CVS, do ingles, chorionic rillus 
sampling), o medico insere um tubo estreito pela cervi- 
ce para dentro do utero e coleta urna pequena amostra 
de tecido da placenta, o órgao que transporta nutrientes 
e residuos do feto entre o feto e a mae (Figura 14.19b). 
As celulas das yilosidades coriónicas da placenta, a por- 
ęao coletada, deriyaram do feto e tem o mesmo genótipo 
e sequencias de DNA do novo indmduo. Essas celulas 
proliferam rapidas o suficiente para permitir que a cario¬ 
tipagem seja realizada imediatamente. Essa analise rapida 
e urna yantagem sobre a amniocentese, na qual as celulas 
devem ser primeiro cultivadas por algumas semanas antes 
da cariotipagem. Outra yantagem da CVS e que ja pode ser 
realizada entre a 8“ e a 10“ semana de gestaęao. 

Medicos cientistas tambem desenvolveram metodos 
para isolar celulas do feto, ou mesmo o DNA do feto, que 
escaparam para o sangue da mae. Embora poucas em nu¬ 
mero, essas celulas podem ser cultivadas e entao testadas, 
e o DNA fetal pode ser analisado. Em 2012, os pesquisado- 
res foram capazes de analisar todo o genoma de um feto, 
comparando sequencias de amostras obtidas a partir dos 
pais e de DNA do feto encontrado no sangue da mae. Esse 
metodo nao invasivo provavelmente se tornara o metodo 
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(a) Amniocentese 

O Uma amostra do 
liquido amniótico 
pode ser retirada 
entre a 14 a e 16 a 
semana de gestaęao. 


(b) Amostragem de vilosidade coriónica (CVS) 



O Uma amostra do 
tecido da vilosidade 
coriónica pode ser 
retirada entre a 8 a e 
a 10 a semana de 
gestaęao. 


Tubo de sucęao 
inserido pela 
cervice 


©Testes bioquimicos 
e geneticos podem 
ser realizados 
imediatamente com 
o liquido amniótico 
ou mais tarde com 
celulas em cultura. 

© Celulas fetais devem ser 
cultivadas por semanas 
para a obtenęao de urn 
numero suficiente de 
celulas para cariotipagem. 
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Algumas horas j 


Celulas fetais 


© Cariotipagem e testes 
bioqufmicos podem ser 
realizados com as celulas 
fetais imediatamente, 
fornecendo resultados 
em urn dia. 


Cariotipagem 

_I I_ 


▲ Figura 14.19 Testes para disturbios geneticos em um feto. 

Testes bioqumnicos podem detectar substancias associadas com de- 
terminados disturbios, e os testes geneticos podem detectar varias 


anormalidades geneticas. A cariotipagem mostra se os cromosso- 
mos do feto sao normais em numero e aparencia. 


de escolha para diagnóstico da maioria dos disturbios com 
base genetica. 

Tecnicas de imagem permitem que um medico exa- 
mine o feto diretamente em busca de importantes anor¬ 
malidades anatómicas que talvez nao apareęam nos testes 
geneticos. Na tecnica de ultrassonografia , ondas de som 
sao utilizadas para produzir uma imagem do feto por meio 
de um procedimento simples e nao invasivo. Na fetoscopia, 
um tubo muito fino contendo um endoscópio e fibra ópti- 
ca (para transmitir luz) e inserido no utero. 

A ultrassonografia e o isolamento de celulas fetais ou 
DNA a partir do sangue materno nao tern risco conhecido 
para a mae nem para o feto, ao passo que os outros proce- 
dimentos podem causar complicaęóes em uma pequena 
porcentagem de casos. A amniocentese ou a CVS para 
testes de diagnóstico geralmente sao oferecidas apenas 
para mulheres acima de 35 anos de idade, devido ao risco 
aumentado de ter uma crianęa com sindrome de Down 
e podem tambem ser oferecidas a mulheres mais jovens 
caso existam motivos preocupantes conhecidos. Caso os 
testes fetais revelem um grave disturbio como Tay-Sachs, 
os pais encaram a dificil escolha de interromper a gesta¬ 
ęao ou se preparar para cuidar de uma crianęa com um 
disturbio genetico, que ate pode ser fatal. A triagem, rea- 
lizada desde 1980, dos pais e do feto por alelos Tay-Sachs 


reduziu, em 90%, o numero de crianęas nascidas com essa 
doenęa incuravel. 

Triagem neonatal 

Alguns disturbios geneticos podem ser detectados ao nas- 
cimento, por meio de testes bioquimicos simples, realiza¬ 
dos rotineiramente na maioria dos hospitais nos Estados 
Unidos. Um programa comum de triagem e para fenilce- 
tonuria (PKU), disturbio recessivo herdado que ocorre 
em cerca de um entre 10.000 ou 15.000 nascimentos nos 
Estados Unidos. Crianęas com essa doenęa nao podem 
metabolizar de forma apropriada o aminoacido fenilalani- 
na. Esse composto e seu produto secundario, fenilpiruvato, 
podem se acumular em mveis tóxicos no sangue, causando 
incapacidade intelectual grave (deficiencia mental). Entre- 
tanto, se a PKU for detectada no recem-nascido, uma dieta 
especial com baixa fenilalanina em geral permite o desen- 
volvimento normal.(Entre varias outras substancias, essa 
dieta exclui o adoęante artificial aspartame, que contem fe¬ 
nilalanina.) Infelizmente, poucos disturbios geneticos sao 
trataveis atualmente. 

A triagem de recem-nascidos e fetos para serias doen- 
ęas herdadas, testes para identificar portadores e aconse- 
lhamento genetico baseiam-se no modelo mendeliano de 
hereditariedade. Relacionamos a “ideia de gene” - o eon- 
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ceito de fatores particulados herdados transmitidos de 
acordo com simples regras de probabilidade - aos elegan- 
tes experimentos quantitativos de Gregor Mendel A im- 
portancia dessas descobertas foi negligenciada pela maio- 
ria dos biólogos ate o imcio do seculo XX, varias decadas 
depois que suas descobertas foram relatadas. No próximo 
capitulo, vamos aprender como as leis de Mendel tem suas 
bases fisicas no comportamento dos cromossomos duran- 
te os ciclos de vida sexual e como a sintese do mendelismo 
e da teoria do cromossomo de hereditariedade catalisaram 
o progresso na genetica. 


REVISAO DO CONCEITO 14.4 

1. Beth e Tom, cada qual tem urn irmao com fibrose cistica, 
mas nem Beth e Tom, nem nenhum dos seus pais, tem a 
doenęa. Calcule a probabilidade, caso o casal tiver urn filho, 
de a crianęa ter fibrose cistica. Qual seria a probabilidade se 


o teste revelasse que Tom e portador e Beth nao? Explique 
sua resposta. 

Explique como a troca de urn simples 
aminoacido na hemoglobina leva a agregaęao de hemoglo¬ 
bina em longas fibras. (Reveja as Figuras 5.14, 5.18 e 5.19) 

3. Joan nasceu com seis dedos em cada pe, caracteristica domi¬ 
nantę chamada de polidactilia. Dois dos seus cinco irmaos 
e sua mae tambem possuem dedos dos pes a mais, mas 
seu pai, nao. Qual e o genótipo de Joan para o caractere 
de numero de dedos do pe? Explique a resposta. Use D e d 
para simbolizar os alelos para este caractere. 

4 IIMUJiMMil Na Tabela 14.1, observe a proporęao 
fenotfpica da caracteristica dominantę e da recessiva na ge¬ 
raęao F 2 para o cruzamento mono-hibrido envolvendo a cor 
da flor. Entao determine a proporęao fenotfpica para os des- 
cendentes do casal da segunda geraęao na Figura 14.15b. 
Qual a razao da diferenęa nas duas proporęóes? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


14 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 


14.1 


CONCEITO 


14.2 


Mendel utilizou a abordagem cientifica para 
identificar duas leis de hereditariedade (p. 268-274) 

• Gregor Mendel formulou uma teoria da hereditariedade com 
base em experimentos com ervilhas de jardim, propondo que 
os progenitores passam para seus descendentes genes separados 
que retem sua identidade ao longo das geraęóes. Essa teoria in- 
clui duas “leis”. 

• A lei da segregaęao estabelece que os genes possuem formas 
alternativas, ou alelos. Em um organismo diploide, dois alelos 
de um gene segregam (separam) durante a meiose e a formaęao 
dos gametas; cada espermatozoide ou óvulo carrega apenas um 
alelo de cada par. Essa lei explica a proporęao 3:1 dos fenótipos 
F 2 observada quando mono-hibridos autopolinizam. Cada orga¬ 
nismo herda um alelo de cada gene a partir de cada progenitor. 
Nos heterozigotos, dois alelos sao diferentes; a expressao do 
alelo dominantę mascara o efeito fenotipico do alelo recessivo. 
Homozigotos possuem alelos identicos de um determinado gene 
e sao puros. 

• A lei da segregaęao independente estabelece que o par de alelos 
para um determinado gene segrega para os gametas independen- 
temente do par de alelos para qualquer outro gene. Em um cru¬ 
zamento entre di-hibridos (indmduos heterozigotos para dois 
genes), os descendentes possuem quatro fenótipos na proporęao 
9:3:3:1. 

| Quando Mendel realizou cruzamentos de plantas de ervilhas pu- 
ras para flores roxas e puras para flores brancas, a caracteristica de flor 
branca desapareceu da geraęao F v mas reapareceu na geraęao F 2 . Utilize 
termos geneticos para explicar por gue isso aconteceu. 


As leis da probabilidade governam a heranęa 
mendeliana (p. 274-276) 


Rr 

Segregaęao dos alelos 
para os espermatozoides 



• As regras da multiplicaęao estabelecem que a probabilidade de 
dois ou mais eventos ocorrerem juntos e igual ao produto das pro- 
babilidades individuais dos eventos unicos independentes. A regra 
de adięao estabelece que a probabilidade de um evento que pode 
ocorrer em duas ou mais maneiras independentes, exclusivas mu- 
tuamente, e a soma das probabilidades individuais. 

• As regras da probabilidade podem ser usadas para resolver proble- 
mas geneticos complexos. Um cruzamento di-hibrido ou de mul- 
ticaracteres e equivalente a dois ou mais cruzamentos mono-hi¬ 
bridos independentes e simultaneos. No calculo das chances do 
genótipo de cada descendente a partir desses cruzamentos, cada 
caractere e primeiro considerado separadamente e entao as proba¬ 
bilidades indiyiduais sao multiplicadas. 


DESENHE 


Refaęa um guadrado de Punnett ao lado direito da 
Figura 14.8 como dois guadrados de Punnett mono-hibridos menores, 
um para cada gene. Abaixo de cada quadrado, listę as fraęóes de cada 
fenótipo produzido. Use a regra da multiplicaęao para calcular a fraęao 
geral de cada fenótipo di-hibrido possivel. Qual e a proporęao fenotipica? 
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CONCEITO 


14.3 


CONCEITO 


14.4 


Padróes de hereditariedade muitas vezes sao 
mais complexos do que os previstos pela genetica 
mendeliana simples (p. 276-281) 

• Extensoes da genetica mendeliana para um unico gene: 


Relacionamento entre 
alelos de um unico gene 

Descrięao 

Exemplo 

Dominancia completa 
de um alelo 

Fenótipo heterozigoto 
igual ao dominantę 
homozigoto 

pp jĘL p pjSL 

Dominancia incompleta 
de ambos os alelos 

Fenótipo heterozigoto 
intermediario entre 
os dois fenótipos 
homozigotos 

c R c R C R C W c w c w 

Codominancia 

Ambos os fenótipos 
expressados em 
heterozigotos 

rY ^ 

Alelos multiplos 

Em toda a populaęao, 
alguns genes possuem 
mais do que dois alelos 

Alelos do grupo 
sanguineo ABO I A , I B , i 

Pleiotropia 

Um gene e capaz 
de afetar multiplos 
caracteres fenotfpicos 

Anemia falciforme 


• Extensóes da genetica mendeliana para dois ou mais genes: 


Relaęao entre dois 
ou mais os genes 


Descrięao 


Exemplo 


Epistasia 


A expressao fenotfpica 
de um gene afeta 
a expressao de 
outro gene 


BbEe V xV BbEe 

© 

© 

© 

© 

9 V :3 \ :4 


(S) (fce) 


V 

V 

V 

i 

V 

V 

V 

V 

K 

K 

K 

K 

K 

K 

K 

V 


Heranęa poligenica 


Um unico caractere 
fenotipico e afetado 
por dois ou mais genes 


AaBbCc Hxj»1 AaBbCc 



• A expressao de um genótipo pode ser afetada pelas influencias do 
meio ambiente, resultando em urna variedade de fenótipos. Carac- 
teres poligenicos tambem influenciados pelo ambiente sao chama- 
dos de caracteres multifatoriais. 

• O fenótipo geral de um organismo, incluindo sua aparencia fisica, 
anatomia interna, fisiologia e comportamento, reflete seu genóti¬ 
po global e sua impar historia ambiental. Mesmo em padróes de 
hereditariedade mais complexos, as leis fundamentais de Mendel 
sobre a segregaęao e a segregaęao independente continuam a ser 
aplicadas. 

| Qual dos seguintes e demonstrado pelos padróes de hereditariedade 
dos alelos para o grupo sanguineo ABO: dominancia completa, domi¬ 
na ncia incompleta, codominancia, alelos multiplos, pleiotropia, epistasia 
e/ou heranęa poligenica? Expligue sua resposta. 


Muitas caracteristicas humanas seguem os padróes 
mendelianos de hereditariedade (p. 282-288) 

• A analise da arvore genealógica {pedigree ) da familia pode ser usa- 
da para deduzir os possiveis genótipos de individuos e fazer predi- 
ęóes sobre futuros descendentes. As predięóes normalmente sao 
probabilidades estatisticas, em vez de certezas. 



Ww ww ww Ww 


Ww ww 



"Bico de viuva" Sem "bico de viuva" 


• Muitos disturbios geneticos sao herdados como caracteristicas 
recessivas simples. A maioria dos indmduos afetados (homozi- 
gotos recessivos) compreende crianęas fenotipicamente normais, 
carreadores heterozigotos. 

• O alelo para anemia falciforme provavelmente persistiu por razóes 
evolutivas: os heterezigotos tern urna vantagem, pois urna cópia do 
alelo para anemia falciforme reduz tanto a freąuencia como a seve- 
ridade dos episódios de malaria. 



Alelos para celula falciforme 




tr 


Protefnas da 
hemoglobina da 
celula falciforme 


Parte de urna fibra 
das protefnas da 
hemoglobina da 
celula falciforme 


Celulas vermelhas 
do sangue em 
forma de foice 


Doenęa 
da celula 
falciforme 


• Alelos dominantes letais sao eliminados da populaęao caso as pes- 
soas afetadas morram antes de se reproduzir. Alelos dominantes 
nao letais e letais que aparecem relativamente tarde na vida sao 
herdados de maneira mendeliana. 

• Varias doenęas humanas sao multifatoriais, ou seja, possuem tanto 
componentes geneticos como ambientais e nao seguem os padróes 
simples de heranęa mendeliana. 

• Utilizando histórias familiares, os conselheiros geneticos ajudam 
casais a determinar as probabilidades de seus filhos terem doen¬ 
ęas geneticas. Testes geneticos para futuros pais com a finalidade 
de revelar se eles sao carreadores de alelos recessivos associados 
com disturbios especificos tern se tornado bastante disponiveis. 
A amniocentese e a amostragem de vilosidade coriónica podem 
indicar se um determinado disturbio genetico esta presente no feto. 
Outros testes geneticos podem ser realizados após o nascimento. 

§ Os dois membros de um casal sabem gue sao carreadores do alelo 
para fibrose cistica. Nenhum dos seus tres filhos tern fibrose cistica, mas 
gualguer um deles pode ser carreador. O casal gostaria de ter um guarto 
filho, mas esta preocupado gue a crianęa possa ter a doenęa, urna vez 
que os tres primeiros nao tiveram. O que voce diria ao casal? A descober- 
ta, com base em testes geneticos, de que as tres crianęas sao carreadoras 
ou nao removeria a Ig u ma incerteza sobre seu futuro? 
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DICAS PARA PROBLEMAS GENETICOS 


1. Estipule simbolos para os alelos. (Esses simbolos podem ser da- 
dos no problema.) Quando representado por uma letra, o alelo 
dominantę e maiusculo e o recessivo e minusculo. 

2. Escreva os genótipos possiveis, como determinado pelo fenótipo. 

a. se o fenótipo for de caracteristica dominantę (por exemplo, 
flores roxas), entao o genótipo e homozigoto dominantę ou 
heterozigoto (PP ou Pp, neste exemplo). 

b. se o fenótipo for de caracteristica recessiva, o genótipo deve 
ser homozigoto recessivo (por exemplo,/?/?). 

c. se o problema diz “puro”, o genótipo e homozigoto. 

3. Determine o que o problema esta perguntando. Se pedir para fa- 
zer um cruzamento, escreva-o na forma [Genótipo] X [Genóti¬ 
po], usando os alelos pelos ąuais voce decidiu. 

4. Para descrever o resultado de um cruzamento, monte um qua- 
drado de Punnett. 

a. coloque os gametas de um dos pais no topo e os do outro na es- 
querda. Para determinar o alelo(s) em cada gameta para um de¬ 
terminado genótipo, determine uma maneira sistematica para 
listar todas as possibilidades. (Lembre-se de que cada gameta 
possui um alelo de cada gene.) Observe que existem 2” tipos 
possfms de gametas, onde ne o numero de locus genico he¬ 
terozigoto. Por exemplo, um individuo com genótipo AaBbCc 
produziria 2 3 = 8 tipos de gametas. Escreva os genótipos dos 
gametas em circulos acima das colunas e a esquerda das linhas. 

b. preencha o quadrado de Punnett como se cada espermato- 
zoide possivel estivesse fertilizando cada óvulo possivel, pro- 
duzindo toda a descendencia possivel. Em um cruzamento 
de AaBbCc X AaBbCc, por exemplo, o quadrado de Punnett 
teria 8 colunas e 8 linhas, assim existem 64 descendentes 
diferentes; voce saberia o genótipo de cada e dessa forma o 
fenótipo. Conte os genótipos e os fenótipos para obter a as 
proporęóes genotipicas e fenotipicas. 

5. Voce pode usar as regras de probabilidade caso o quadrado de 
Punnett fique muito grandę. (Por exemplo, ver a pergunta no fi¬ 
nał do sumario, para o Conceito 14.2, e questao 7, a seguir.) Voce 
pode considerar cada gene separadamente (ver Conceito 14.2). 


6. Caso o problema forneęa as proporęóes fenotipicas da descen¬ 
dencia, em vez dos genótipos dos pais em um dado cruzamento, 
os fenótipos podem lhe ajudar a deduzir os genótipos desconhe- 
cidos dos pais. 

a. por exemplo, se % da descendencia apresentar o fenótipo 
recessivo e Vz o dominantę, voce sabe que o cruzamento foi 
entre um heterozigoto e um homozigoto recessivo. 

b. se a proporęao e 3:1, o cruzamento foi entre dois heterozi- 
gotos. 

c. se dois genes estao envolvidos e voce observar uma propor¬ 
ęao 9:3:3:1 na descendencia, sabera que cada um dos pais e 
heterozigoto para ambos os genes. Cuidado: nao assuma que 
os numeros mencionados serao exatamente iguais as pro¬ 
poręóes preditas. Por exemplo, se existem 13 descendentes 
com uma caracteristica dominantę e 11 com uma recessiva, 
assuma que a proporęao e de 1 dominantę para 1 recessivo. 

7. Para problemas com aryores genealógicas, use as dicas na 
Figura 14.15 e abaixo para determinar que tipo de caracteristica 
esta envolvida. 

a. se os pais sem a caracteristica possuirem descendentes com 
a caracteristica, esta deve ser recessiva e ambos os pais car- 
readores. 

b. se a caracteristica for observada em cada geraęao, ela pro- 
vavelmente e dominantę (de qualquer forma, veja a próxima 
possibilidade). 

c. se ambos os pais apresentarem a caracteristica, e esta for 
recessiva, todos os descendentes terao a caracteristica. 

d. para determinar o genótipo provavel de um determinado 
individuo em uma arvore genealógica, primeiro indique os 
genótipos do todos membros da familia possiveis. Mesmo 
que alguns dos genótipos estejam incompletos, indique o 
que voce sabe. Por exemplo, se um indiyiduo apresenta o fe¬ 
nótipo dominantę, o genótipo deve ser ATI ouAa', voce pode 
escrever A_. Tente diferentes possibilidades para ver qual 
delas combina com os resultados. Utilize as regras de pro¬ 
babilidade para calcular a probabilidade de cada genótipo 
possiyel ser o correto. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 


DESENHE 


Duas plantas de eryilha heterozigotas para o ca- 
ractere cor da vagem e formato da vagem sao cruzadas. Desenhe 
um quadrado de Punnett para determinar as proporęóes fenoti¬ 
picas da descendencia. 


2. Um homem com tipo sanguineo A casa com uma mulher com 
tipo sanguineo B. O filho do casal tern tipo sanguineo O. Quais 
sao os genótipos desses tres indiyiduos? Quais outros genóti¬ 
pos, e em qual frequencia, voce esperaria na descendencia desse 
casamento? 


3. Um homem tern seis dedos em cada mao e seis dedos em cada 
pe. Sua esposa e sua filha tern o numero normal de dedos. Dedos 
extras e uma caracteristica dominantę. Qual fraęao dos filhos 
desse casal se esperaria que tiyesse dedos extras? 


DESENHE 


Uma planta de eryilha heterozigota para vagens 
infladas (Ii) e cruzada com uma planta homozigota para vagens 
constritas (ii). Desenhe um quadrado de Punnett para esse cru¬ 
zamento para predizer as proporęóes genotipicas e fenotipicas. 
Assuma que o pólen yenha da planta ii. 


I\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

5. Posięao da flor, comprimento do caule e formato da semente 
foram tres caracteres estudados por Mendel. Cada qual e con- 


trolado por um gene de segregaęao independente e apresenta ex- 
pressao dominantę e recessiva, como indicado na Tabela 14.1. Se 
uma planta heterozigota para os tres caracteres se autofertiliza, 
qual e a proporęao da descendencia esperada para as seguintes 
condięóes? (Nota: Utilize as regras de probabilidade em vez de 
um grandę quadrado de Punnett.) 

a. homozigota para as tres caracteristicas dominantes 

b. homozigota para as tres caracteristicas recessivas 

c. heterozigota para os tres caracteres 

d. homozigota para axial e alto, heterozigota para formato da 
semente 

6. A fenilcetonuria (PKU) e uma doenęa hereditaria causada por 
um alelo recessivo. Se uma mulher e seu marido, ambos porta- 
dores, tiverem tres filhos, qual e a probabilidade de: 

a. todos os filhos serem de fenótipo normal. 

b. um ou mais dos filhos possuirem a doenęa. 

c. todos os filhos possuirem a doenęa. 

d. ao menos uma crianęa ser fenotipicamente normal. 

(Obseryaęao: Lembre-se de que as probabilidades de todos os 
resultados possiveis sempre somam 1.) 

7. O genótipo de indiyiduos F x em um cruzamento tetra-hibrido e 
AaBbCcDd. Assumindo a segregaęao independente desses qua- 
tro genes, quais sao as probabilidades que a descendencia F 2 te- 
nha os seguintes genótipos? 
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a. 

aabbccdd 

d. AaBBccDd 

b. 

c. 

AaBbCcDd 

AABBCCDD 

e. AaBBCCdd 


8. Qual e a probabilidade de cada um dos seguintes pares de pais 
produzirem a descendencia indicada? (Assuma a segregaęao in- 
dependente de todos os pares de genes.) 

a. AABBCC X aabbcc —> AaBbCc 

b. AABbCc X AaBbCc —» AAbbCC 

c. AaBbCc X AaBbCc —» AaBbCc 

d. aaBbCC X AABbcc —» AaBbCc 

9. Tanto Karen como Steve tem um irmao com anemia falciforme. 
Nem Karen, Steve ou seus pais tem a doenęa e nenhum deles foi 
testado para anemia falciforme. Com base nessas informaęóes 
incompletas, calcule a probabilidade desse casal ter um filho 
com anemia falciforme. 

10. Em 1981, um gato preto perdi- 
do com orelhas incomuns arre- 
dondadas enroladas para tras 
foi adotado por urna familia na 
Califórnia. Centenas de des- 
cendentes do gato nasceram 
ate agora, e criadores esperam 
desenvolver urna nova raęa de 
gato com orelhas enroladas. 

Suponha que voce seja o dono do primeiro gato e gostaria de 
desenvolver urna variedade pura. Como voce determinaria se o 
alelo para orelhas enroladas e dominantę ou recessivo? Como 
voce obteria gatos puros de orelhas enroladas? Como poderia ter 
certeza de que eles seriam puros? 

11. Em tigres, um alelo recessivo causa a ausencia do pigmento do 
pelo (um tigre branco) e urna condięao de estrabismo. Caso dois 
tigres fenotipicamente normais, heterozigotos neste locus, sejam 
cruzados, qual porcentagem dos seus descendentes sera estrabi- 
ca? Qual porcentagem de tigres estrabicos sera branca? 

12. Em plantas de milho, um alelo dominantę I inibe a cor da se- 
mente, e o alelo recessivo i permite a cor quando homozigoto. 
Em um locus diferente, o alelo dominantę P leva a cor roxa da 
semente, enquanto o genótipo recessivo homozigoto pp leva a 
cor yermelha da semente. Caso plantas heterozigotas em ambos 
os loci sejam cruzadas, qual sera a proporęao fenotipica dos des¬ 
cendentes? 

13. A arvore genealógica abaixo mostra a heranęa da alcaptonuria, 
um disturbio bioquimico. Individuos afetados, aqui indicados 
por circulos e quadrados coloridos, sao incapazes de produzir 
o acido homogentisico oxidase, que colore a urina e córa tecidos 
do corpo. A alcaptonuria parece ser causada por um alelo domi¬ 
nantę ou por um alelo recessivo? Preencha os genótipos dos in- 
diyiduos cujos genótipos podem ser deduzidos. Quais genótipos 
sao possiyeis para cada um dos outros indiyiduos? 



14. Voce e um consultor genetico e um casal que planeja ter filhos 
lhe procura para informaęóes. Charles ja foi casado urna vez an- 
tes e ele e sua primeira esposa tiyeram urna crianęa com fibrose 


cistica. O irmao da sua atual esposa Elaine faleceu de fibrose cis- 
tica. Qual e a probabilidade de que Charles e Elaine tenham um 
bebe com fibrose cistica? (Nem Charles nem Elaine tem fibrose 
cistica.) 

I\MVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

15. conexAo evolutiva 

Durante os ultimos 50 anos, existiu urna tendencia nos Esta- 
dos Unidos e outros paises desenvolvidos das pessoas casarem 
e iniciarem suas familias mais tarde na vida do que seus pais 
e avós. Quais efeitos essa tendencia pode ter sobre a inciden- 
cia (frequencia) de alelos letais dominantes de aęao tardia na 
populaęao? 

16. PESQUISA CIENTIFICA 

Voce tem em maos urna misteriosa planta de eryilha, com caules 
altos e flores axiais, e lhe pedem para determinar seu genótipo o 
mais rapido possivel. Voce sabe que o alelo para caule alto ( T) e 
dominantę aquele para caules anaos ( t) e que o alelo para flores 
axiais (A) e dominantę aquele para flores terminais {a). 

a. quais sao todos os genótipos possiyeis para essa planta mis¬ 
teriosa? 

b. descreva qual cruzamento voce faria no seu jardim para de¬ 
terminar o genótipo exato da planta misteriosa. 

c. enquanto espera pelos resultados do seu cruzamento, pre- 
diga os resultados para cada genótipo possivel listado na 
parte a. Como voce faria isto? Por que isso nao e chamado 
de “realizar um cruzamento”? 

d. explique como os resultados do seu cruzamento e suas predi- 
ęóes lhe ajudarao a descobrir o genótipo da planta misteriosa. 

17. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

A continuidade da vida baseia-se nas informaęóes herdaveis na 
forma de DNA. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), expli- 
que como a passagem dos genes dos pais para os descendentes, 
na forma de determinados alelos, assegura a perpetuaęao das 
caracteristicas dos pais nos descendentes e, ao mesmo tempo, a 
yariaęao genetica entre os descendentes. Utilize termos geneti- 
cos na sua redaęao. 



Apenas por diversao, imagine que as listras de urna camiseta sao 
um caractere fenotipico causado por um unico gene. Monte urna 
explicaęao genetica para a aparencia da familia na fotografia aci- 
ma, consistente com o “fenótipo das camisetas”. Inclua na sua 
resposta as combinaęóes alelicas presumidas para “listras da ca¬ 
miseta” em cada membro da familia. Qual e o padrao de heranęa 
mostrado pela crianęa? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 















15 

A Base Cromossómica 
da Heranęa 


CONCEITOS-CHAVE 

Morgan mostrou que a 


heranęa mendeliana tem 
sua base fisica no compor¬ 
tamento dos cromossomos: 
pesquisa cientifica 

15.2 

Genes ligados ao sexo 
exibem padróes unicos de 
heranęa 

15.3 

Genes ligados tendem a 
ser herdados juntos, pois 
estao localizados próximos 
uns aos outros no mesmo 

cromossomo 

15.4 

Alteraęóes no numero ou 
na estrutura dos cromosso¬ 
mos causam alguns distur- 
bios geneticos 

15.5 

Alguns padróes de heranęa 
sao exceęóes para a heran¬ 
ęa mendeliana padrao 



▲ Figura 15.1 Onde se localizam os fatores de heranęa 
de Mendel na celula? 


Localizando os genes ao longo dos cromossomos 

H oje, sabemos que os genes - “fatores” de Mendel - sao segmentos de 
DNA localizados ao longo dos cromossomos. Podemos ver a localizaęao 
de um determinado gene por meio da marcaęao dos cromossomos com um 
corante fluorescente que destaca aquele gene. Por exemplo, os pontos amare- 
los na Figura 15.1 marcam o locus de um determinado gene no cromossomo 
humano 6. (O cromossomo se duplicou, de modo que o alelo naquele cro¬ 
mossomo esta presente como duas cópias, urna por cromatide-irma.) Entre- 
tanto, os “fatores de heranęa”, de Gregor Mendel, eram apenas um conceito 
abstrato quando Mendel propos sua existencia em 1860. Naquele momento, 
nao se conhecia nenhuma estrutura celular que pudesse abrigar essas unida- 
des imaginarias, e a maioria dos biólogos nao acreditava nas leis de heranęa 
propostas por Mendel. 

Com o uso de tecnicas melhoradas de microscopia, os citologistas desco- 
briram o processo da mitose em 1875 e o da meiose nos anos 1890. A citologia 
e a genetica convergiram quando os biólogos comeęaram a observar os para- 
lelos entre o comportamento dos cromossomos e o comportamento dos fato¬ 
res de heranęa, propostos por Mendel, durante os ciclos de vida sexual: tanto 
cromossomos como genes estao presentes aos pares nas celulas diploides; os 
cromossomos homólogos se separam e os alelos segregam durante o processo 
de meiose; a fertilizaęao restabelece a condięao pareada tanto para os cromos¬ 
somos quanto para os genes. 

Por volta de 1902, Walter S. Sutton, Theodor Boveri e outros observaram 
de forma independente esses paralelos, e a teoria cromossómica da heranęa 
comeęou a ser elaborada. De acordo com essa teoria, os genes mendelianos 
tern loci (posięóes) especificos nos cromossomos e sao os cromossomos que 
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Geraęao P 

Iniciando com duas plantas puras de 
ervilha, acompanharemos dois genes 
ao longo das geraęóes F 1 e F 2 . Os dois 
genes sao para cor da semente (alelo 
Y para amarelo e alelo y para verde) e 
formato da semente (alelo R para 
redonda e alelo r para rugosa). Estes 
dois genes estao em cromossomos 
diferentes. (Ervilhas tem sete pares de 
cromossomos, mas apenas dois pares 
estao representados aqui.) 



Geraęao F 1 


LEI DA SEGREGAęAO 
Os dois alelos para cada gene se 
separam durante a formaęao dos 
gametas. Como exemplo, siga o 
destino dos cromossomos longos 
(carregando R e r). Leia as explicaęóes 
numeradas a seguir. 


0 Os alelos R e r segregam 
na anafase I, gerando 
dois tipos de celulas-filhas 
para este locus. 



Todas as plantas F 1 produzem 
sementes amarelas redondas (YyRr). 



© Cada gameta 
ganha urn 
cromossomo 
longo com o 
alelo R ou 
com o r. 

Gametas 


-h 

HP 
/ \ 

[ 1 


c % 

/ \ 


Meiose 


/"III "A Dois arranjos 

111 ■ cromossómicos ' 

igualmente 
provaveis na 
metafase I 


Anafase I 


Metafase II 


/Ti 


/ \ 



LEI DA SEGREGAęAO INDEPENDENTE 
Alelos de genes em cromossomos nao 
homólogos segregam independentemente 
durante a formaęao dos gametas. Como 
exemplo, siga os cromossomos longos e 
curtos ao longo de ambas as rotas. Leia as 
explicaęóes numeradas a seguir. 


0 Os alelos em ambos os loci 
segregam na anafase I, gerando 
quatro tipos de celulas-filhas, 
dependendo do arranjo 
cromossómico na metafase I. 
Compare o arranjo dos alelos 
R e r com relaęao aos alelos 
Yey na anafase I. 


© Cada gameta ganha 
urn cromossomo 
longo e urn curto em 
urna das quatro 
combinaęóes alelicas. 


'U (ra) 


'/4@ 


V4 O 


V4 (yR) 


Geraęao F 2 

0 A fertilizaęao 
recombina os 
alelos Rera o 
acaso. 


Urna fertilizaęao cruzada x F., 

\ 


0 A fertilizaęao resulta 
na proporęao 
fenotipica de 9:3:3:1 
na geraęao F 2 . 


▲ Figura 15.2 A base cromossómica das leis de Mendel. 

Aqui, correlacionamos os resultados de um dos cruzamentos di-hi- 
bridos de Mendel (ver Figura 14.8) com o comportamento dos 
cromossomos durante a meiose (ver Figura 13.8). O arranjo dos 
cromossomos na metafase I da meiose e seu movimento durante a 
anafase I explicam, respectivamente, a segregaęao e a segregaęao 
independente dos alelos para cor da semente e formato da semen¬ 
te. Cada celula que sofre a meiose em urna planta F., produz dois 


tipos de gametas. Entretanto, se levarmos em consideraęao os re¬ 
sultados para todas as celulas, cada planta F 1 produz numeros iguais 
dos quatro tipos de gametas, pois os arranjos cromossómicos alter- 
nativos na metafase I sao igualmente provaveis. 

] Se voce cruzou urna planta F 1 com uma planta homozigota reces- 
siva para ambos os genes (yyrr), como seria a proporęao fenotipica da 
descendencia comparada com a proporęao 9:3:3: i observada agui? 


sofrem a segregaęao e a segregaęao independente. Como e 
possivel observar na Figura 15.2, a separaęao dos homólo¬ 
gos durante a anafase I pode explicar a segregaęao dos dois 
alelos de um gene para gametas separados, e o rearranjo 


randómico de pares de cromossomos na metafase I pode 
explicar a segregaęao independente dos alelos para dois 
ou mais genes localizados em pares homólogos diferentes. 
Essa figura mostra o mesmo cruzamento de eryilhas di-hi- 
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bridas observado na Figura 14.8. Estudando com cuidado 
a Figura 15.2, e possivel perceber como o comportamento 
dos cromossomos, durante a meiose na geraęao F : e subse- 
ąuente fertilizaęao aleatória, da origem a proporęao feno- 
tipica de F 2 observada por Mendel. 

Correlacionando o comportamento dos cromosso¬ 
mos com o dos genes, este capitulo ampliara o que voce 
aprendeu nos dois ultimos capitulos. Primeiro descreve- 
remos evidencias a partir da mosca-das-frutas que dao 
apoio consistente a teoria do cromossomo. (Embora essa 
teoria faęa bastante sentido, ainda e necessaria a evidencia 
experimental.) Depois exploraremos a base cromossómica 
para a transmissao de genes dos pais para os descendentes, 
incluindo o que ocorre quando dois genes estao ligados no 
mesmo cromossomo. Por firn, discutiremos algumas exce- 
ęóes importantes ao modo padrao da heranęa. 

CONCEITO 5.1 

Morgan mostrou que a heranęa mendeliana 
tem sua base fisica no comportamento dos 
cromossomos: pesquisa cientifica 

A primeira evidencia solida que associa um determinado 
gene a um determinado cromossomo apareceu no ini- 
cio do seculo XX, a partir do trabalho de Thomas Hunt 
Morgan, embriologista experimental da Universidade da 
Columbia. Embora Morgan inicialmente nao acreditasse 
tanto sobre a genetica de Mendel como sobre a teoria dos 
cromossomos, seus experimentos iniciais forneceram evi- 
dencias convincentes de que os cromossomos realmente 
sao o local dos fatores de heranęa de Mendel. 

Organismo experimental escolhido por Morgan 

Muitas vezes na historia da biologia, descobertas impor¬ 
tantes emanaram de escolhas criteriosas, ou com sorte su- 
ficiente, de um organismo experimental adequado para o 
problema cientifico em questao. Mendel escolheu a ervilha 
de jardim porque varias diversidades distintas estavam a 
disposięao. Para seu trabalho, Morgan selecionou urna es- 
pecie de mosca-das-frutas, Drosophila melanogaster , inse- 
to comum que se alimenta de fungos que crescem nas fru- 
tas. As moscas-das-frutas sao reprodutoras prolificas; um 
unico cruzamento produz centenas de descendentes e urna 
nova geraęao pode ser produzida a cada duas semanas. 
O laboratório de Morgan comeęou usando esse organismo 
conveniente para estudos geneticos em 1907 e logo ficou 
conhecido como a “sala das moscas”. 

Outra vantagem da mosca-das-frutas e que ela pos- 
sui apenas quatro pares de cromossomos, facilmente 
distinguiveis com um microscópio óptico. Existem tres 
pares de autossomos e um par de cromossomos sexuais. 
Moscas-das-frutas femeas tem um par de cromossomos 
X homólogos, e os machos, um cromossomo X e um cro¬ 
mossomo Y. 

Enquanto Mendel podia obter prontamente dife- 
rentes yariedades de eryilhas a partir de fornecedores de 


sementes, Morgan provavelmente foi a primeira pessoa 
a querer diferentes yariedades da mosca-das-frutas. Ele 
encarou a ardua tarefa de realizar varios cruzamentos 
e entao inspecionar ao microscópio grandes quantida- 
des de descendentes, a procura de indiyiduos diferentes 
que ocorressem naturalmente. Após varios meses nesse 
trabalho, ele lamentou: “Dois anos de trabalho perdidos. 
Fiquei todo tempo cruzando estas moscas e nao conse- 
gui nada com isso”. Entretanto, Morgan persistiu e final- 
mente foi recompensado com a descoberta de urna unica 
mosca macho com olhos brancos, em vez dos olhos nor- 
mais yermelhos. O fenótipo para urna caracteristica mais 
comumente obseryada nas populaęóes naturais, como 
olhos yermelhos em Drosophila , e chamado de tipo sel- 
yagem (Figura 15.3). Caracteristicas alternativas ao 
tipo selvagem, como olhos brancos em Drosophila , sao 
chamadas fenótipos mutantes , pois se devem a alelos ori- 
ginalmente do tipo selvagem, que sofreram alteraęóes ou 
mutaęóes. 

Morgan e seus estudantes inyentaram urna notaęao 
para simbolizar os alelos de Drosophila , ainda amplamente 
utilizada para mosca-das-frutas. Para um dado caractere 
em moscas, o gene toma o simbolo a partir do primeiro 
mutante descoberto (tipo nao selvagem). Assim, o alelo 
para olhos brancos em Drosophila e simbolizado por w. 
Um + sobrescrito identifica o alelo para a caracteristica 
tipo selvagem - w + para o alelo dos olhos yermelhos, por 
exemplo. Com o passar dos anos, urna yariedade de siste- 
mas de notaęao de genes foi desenvolvida para diferentes 
organismos. Por exemplo, genes humanos normalmente 
sao escritos todos em letras maiusculas, como HD para o 
alelo da doenęa de Huntington. 

Correlacionando comportamento dos alelos 
de um gene com comportamento de um 
par de cromossomos 

Morgan cruzou sua mosca macho de olhos brancos com 
urna femea de olhos yermelhos. Toda a descendencia F x 



▲ Figura 15.3 Primeiro mutante de Morgan. Moscas Drosophila 
do tipo sek/agem possuem olhos yermelhos (esquerda). Entre estas mos¬ 
cas, Morgan descobriu um macho mutante com olhos brancos (direita). 
Essa variaęao possibilitou a Morgan rastrear um gene para cor dos olhos 
em um determinado cromossomo (LMs). 
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apresentou olhos yermelhos, sugerindo que o alelo do tipo 
selvagem e dominantę. Quando Morgan cruzou as moscas 
Fj_ entre elas, ele obseryou a proporęao fenotipica classica 
de 3:1 entre os descendentes F 2 . Entretanto, ocorreu um re- 
sultado adicional surpreendente: a caracteristica de olhos 
brancos apareceu apenas nos machos. Todas as femeas F 2 
tinham olhos yermelhos, enąuanto metade dos machos 
tinha olhos yermelhos e a outra metade olhos brancos. 
Assim, Morgan concluiu que de alguma forma a cor dos 
olhos das moscas estava correlacionada ao sexo. (Se o gene 
para cor dos olhos nao estivesse relacionado ao sexo, se es- 
peraria que metade das moscas de olhos brancos fosse de 
machos e a outra metade de femeas.) 

Relembre que moscas femeas tern dois cromosso- 
mos (XX), e moscas machos tern um X e um Y (XY). 
A correlaęao entre a caracteristica de cor de olhos bran¬ 
cos e o sexo masculino das moscas F 2 afetadas sugeriu a 
Morgan que o gene envolvido no seu mutante de olhos 
brancos estava localizado exclusivamente no cromosso- 
mo X, sem presenęa de nenhum alelo correspondente no 
cromossomo Y. Seu raciocinio pode ser acompanhado 
na Figura 15.4. Para um macho, urna unica cópia do 
alelo mutante iria conferir olhos brancos; urna vez que 
um macho possui apenas um cromossomo X, nao pode 
haver um alelo do tipo selvagem (w ) presente para equi- 
librar o alelo recessivo. Por outro lado, urna femea po- 
deria ter olhos brancos se ambos os seus cromossomos 
X carregassem o alelo mutante recessivo (w). Isso seria 
impossivel para as femeas F 2 no experimento de Morgan, 
pois todos os pais (machos) de F x tinham olhos yerme¬ 
lhos e, assim, cada femea F 2 recebeu um alelo w + no cro¬ 
mossomo X herdado do pai. 

A descoberta de Morgan sobre a correlaęao entre urna 
determinada caracteristica e o sexo de um indmduo, for- 
neceu suporte para a teoria dos cromossomos: ou seja, que 
um gene especifico esta localizado em um cromossomo 
especifico (neste caso, o gene para cor de olhos no cromos¬ 
somo X). Alem disso, o trabalho de Morgan indicou que os 
genes localizados em um cromossomo sexual exibem pa- 
dróes de heranęa exclusivos, que discutiremos na próxima 
seęao. Reconhecendo a importancia do trabalho inicial de 
Morgan, varios estudantes exemplares foram atraidos por 
sua sala das moscas. 


REYISAO DO CONCEITO 15.1 


1. Qual das seguintes leis de Mendel se relaciona a heranęa de 
alelos para um unico caractere? Quais leis se relacionam a 
heranęa de alelos para dois caracteres em um cruzamento 
di-hibrido? 

Reveja a descrięao de meiose (ver 
Figura 13.8) e as leis de Mendel de segregaęao e segrega- 
ęao independente (ver Conceito 14.1). Qual a base fisica 
das leis de Mendel? 


3. Proponha urna possivel razao para explicar por 

que a primeira mosca-das-frutas mutante observada por 
Morgan, e ocorrida naturalmente, envolvia um gene em 
um cromossomo sexual. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


T Figura 15.4 


Pesquisa 


Em um cruzamento entre urna mosca-das-frutas 
femea do tipo selvagem e um mutante macho 
de olhos brancos, que cor de olhos tera a 
descendencia F 1 e F 2 ? 


Experimento Thomas Hunt Morgan queria analisar o com- 
portamento de dois alelos de um gene para cor dos olhos da 
mosca-das-frutas. Em cruzamentos semelhantes aqueles realiza- 
dos por Mendel com ervilhas, Morgan e colaboradores cruzaram 
urna femea do tipo selvagem (olhos vermelhos) com um macho 
mutante de olhos brancos. 


W 

Geraęao \y Toda a descendencia 

Fi com olhos vermelhos. 

Entao Morgan cruzou urna femea F 1 de olhos vermelhos com 
um macho de olhos vermelhos para produzir a geraęao F 2 . 
Resultados A geraęao F 2 mostrou urna proporęao mendeliana 
tipica de 3 moscas de olhos vermelhos:1 mosca de olhos bran¬ 
cos. Todas as moscas de olhos brancos eram machos; nenhuma 
femea apresentou a caracteristica de olhos brancos. 

G %f° ?&*$&* 'iŚcfMcf 


Conclusao Toda a descendencia F 1 apresentou olhos yerme¬ 
lhos; por isso, a caracteristica mutante de olhos brancos (w) deve 
ser recessiva em relaęao a caracteristica de olhos yermelhos tipo 
selvagem ( w + ). Urna vez que a caracteristica recessiva - olhos 
brancos - foi expressada apenas em machos na geraęao F 2 , 
Morgan deduziu que esse gene para cor dos olhos esta locali¬ 
zado no cromossomo X, e que nao existe locus correspondente 
no cromossomo Y 



Fonte: T. H. Morgan, Sex-limited inheritance in Drosophila, Science 32, 120-122 
(1910). 


Suponha que esse gene para cor de olhos estivesse lo¬ 
calizado em um autossomo. Preveja os fenótipos (incluindo genero) 
das moscas F 2 desse cruzamento hipotetico. (Dica: desenhe um qua- 
drado de Punnett.) 
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CONCEITO 5.2 

Genes ligados ao sexo exibem padróes unicos 
de heranęa 

Como acabamos de ver, a descoberta de Morgan de uma ca- 
racteristica (olhos brancos) relacionada ao sexo das moscas 
foi um importante episódio no desenvolvimento da teoria 
cromossómica da heranęa. Como a identidade dos cromos- 
somos sexuais em um individuo poderia ser deduzida por 
meio da observaęao do sexo da mosca, o comportamento 
dos dois membros do par de cromossomos sexuais poderia 
ser relacionado com o comportamento dos dois alelos do 
gene para cor dos olhos. Nesta seęao, analisaremos o papel 
dos cromossomos sexuais na heranęa em mais detalhes. 

A base cromossómica do sexo 

Embora as diferenęas anatómicas e fisiológicas entre mu- 
lheres e homens sejam numerosas, a base cromossómica 
para determinaęao do sexo e simples. Em seres humanos 
e outros mamiferos, existem 
duas variedades de cromos¬ 
somos sexuais, denomina- 
dos X e Y. O cromossomo Y 
e muito menor do que o cro¬ 
mossomo X (Figura 15.5). 

Uma pessoa que herda 
dois cromossomos X, um 
a partir de cada progenitor, 
normalmente e femea; um 
macho herda um cromosso¬ 
mo X e um cromossomo Y 
(Figura 15.6a). Os segmen- 
tos curtos em cada extremidade do cromossomo Y sao as 
unicas regióes homólogas com as regióes correspondentes 
no X. Essas regióes homólogas permitem que os cromosso¬ 
mos X e Y nos machos formem pares e se comportem como 
cromossomos homólogos durante a meiose nos testiculos. 

Tanto nos testiculos como nos ovarios, os dois cromos¬ 
somos sexuais segregam durante a meiose. Cada óvulo recebe 
um cromossomo X. Em contrapartida, os espermatozoides se 
dividem em duas categorias: metade das celulas espermaticas 
que um homem produz recebe um cromossomo X e a outra 
metade recebe um cromossomo Y. Podemos rastrear o sexo 
de cada descendente ate os eventos da concepęao: se uma ce- 
lula espermatica que carrega um cromossomo X fertilizar um 
óvulo, o zigoto e XX, uma femea; se uma celula espermatica 
que contem um cromossomo Y fertilizar um óvulo, o zigoto 
e XY, um macho (ver Figura 15.6a). Dessa forma, a determi¬ 
naęao do sexo e uma questao de probabilidade - uma chan- 
ce de 50 para 50. Observe que o sistema X-Y dos mamiferos 
nao e o unico sistema cromossómico para determinar o sexo. 
A Figura 15.6b-d ilustra tres outros sistemas. 

Em seres humanos, as pistas anatómicas do sexo come- 
ęam a surgir quando o embriao tern cerca de dois meses de 
idade. Antes disso, os rudimentos das gónadas sao generi- 
cos - podem originar testiculos ou ovarios, dependendo da 



(b) O sistema X-0. Em grilos, baratas e alguns outros insetos, 
existe apenas um tipo de cromossomo sexual, o X. Femeas sao 
XX; os machos tern apenas um cromossomo sexual (X0). O sexo 
da prole e determinacjo pela presenęa de um cromossomo X ou 
pela ausencia de cromossomo sexual na celula espermatica. 



(c) O sistema Z-W. Em aves, alguns peixes e alguns insetos, os 
cromossomos sexuais presentes no óvulo (nao no espermatozoide) 
determinam o sexo da prole. Os cromossomos sexuais sao 
denominados Z e W. As femeas sao ZW, e os machos sao ZZ. 



(d) O sistema haplodiploide. Nao existem cromossomos sexuais 
na maioria das especies de abelhas e formigas. As femeas se 
desenvolvem a partir de óvulos fertilizados e, portanto, sao 
diploides. Os machos se desenvolvem a partir de óvulos nao 
fertilizados e sao haploides; eles nao tern pai. 


▲ Figura 15.6 Alguns sistemas cromossomais para determi¬ 
naęao do sexo. Os numerais indicam o numero de autossomos na 
especie apresentada. Em Drosophila, machos sao XY, mas o sexo 
depende da proporęao entre o numero de cromossomos X e o nu¬ 
mero de grupos de autossomos, e nao simplesmente da presenęa de 
um cromossomo Y 

presenęa ou da ausencia do cromossomo Y. Em 1990, uma 
equipe inglesa de pesquisa identificou um gene no cromos¬ 
somo Y necessario para o desenvolvimento dos testiculos. 
Eles denominaram o gene SRY , (do ingles, sex-determi- 
ning region of Y), regiao determinadora de sexo do Y. Na 
ausencia de SRY , as gónadas se desenvolvem em ovarios. 
As caracteristicas bioquimicas, fisiológicas e anatómicas 
que distinguem machos e femeas sao complexas, e varios 
genes estao envolvidos no seu desenvolvimento. Na verda- 
de, SRY codifica uma proteina que reguła outros genes. 



▲ Figura 15.5 Cromosso¬ 
mos sexuais humanos. 
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Os pesąuisadores seąuenciaram o cromossomo Y hu- 
mano e identificaram 78 genes, que codificam cerca de 25 
proteinas (alguns genes sao duplicados). Cerca de metade 
desses genes e expressada apenas nos testiculos, e alguns sao 
necessarios para o funcionamento normal dos testiculos e a 
produęao de espermatozoides normais. Um gene localiza- 
do nos cromossomos sexuais e chamado de gene ligado ao 
sexo; aąueles localizados no cromossomo Y sao chamados 
de genes ligados ao Y. O cromossomo Y e passado de um pai 
para todos os seus filhos, praticamente intactos. Como ha 
tao poucos genes ligados ao Y, poucos disturbios sao transfe- 
ridos de pai para filho no cromossomo Y. Um exemplo raro 
e que na ausencia de certos genes ligados ao Y, um individuo 
XY e macho, mas nao produz espermatozoides normais. 

O cromossomo X humano contem aproximadamente 
1.100 genes, que sao chamados genes ligados ao X. O fato de 
que machos e femeas herdam um numero diferente de cro¬ 
mossomos X conduz a um padrao de hereditariedade diferen¬ 
te daquele produzido por genes localizados nos autossomos. 

Heranęa de genes ligados ao X 

Enquanto a maioria dos genes ligados ao Y determinam 
o sexo, os cromossomos X tern genes para varios carac- 
teres nao relacionados ao sexo. Em seres humanos, os ge¬ 
nes ligados ao X seguem o mesmo padrao de heranęa que 
Morgan observou para o locus da cor dos olhos estudado 
em Drosophila (ver Figura 15.4). Os pais passam os alelos 
ligados ao X para todas as filhas, mas para nenhum dos fi¬ 
lhos. Ao contrario, as maes podem passar os alelos ligados 
ao X tanto para filhos como para filhas, como mostrado 
na Figura 15.7 para a heranęa de um disturbio moderado 
ligado ao X, cegueira para as cores yermelha e verde. 

Se urna caracteristica ligada ao X decorre de um alelo 
recessivo, urna femea apenas expressara o fenótipo se for 


homozigota para aquele alelo. Como os machos tern ape¬ 
nas um locus , os termos homozigoto e heterozigoto nao tern 
sentido para descrever seus genes ligados ao X; o termo 
hemizigoto e utilizado nesses casos. Qualquer macho que 
receba o alelo recessivo a partir de sua mae expressara a 
caracteristica. Por essa razao, muito mais machos do que 
femeas tern disturbios recessivos ligadas ao X. Entretanto, 
mesmo que a chance de urna femea herdar urna dose dupla 
do alelo mutante seja muito menor do que a probabilidade 
de um macho herdar urna unica dose, existem femeas com 
disturbios ligados ao X. Por exemplo, o daltonismo quase 
sempre e herdado como caracteristica ligada ao X. Urna fi- 
lha daltónica pode nascer de pai daltónico cuja esposa seja 
carreadora (ver Figura 15.7c). Como o alelo ligado ao X para 
daltonismo e relativamente raro, a probabilidade de um ho- 
mem daltónico casar com urna mulher carreadora e baixa. 

Alguns disturbios humanos ligados ao X sao muito 
mais graves do que o daltonismo, como a distrofia mus- 
cular de Duchenne, que afeta cerca de um a cada 3.500 
homens nascidos nos Estados Unidos. A doenęa e caracte- 
rizada por um enfraquecimento progressivo dos musculos 
e perda da coordenaęao. Indiyiduos afetados raramente vi- 
vem mais do que 20 anos. Pesquisadores ligaram o distur¬ 
bio a ausencia de urna proteina muscular chamada distro- 
fina e localizaram o gene para essa proteina em um locus 
especifico no cromossomo X. 

A hemofilia e um disturbio recessivo ligado ao X, de- 
finida pela ausencia de urna ou mais proteinas necessarias 
para a coagulaęao sanguinea. Quando urna pessoa com he¬ 
mofilia se fere, o sangramento e prolongado, pois a forma- 
ęao de um coagulo firmę e lenta. Pequenos cortes na pele 
normalmente nao causam problema, mas sangramentos nos 
musculos ou juntas podem ser dolorosos e podem levar a 
danos serios. Nos anos 1800, a hemofilia estava dissemina- 
da entre as familias reais da Europa. Sabe-se que a rainha 



(a) Um pai daltónico transmitira o alelo 
mutante para todas as suas filhas, mas 
para nenhum filho. Quando a mae e 
homozigota dominantę, as filhas terao o 
fenótipo normal, mas serao carreadoras 
da mutaęao. 



(b) Se urna mulher carreadora casar com um 
homem de visao normal, existem 50% de 
chances de que cada filha seja carreadora 
como a mae, e 50% de chances que cada 
filho tenha o disturbio. 



(c) Se urna mulher carreadora casar com um 
daltónico, cada filho(a) dessa uniao tern 
50% de chances de apresentar o disturbio, 
independente do sexo. As filhas com visao 
normal serao carreadoras, e os filhos que 
tiverem urna visao normal estarao livres 
do alelo recessivo. 


▲ Figura 15.7 A transmissao de caracteristicas recessivas 
ligadas ao sexo. Neste diagrama, o daltonismo e utilizado como 
exemplo. O N sobrescrito representa o alelo dominantę para visao 
normal carregado pelo cromossomo X,eon sobrescrito representa 
o alelo recessivo, que possui urna mutaęao que causa o daltonis¬ 
mo. Os quadrados brancos indicam os individuos nao afetados, os 


quadrados em cor de laranja-claro indicam os carreadores, e os em 
cor de laranja-escuro, os indivfduos daltónicos. 

1 Se uma mulher daltónica se casasse com um homem de visao 
normal, quais seriam os provaveis fenótipos da prole? 
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Vitória da Inglaterra passou o alelo para varios de seus des- 
cendentes. Os casamentos seguintes com membros da fa¬ 
milia real de outras naęóes, como Espanha e Russia, disse- 
minaram ainda mais essa caracteristica ligada ao X, e a sua 
incidencia esta bem documentada na arvore genealógica 
real. Ha alguns anos, novas tecnicas genómicas permitiram 
o seąuenciamento, a partir de ąuantidades muito peąuenas, 
do DNA isolado dos restos mortais dos membros da familia 
real. Atualmente, se conhece a base genetica da mutaęao, e 
como ela resulta em um fator de coagulaęao sanguinea nao 
funcional. Hoje, pessoas com hemofilia sao tratadas, ąuando 
necessario, com injeęóes intravenosas da proteina ausente. 

lnativaęao do X em femeas de mamiferos 

Urna vez que femeas de mamiferos, incluindo seres huma- 
nos, herdam dois cromossomos X - o dobro do numero her- 
dado pelos machos voce poderia se perguntar se as femeas 
produzem o dobro das proteinas codificadas pelos genes li- 
gados ao X, comparado as ąuantidades nos machos. Na ver- 
dade, um cromossomo X em cada celula nas femeas torna-se 
ąuase completamente inativado durante o desenvolvimento 
embrionario. Como resultado, as celulas das femeas e dos 
machos tern a mesma dose efetiva (urna cópia) da maioria 
dos genes ligados ao X. O X inativo em cada celula de fe- 
mea condensa na forma de um objęto compacto chamado de 
corpusculo de Barr (descoberto pelo anatomista canadense 
Murray Barr), que se encontra dentro do envelope nuclear. 
A maioria dos genes do cromossomo X que forma o corpus¬ 
culo de Barr nao e expressada. Entretanto, nos ovarios, os 
cromossomos corpusculos de Barr sao reativados nas celulas 
que dao origem aos óvulos, como aąueles após a meiose e, 
assim, cada gameta feminino (óvulo) tern um X ativo. 

A geneticista britanica Mary Lyon demonstrou que a 
seleęao de qual cromossomo X formara um corpusculo de 
Barr ocorre de forma aleatória e independente em cada ce¬ 
lula embrionaria presente no momento da inatiyaęao do X. 
Como conseąuencia, as femeas consistem em um mosaico 
de dois tipos de celulas: aąuelas com o X ativo derivado do 
pai e aąuelas com o X ativo derivado da mae. Depois que um 
cromossomo X e inativado em determinada celula, todos os 
descendentes mitóticos daąuela celula possuem o mesmo X 
inativo. Assim, se urna femea e heterozigota para urna carac¬ 
teristica ligada ao sexo, cerca da metade das suas celulas ex- 
pressarao um alelo, ao passo que as outras expressarao o ale¬ 
lo alternativo. A Figura 15.8 mostra como essa formaęao de 
mosaicos resulta na coloraęao matizada de um gato com pe- 
lagem tartaruga . Em seres humanos, a formaęao de mosai¬ 
cos pode ser obseryada em urna mutaęao recessiva ligada ao 
X que previne o desenvolvimento das glandulas sudoriparas. 
Urna mulher heterozigota para essa caracteristica tern areas 
de pele normal e areas de pele sem glandulas sudoriparas. 

A inatiyaęao do cromossomo X envolve a modifica- 
ęao do DNA e proteinas ligadas a ele, chamadas histonas, 
incluindo a ligaęao de grupamentos metila (—CH 3 ) aos 
nucleotideos do DNA. (O papel regulador da metilaęao 
do DNA sera discutido no Capitulo 18.) Certa regiao de 
cada cromossomo X contem alguns genes envolvidos na 
inatiyaęao do processo. As duas regióes, urna em cada cro- 


Cromossomos X 


Embriao jovem: 


Duas populaęóes 
de celulas no 
gato adulto: 


X ativo 



Alelo para pelagem 
cor de laranja 

Alelo para 
pelagem pręta 


Divisao celular e 
inativaęao do 
cromossomo X 



Pelagem pręta Pelagem cor de laranja 



▲ Figura 15.8 Inatiyaęao do X e o gato de pelagem "tarta¬ 
ruga". O gene para pelagem "tartaruga" esta no cromossomo X 
e o fenótipo dessa pelagem requer a presenęa de dois alelos dife- 
rentes, um para pelagem cor de laranja e um para pelagem pręta. 
Normalmente, apenas as femeas podem ter ambos os alelos, pois só 
elas possuem dois cromossomos X. Se urna femea for heterozigota 
para o gene de pelagem "tartaruga", ela tera pelagem "tartaruga". 
Manchas cor de laranja sao formadas por populaęóes de celulas nas 
quais o cromossomo X com o alelo cor de laranja e ativo; manchas 
pretas tern celulas nas quais o cromossomo X com o alelo para cor 
pręta esta ativo. (Gatos malhados ou calicos tambem apresentam 
areas brancas determinadas por ainda outro gene.) 


mossomo X, se associam brevemente uma com a outra em 
cada celula em um estagio inicial do desenvolvimento em¬ 
brionario. Entao, um dos genes, chamado XIST (do ingles, 
X-/nactive specific £ranscript [transcrito especifico do X 
inativo]), se tor na ativo apenas no cromossomo que se tor- 
nara corpusculo de Barr. Aparentemente, multiplas cópias 
do produto de RNA desse gene se ligam ao cromossomo 
X onde sao produzidas, no finał cobrindo-o ąuase total- 
mente. A interaęao desse RNA com o cromossomo parece 
iniciar a inatiyaęao do X, e os produtos de RNA de outros 
genes próximos ajudam a regular o processo. 


REVISAO DO CONCEITO 1 5.2 

1. Uma Drosophila femea de olhos brancos e cruzada com um 
macho de olhos vermelhos (tipo selvagem), o cruzamento 
reciproco mostrado na Figura 15.4. Quais fenótipos e genó- 
tipos voce preve para a prole? 

2. Nem Tim nem Rhoda tern a distrofia muscular de Duchenne, 
mas seu primogenito sim. Qual a probabilidade de que uma 
segunda crianęa desse casal tenha a doenęa? Qual a proba¬ 
bilidade se esse segundo filho for menino? E se for menina? 

b EBEIfflB Considere o que voce aprendeu sobre 
alelos dominantes e recessivos no Conceito 14.1. Se um 
disturbio foi causado por um alelo dominantę ligado ao X, 
qual seria a diferenęa do padrao de heranęa daquele obser- 
vado para disturbios recessivos ligados ao X? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO I 5.3 

Genes ligados tendem a ser herdados juntos, 
pois estao localizados próximos uns aos 
outros no mesmo cromossomo 

O numero de genes em uma celula e muito maior do que 
o numero de cromossomos; na verdade, cada cromossomo 
(exceto o Y) tern centenas ou milhares de genes. Genes lo¬ 
calizados no mesmo cromossomo próximos um ao outro 
tendem a ser herdados juntos nos cruzamentos geneticos; 
diz-se que esses genes estao ligados geneticamente e, por 
isso, sao chamados de genes ligados. Quando os geneticis- 
tas acompanharam os genes ligados em experimentos de 
cruzamento, os resultados desviaram daqueles esperados 
a partir da lei de Mendel sobre a segregaęao independente. 


Como a ligaęao afeta a heranęa 

Para ver como a ligaęao entre genes afeta a heranęa de dois 
caracteres diferentes, examinaremos outro experimento de 
Morgan com Drosophila. Nesse caso, os caracteres de cor 
do corpo e tamanho das asas, cada um com dois fenótipos 
diferentes. Moscas do tipo selvagem tern corpo cinza e asas 
do tamanho normal. Alem dessas moscas, Morgan conse- 
guiu, por cruzamento, obter moscas duplamente mutantes 
com corpos pretos e asas muito menores do que o normal, 
chamadas de asas vestigiais. Os alelos mutantes sao reces- 
sivos aos alelos do tipo selvagem e nenhum dos genes esta 
em um cromossomo sexual. Na sua investigaęao sobre esses 
dois genes, Morgan realizou os cruzamentos mostrados na 
Figura 15.9. O primeiro foi um cruzamento da geraęao P 
para gerar moscas di-hibridas F p e o segundo foi um cruza¬ 
mento teste. As moscas resultantes apresentaram uma pro- 


▼ Figura 15.9 


Pesguisa 


Como a ligaęao entre dois genes afeta a heranęa dos caracteres? 


Experimento Morgan queria saber se os genes para cor do corpo e tamanho das asas estavam ligados geneticamente, e, caso 
estivessem, como isso afetaria sua heranęa. Os alelos para cor do corpo sao b + (cinza) e b (preto), e aqueles para tamanho das asas 
sao vg + (normal) e v£(vestigial). 


Morgan cruzou moscas da geraęao P 
(parentais) puras - moscas do tipo selvagem 
com moscas pretas com asas vestigiais - 
para produzir di-hibridos heterozigotos 
C b + b vg + vg), todos com aparencia de 
tipo selvagem. 


Entao, Morgan cruzou femeas di-hibridas 
Ft do tipo selvagem com machos recessivos 
homozigotos. Esse cruzamento-teste 
revelara o genótipo dos óvulos produzidos 
pelas femeas di-hibridas. 


Os espermatozoides dos machos do 
cruzamento-teste contribuem apenas 
com alelos recessivos; por isso, o fenótipo 
dos descendentes reflete o genótipo dos 
óvulos das femeas. 

Nota: Embora apenas as femeas (com 
abdómen pontiagudo) estejam mostradas, 
metade dos descendentes em cada classe 
seria macho (com abdómen arredondado). 


PROPORęÓES PREVISTAS 



Geraęao P 

(homozigoto) 
Tipo selvagem 
(corpo cinza, 
asas normais) 
b + b + vg + vg + 


Cruzamento teste 
di-hibrido F 1 

Di-hibrido F-| tipo selvagem 
(corpo cinza, asas normais) 
b + b vg + vg $ 

Descendentes do 
cruzamento teste Óvulos [b + vg 


Espermatozoides 



Tipo selvagem 
(cinza-normal) 



b + b vg + vg 



Mutante duplo 
(corpo preto, 
asas vestigiais) 
b bvgvg 


Homozigoto 
recessivo 
(corpo preto, 
asas vestigiais) 


cT bbvgvg 


Preto- 

-vestigial 

f 


b bvgvg 



b + b vg vg 


Preto- 

-normal 

f 


b b vg + vg 


Se os genes estivessem localizados em cromossomos diferentes: 


1 


Se os genes estivessem localizados no mesmo cromossomo e ^ 
os alelos parentais fossem sempre herdados juntos: 

Resultados Dados a partir dos experimentos de Morgan: 965 


1 0 

944 206 


0 

185 


Condusao Uma vez que a maioria dos descendentes apresenta 
um fenótipo parental (geraęao P), Morgan concluiu que os genes 
para cor do corpo e tamanho das asas estao ligados genetica¬ 
mente no mesmo cromossomo. Entretanto, a produęao de um 
numero relativamente pequeno de descendentes com fenótipos 
nao parentais indicou que algum mecanismo ocasionalmente 
guebra a ligaęao entre os genes em um mesmo cromossomo. 


Fonte: T.H. Morgan and C.J. Lynch, The linkage of two factors in Drosophila 
that are not sex-linked, Biological Bulletin 23:174-182 (1912). 


5e as Fnoscas parentais (geraęao P) tivessem sido cru- 
zadas para corpo cinza com asas vestigiais e corpo preto com asas 
normais, gual classe fenotlpica seria maior entre os descendentes do 
cruzamento teste? 
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poręao muito mais alta das combinaęóes de caracteristicas 
observadas nas moscas da geraęao P (chamado de fenótipos 
parentais) do que seria esperado se os dois genes tivessem 
segregado independentemente. Assim, Morgan concluiu 
que a cor do corpo e o tamanho das asas sao normalmente 
herdados juntos em combinaęóes especificas (as combina¬ 
ęóes parentais), pois os genes para esses caracteres estao 
próximos um do outro no mesmo cromossomo: 


Femea F-| di-hfbrida 
e macho recessivo 
homozigoto em 
cruzamento teste 


Maioria dos 
descendentes 



Entretanto, como mostra a Figura 15.9, as duas com¬ 
binaęóes de caracteristicas nao observadas na geraęao 
P (chamadas de fenótipos nao parentais) tambem foram 
produzidas nos experimentos de Morgan, sugerindo que 
os genes para cor do corpo e para tamanho das asas nem 
sempre estao ligados geneticamente. Para compreender 
essa conclusao, precisamos explorar mais a recombinaęao 
genica, a produęao de descendentes com combinaęóes de 
caracteristicas distintas daquelas encontradas em cada um 
dos pais da geraęao P.* 


Recombinaęao genica e ligaęao 

A meiose e a fertilizaęao aleatória geram yariaęao geneti- 
ca entre os descendentes de organismos que se reprodu- 
zem sexualmente, devido a segregaęao independente dos 
cromossomos, a permutaęao na meiose I e a possibilida- 
de de qualquer espermatozoide fertilizar qualquer óvulo 
(ver Conceito 13.4). Aqui, vamos examinar a base cromos- 
sómica da recombinaęao em relaęao aos achados geneticos 
de Mendel e Morgan. 

Recombinaęao de genes nao ligados: segregaęao 
independente dos cromossomos 

A partir de cruzamentos em que foram acompanhados 
dois caracteres, Mendel aprendeu que alguns descen¬ 
dentes tern combinaęóes de caracteristicas que nao com- 
binam com aquelas de cada um dos pais. Por exemplo, 
podemos representar o cruzamento entre urna planta de 
eryilha com sementes amarelas redondas, heterozigota 
tanto para cor como para formato da semente ( YyRr ), e 
urna planta homozigota para ambos os alelos recessivos 
(com sementes verdes enrugadas, yyrr ). (Isso funciona 
como cruzamento-teste, pois o resultado revelara o genó- 
tipo dos gametas produzidos na planta di-hibrida YyRr.) 


*A medida que avanęamos, mantenha em mente a distinęao entre os ter¬ 
mos genes ligados (dois ou mais genes no mesmo cromossomo que tendem 
a ser herdados juntos) e genes ligados ao sexo (um unico gene em um cro¬ 
mossomo sexual). 


Vamos representar o cruzamento pelo seguinte quadrado 
de Punnett: 


Gametas a partir de 
cruzamentos-teste 
com pais recessivos 
homozigotos {yyrr ) 


Gametas a partir de pais di-hibridos 
amarelos redondos (YyRr) 


© 


© 

_ j 

(f) 

© 

© 

o 

m 

m 

O 

YyRr 

yyrr 

Yyrr 

yyRr 

V_ 

_ J\ _ 

r s 

_ J 

/ 


Descendentes Descendentes 

do tipo parental recombinantes 


Obserye neste quadrado de Punnett que se espera que me- 
tade dos descendentes herde um fenótipo que combine com 
um dos fenótipos da geraęao P (parental), originalmente 
cruzada para produzir os di-hibridos F : (ver Figura 15.2). 
Esses descendentes sao chamados de tipos parentais. Mas 
dois fenótipos nao parentais tambem sao obseryados en¬ 
tre os descendentes. Como esses descendentes apresentam 
novas combinaęóes de formato e cor de semente, sao cha¬ 
mados de tipos recombinantes ou apenas recombinantes. 
Quando 50% dos descendentes sao recombinantes, como 
neste exemplo, os geneticistas dizem que ha urna frequen- 
cia de 50% de recombinaęao. As proporęóes fenotipicas 
previstas entre os descendentes sao semelhantes aquelas 
encontradas por Mendel nos cruzamentos YyRrxyyrr. 

Uma frequencia de recombinaęao de 50% nesses cru¬ 
zamentos-teste e obseryada em quaisquer dois genes que 
estiverem localizados em cromossomos diferentes e, por 
isso, nao podem ser ligados. A base fisica de recombinaęao 
entre genes nao ligados e a orientaęao randómica dos cro¬ 
mossomos homólogos na metafase I da meiose, que leva a 
segregaęao independente dos dois genes nao ligados (ver 
Figura 13.11 e a questao na legenda da Figura 15.2). 


Recombinaęao de genes ligados: Crossing over 
(permutaęao) 

Vamos explicar os resultados do cruzamento-teste de 
Drosophila na Figura 15.9. Relembre que a maioria dos des¬ 
cendentes a partir do cruzamento-teste para cor do corpo e 
tamanho das asas apresenta fenótipos parentais. Isso sugere 
que os dois genes estavam no mesmo cromossomo, ja que a 
ocorrencia de tipos parentais com frequencia maior do que 
50% indica que os genes estao ligados. Entretanto, cerca de 
17% dos descendentes eram recombinantes. 

Perante esses resultados, Morgan propos que algum 
processo deve quebrar ocasionalmente a conexao fisica en¬ 
tre os genes no mesmo cromossomo. Experimentos subse- 
quentes demonstraram que esse processo, agora chamado 
de Crossing orer (permutaęao), explica a recombinaęao de 
genes ligados. No Crossing over , que ocorre enquanto cro¬ 
mossomos homólogos replicados sao pareados durante a 
prófase da meiose I, um grupo de proteinas comanda uma 
troca de segmentos correspondentes de uma cromatide 
materna e de uma pater na (ver Figura 13.9). Em consequen- 
cia, quando ocorre apenas uma permutaęao, as poręóes ter- 
minais de duas cromatides nao irmas trocam de lugar. 
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► Figura 15.10 Base cromossó- 
mica para recombinaęao de genes 
ligados. Nestes diagramas que re- 
criam os cruzamentos experimentais 
da Figura 15.9, acompanhamos tanto 
os cromossomos como os genes. Os 
cromossomos maternos (presentes 
no di-hibrido F 1 tipo selvagem) sao 
corados em vermelho e cor-de-rosa 
para distinguir um homólogo do ou- 
tro antes que qualquer Crossing over 
meiótico tenha acontecido. Como 
o Crossing over entre os loci b + /b e 
vg + /vg ocorre em algumas, mas nao 
em todas, celulas produtoras de óvu- 
los, sao produzidos mais óvulos com 
cromossomos do tipo parental do que 
com os recombinantes nas femeas do 
cruzamento. A fertilizaęao dos óvulos 
pelos espermatozoides do genótipo 
b vg da origem a alguns descendentes 
recombinantes. A frequencia de re¬ 
combinaęao e a porcentagem de mos- 
cas recombinantes no conjunto total 
de descendentes. 

Suponha, como na gues- 
tao na parte de baixo da Figura 15.9, 
gue as moscas pa renta is fossem cru- 
zadas para corpo cinza com asas vesti- 
giais e corpo preto com asas normais. 
Desenhe os cromossomos em cada um 
dos guatro tipos possiveis de óvulos a 
partir de urna femea F 1 e indigue cada 
cromossomo como "parental" ou "re- 
combinante". 


Geraęao P 
(homozigoto) 


Tipo selvagem 
(corpo cinza, 
asas normais) 


Cruzamento-teste 
di-hibrido F 1 



asas normais) 


Replicaęao dos 
cromossomos 


Mutante duplo 
(corpo preto, 
asas vestigiais) 

b vg 


b vg 


Recessivo homozigoto 
(corpo preto, 
asas vestigiais) 


Meiose I 


Óvulos 


Descendentes 
do cruzamento- 
-teste 




b vg 

Replicaęao dos 
cromossomos 

bvg 

bvg 

bvg 


bvg 


Meiose I e II 


965 

Tipo selvagem 
(cinza-normal) 

944 

Preto- 

-vestigial 

206 

Cinza- 

-vestigial 

185 

Preto- 

-normal 

b + vg + 

b vg 

I 1 

JF vg 

_ b v£ 

b vg 

b vg 

b vg 

b vg 

\ _ 

,_A__ 

i 



Espermatozoides 


Descendentes tipo parental Descendentes recombinantes 


Frequencia de 
recombinaęao 


391 recombinantes 
2.300 total de descendentes 


x 100 = 17% 


A Figura 15.10 mostra como o Crossing over em urna 
mosca femea di-hibrida resultou em óvulos recombinan¬ 
tes e por ultimo em urna descendencia recombinante no 
cruzamento-teste de Morgan. A maioria dos óvulos pos- 
suia um cromossomo com genótipo parental b + vg + ou 
b vg , mas alguns óvulos possuiam cromossomo recombi¬ 
nante ( b + vgou b vg + ). A fertilizaęao de todas as classes de 
óvulos por espermatozoides homozigotos recessivos ( b vg) 
produziu urna populaęao descendente em que 17% exibi- 
ram um fenótipo nao parental recombinante, refletindo 
combinaęóes de alelos antes nao obseryadas nos pais da 


geraęao P. No Exerdcio de Habilidades Cientfficas, voce 
pode usar um teste estatistico para analisar os resultados 
do cruzamento-teste com di-hibridos e ver se os dois 
genes segregam independentemente ou estao ligados. 

Novas combinaęóes de alelos: variaęao para 
seleęao natura! 

O comportamento fisico dos cromossomos 
durante a meiose contribui para a geraęao da variaęao 
dos descendentes (ver Conceito 13.4). Cada par de cro¬ 
mossomos homólogos se alinha independentemente dos 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Usando o teste do qhi-quadrado (\) 


Dois genes sao ligados ou nao? Genes que estao próximos 
no mesmo cromossomo resultarao em alelos ligados sendo her- 
dados juntos com mais frequencia. Mas como voce pode dizer se 
certos alelos sao herdados juntos devido a sua ligaęao ou por que 
simplesmente segregaram juntos? Neste exercicio voce usara um 
teste estatistico simples, o teste do qui-quadrado (x 2 ), para analisar 
fenótipos da progenię do cruzamento-teste F, e saber se dois genes 
sao ligados ou nao. 

Como estes experimentos sao realizados Se os genes nao 
sao ligados e segregam de forma independente, espera-se que a pro¬ 
poręao fenotipica dos descendentes de um cruzamento-teste F, seja 
de 1:1:1:1 (ver Figura 15.9). Entretanto, se os dois genes estiverem 
ligados, a proporęao fenotipica observada dos descendentes nao se- 
guira essa proporęao. Urna vez que flutuaęóes randómicas dos dados 
podem ocorrer, quanto os numeros observados precisam divergir dos 
numeros esperados para concluirmos que os genes nao segregam de 
forma independente, mas em vez disso, estao ligados? Para respon- 
der a essa questao, cientistas utilizam um teste estatistico. Esse teste, 
chamado qhi-quadrado (x 2 ), compara um conjunto de dados observa- 
dos com um conjunto de dados esperado preditos por urna hipótese 
(nesse caso, que os genes nao sao ligados) e mede a discrepancia 
entre os dois, determinando, assim, a "boa qualidade dos dados". Se 
a discrepancia entre os conjuntos de dados observados e esperados e 
tao grandę que e improvavel que tenha ocorrido por flutuaęao randó- 
mica, dizemos que existe urna evidencia estatistica significativa contra 
a hipótese (ou, mais especificamente, evidencia para os genes serem 
ligados). Caso a discrepancia seja pequena, entao nossas observaęóes 
sao bem explicadas pela variaęao randómica por si só. Nesse caso, di¬ 
zemos que os dados observados sao consistentes com nossa hipótese, 
ou que a discrepancia nao e significativa estatisticamente. Entretanto, 
observe que a consistencia com a nossa hipótese nao a prova. Alem 
disso, o tamanho do conjunto de dados experimentais e importante: 
com conjuntos pequenos de dados como esses, mesmo se os genes 
estiverem ligados, as discrepancias podem ser pequenas apenas se as 
ligaęóes forem fracas. Por simplicidade, aqui ignoramos o efeito do 
tamanho da amostra. 

Dados a partir do experimento simulado Na flor-do-cos- 
mos, o caule roxo (A) e dominantę ao caule verde (a) e as petalas 
curtas ( B ) sao dominantes em relaęao as petalas longas (b). Em um 
cruzamento simulado, as plantas AABB foram cruzadas com plantas 
aabb para gerar di-hibridos F, ( AaBb ), que foram, entao, cruzados 
(AaBb x aabb). Novecentos descendentes foram analisados para cor 
do caule e comprimento da pętała. 


Descendentes 
do cruzamento- 
-teste AaBb 
(F n ) X aabb 

Caule 

roxo/petalas 

curtas 

(A-B-) 

Caule 

verde/petalas 
curtas 
( aaB -) 

Caule 

roxo/petalas 
longas 
( A-bb) 

Caule 

verde/petalas 

longas 

(aabb) 

Proporęao 
esperada se 
os genes nao 
estiverem ligados 

1 

1 

1 

1 

Numero 
esperado dos 
descendentes 
(de 900) 





Numero 
observado de 
descendentes 
(de 900) 

220 

210 

231 

239 


Interprete os dados 



prediz a propor¬ 
ęao fenotipica 
dos descen¬ 
dentes sera de 
1:1:1:1. Usando 
essa porporęao, 
calcule o nume- 
ro esperado de 
cada fenótipo a 
partir dos 900 
descendentes e 
insira os valores na tabela de dados. 


▲ Flor-do-cosmos 



2. A boa qualidade dos dados e medida por x 2 - Essa estatistica 
mede em quanto os valores observados diferem de suas res- 
pectivas predięóes para indicar o quanto os dois conjuntos de 
valores combinam. A formula para calcular o valor e 


X 


2 


X 


(o - e) 2 
e 


onde o = observado e e = esperado. Calcule o valor de x 2 
para os dados, usando a tabela abaixo. Preencha a tabela, rea- 
lizando as operaęóes indicadas na fileira superior. Entao insira 
os valores na ultima coluna para encontrar o valor de x 2 - 


Descendentes 
do cruzamento- 
-teste 

Esperado 

(e) 

Observado 

(o) 

Desvio 

(o-e) 

(o-e) 2 

(o - e) 2 /e 

(A-B-) 


220 




(aaB-) 


210 




(A-bb) 


231 




(aabb) 


239 




X 2 = Soma 



3. O valor de x 2 nao significa nada por si só - ele e usado para 
determinar a probabilidade que, assumindo que a hipótese 
seja verdadeira, o conjunto de dados observados tenha re- 
sultado de flutuaęóes randómicas. Urna baixa probabilidade 
sugere que os dados observados nao sao consistentes com 
a hipótese, e, portanto, a hipótese deveria ser rejeitada. Um 
ponto de corte-padrao usado por biologistas e urna proba¬ 
bilidade de 0,05 (5%). Caso a probabilidade correspondente 
ao valor de x 2 for 0,05 ou menos, as diferenęas entre os 
valores observados e os esperados sao consideradas signifi- 
cativas estatisticamente e a hipótese (que os genes nao sao 
ligados) deveria ser rejeitada. Se a probabilidade for acima de 
0,05, os resultados nao sao significativos estatisticamente; 
os dados observados sao consistentes com a hipótese. Para 
achar a probabilidade, coloque seu valor de x 2 na Tabela de 
Distribuięao de x 2 no Apendice F. Os "graus de liberdade" 

(df, do ingles, degrees offreedom ) do seu conjunto de dados 
e o numero de categorias (aqui, 4 fenótipos) menos 1, assim 
df = 3. (a) Determine entre quais valores na linha de df = 3 
da tabela, seu valor calculado de x 2 se encontra. (b) A coluna 
que inicia esses valores mostra a faixa de probabilidade para 
o seu numero x 2 - Com base se existem diferenęas nao signifi- 
cativas (p > 0,05) ou significativas (p < 0,05) entre os valores 
observados e esperados, os dados sao consistentes com a 
hipótese de que os dois genes nao estao ligados e segregam 
independentemente, ou nao existem evidencias suficientes 
para rejeitar essa hipótese? 


1. Os resultados na tabela de dados sao de um cruzamento-teste 
F 1 simulado. A hipótese de que dois genes nao estejam ligados 
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outros pares durante a metafase I, e a permutaęao antes 
disso, durante a prófase I, pode misturar e combinar par- 
tes dos homólogos maternos e paternos. Os experimentos 
elegantes de Mendel mostram que o comportamento das 
entidades abstratas conhecidas como genes - ou mais con- 
cretamente, alelos de genes - tambem levam a yariaęao 
dos descendentes (ver Conceito 14.1). Ora, reunindo essas 
ideias diferentes, voce pode observar que os cromossomos 
recombinantes resultantes da permutaęao podem unir os 
alelos em novas combinaęóes, e os eventos seguintes da 
meiose distribuem os cromossomos recombinantes para 
os gametas em multiplas combinaęóes, como as novas va- 
riantes vistas nas Figuras 15.9 e 15.10. A fertilizaęao aleató- 
ria, entao, aumenta ainda mais o numero de combinaęóes 
de alelos variantes que podem ser criadas. 

Essa abundancia da yariaęao genetica fornece a ma- 
teria-prima para a seleęao natural trabalhar. Se as carac- 
teristicas conferidas por determinadas combinaęóes de 
alelos sao mais adequadas para um dado meio, espera-se 
que organismos contendo esses genótipos sobrevivam e 
deixem mais descendentes, assegurando a continuidade do 
seu complemento genetico. Na próxima geraęao, e claro, os 
alelos serao misturados novamente. Por firn, o jogo entre 
ambiente e genótipo determinara quais combinaęóes ge- 
neticas persistirao com o tempo. 

Mapeamento da distancia entre os genes usando 
dados de recombinaęao: pesquisa cientifica 

A descoberta dos genes ligados e da recombinaęao devida 
ao Crossing over levou um dos estudantes de Morgan, Al¬ 
fred H. Sturtevant, a descobrir um metodo para construir 
um mapa genetico, urna lista ordenada de loci geneticos 
ao longo de um determinado cromossomo. 

Sturtevant hipotetizou que a porcentagem de des¬ 
cendentes recombinantes, a freąuencia de recombinaęao , 
calculada a partir de experimentos como na Figura 15.9 e 
15.10, depende das distancias entre os genes em um cro¬ 
mossomo. Ele considerou que o Crossing over e um evento 
aleatório, com chance de permutaęao aproximadamente 
igual em todos os pontos ao longo de um cromossomo. 
Com base nessas suposięóes, Sturtevant previu que ąuanto 
mais distantes os genes estao um do outro, maior e a próba - 
bilidade da permutaęao ocorrer entre eles e assim maior e 
a freąuencia de recombinaęao. Seu raciocinio foi simples: 
quanto maior a distancia entre dois genes, existem mais 
pontos onde o Crossing over pode ocorrer entre eles. Usan¬ 
do os dados de recombinaęao a partir de varios cruzamen- 
tos de mosca-das-frutas, Sturtevant comeęou a determinar 
posięóes relativas a genes nos mesmos cromossomos - isto 
e, a mapear genes. 

Um mapa genetico com base nas frequencias de recom¬ 
binaęao e chamado de mapa de ligaęao. A Figura 15.11 
mostra o mapa de ligaęao de Sturtevant de tres genes: os 
genes para cor do corpo {b) e o tamanho da asa ( vg ), mos- 
trados na Figura 15.10, e um terceiro gene, chamado cinna- 
bar (cn). Cinnabar e um dos varios genes de Drosophila que 
afetam a cor dos olhos. Olhos de cor cinabre, um fenótipo 
mutante, sao de um yermelho mais claro do que a cor do 


tipo selvagem. A frequencia de recombinaęao entre cne be 
9%; aquela entre cn e vg, 9,5%; e aquela entre b e vg, 17%. Em 
outras palavras, as permutaęóes entre cn e b e entre cn e vg 
sao cerca de metade das permutaęóes entre b e vg. Apenas 
um mapa que localize cn na metade do caminho entre bevg 
e consistente com esses dados, como voce pode comprovar 
desenhando mapas alternativos. Sturtevant expressou as 
distancias entre os genes em unidades de mapa, definindo 
urna unidade de mapa como equivalente a 1% de frequencia 
de recombinaęao. 

Na pratica, a interpretaęao dos dados de recombinaęao 
e mais complicada do que esse exemplo sugere. Por exem- 
plo, alguns genes no cromossomo se encontram tao distan¬ 
tes um do outro que urna permutaęao entre eles e pratica- 
mente certa. A frequencia de recombinaęao obseryada nos 
cruzamentos envolvendo dois desses genes pode ter um 
valor maximo de 50%, resultado indistinguivel daquele para 
genes em cromossomos diferentes. Nesse caso, a conexao 


Metodo de pesquisa 


T Figura 15.11 

Construindo um mapa de ligaęao 

Aplicaęao Um mapa de ligaęao mostra as localizaęóes relativas 
dos genes ao longo de um cromossomo. 


Tecnica Um mapa de ligaęao baseia-se na suposięao de que a 
probabilidade de urna permutaęao entre dois loci geneticos e 
proporcional a distancia que separa os loci. As frequencias de re¬ 
combinaęao usadas para construir um mapa de ligaęao para um 
determinado cromossomo sao obtidas a partir de cruzamentos 
experimentais, como os cruzamentos mostrados nas Figuras 15.9 
e 15.10. As distancias entre os genes sao expressadas como uni¬ 
dades de mapa com urna unidade de mapa equivalente a 1 % de 
frequencia de recombinaęao. Os genes sao arranjados no cromos¬ 
somo na ordem que melhor combina com os dados. 


Resultados Neste exemplo, as frequencias de recombinaęao 
observadas entre tres pares de genes de Drosophila ( b-cn 9%, 
cn-vg 9,5% e b-vg 17%) combinam melhor com urna ordem li- 
near na qual cn esta posicionado aproximadamente no meio dos 
dois outros genes: 

Frequencias de 
recombinaęao 



A frequencia de recombinaęao b-vg( 17%) e levemente menor 
do que a soma das frequencias b-cn e cn-vg (9 + 9,5 = 18,5%) 
por causa das poucas vezes que urna permutaęao ocorre entre 
b e cne urna permutaęao adicional ocorre entre cn e vg. A se- 
gunda permutaęao cancelaria a primeira, reduzindo a frequen- 
cia de recombinaęao b-vg observada enquanto contribui para a 
frequencia entre cada um dos pares de genes mais próximos. 
O valor de 18,5% (18,5 unidades de mapa) e mais próximo a 
distancia real entre os genes, entao um geneticista adicionaria 
as distancias mais curtas na construęao do mapa. 
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fisica entre os genes no mesmo cromossomo nao se reflete 
nos resultados dos cruzamentos geneticos. Apesar de estar 
no mesmo cromossomo e, portanto, estarem ligadosfisica - 
mente , os genes nao tem ligaęao genetica ; alelos desses ge¬ 
nes segregam independentemente, como se estivessem em 
cromossomos diferentes. Na verdade, no minimo dois dos 
genes para os caracteres de ervilhas que Mendel estudou 
estao no mesmo cromossomo, mas a distancia entre eles e 
tao grandę que a ligaęao nao e observada nos cruzamentos 
geneticos. Consequentemente, os dois genes se comportam 
como se estivessem em cromossomos diferentes nos expe- 
rimentos de Mendel. Os genes afastados no cromossomo 
sao mapeados pela adięao das frequencias de recombinaęao 
de permutaęóes envolvendo um grupo de pares de genes 
mais próximos entre os dois genes distantes. 

Utilizando dados de recombinaęao, Sturtevant e co- 
laboradores foram capazes de mapear varios genes de 
Drosophila em arranjos lineares. Eles observaram que os 
genes se agruparam em quatro grupos de genes ligados 
(grupos de ligaęao). A microscopia óptica revelou quatro 
pares de cromossomos na Drosophila , assim o mapa de li¬ 
gaęao forneceu evidencias adicionais de que os genes estao 
localizados nos cromossomos. Cada cromossomo tem um 
arranjo linear de genes especificos, cada um com seu pró- 
prio locus (Figura 15.12). 

Como um mapa de ligaęao se baseia apenas nas fre- 
quencias de recombinaęao, ele fornece apenas urna visao 
aproximada de um cromossomo. A frequencia de Crossing 
over na verdade nao e uniforme ao longo do cromossomo, 
como Sturtevant assumiu, e, assim, as unidades de mapa nao 
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A Figura 15.12 Um mapa genico (de ligaęao) de um cro¬ 
mossomo de Drosophila. Este mapa simplificado mostra apenas 
sete dos genes mapeados no cromossomo II de Drosophila. (O se- 
quenciamento de DNA revelou mais de 9 mil genes naquele cro¬ 
mossomo). O numero em cada locus genico indica o numero de 
unidades de mapa entre aquele locus e o locus para o comprimento 
da arista (esquerda). Observe que mais de um gene pode afetar urna 
certa caracterfstica fenotfpica, como a cor dos olhos. 


correspondem as distancias fisicas verdadeiras (em nanó- 
metros, por exemplo). Um mapa de ligaęao mostra a ordem 
dos genes ao longo do cromossomo, mas nao representa 
com exatidao as localizaęóes precisas desses genes. Outros 
metodos permitem aos geneticistas a construęao de mapas 
citogeneticos dos cromossomos, que localizam os genes em 
relaęao as caracteristicas cromossómicas, como bandas co- 
radas, que podem ser vistas ao microscópio. Avanęos tecni- 
cos nas duas ultimas decadas aumentaram muito a taxa e a 
acessibilidade do sequenciamento do DNA. Hoje, a maioria 
dos pesquisadores sequencia genomas inteiros para ma¬ 
pear a localizaęao dos genes de urna determinada especie. 
A sequencia nucleotidica inteira e o mapa fisico de um cro¬ 
mossomo, revelando as distancias fisicas entre os loci dos 
genes nos nucleotideos do DNA (ver Conceito 21.1). Com 
a comparaęao de um mapa de ligaęao com esse mapa fisico 
ou com um mapa citogenetico do mesmo cromossomo, ob- 
servamos que a ordem linear dos genes e identica em todos 
os mapas, mas o espaęamento entre eles, nao. 


REVISAO DO CONCEITO 15.3 


1 . 


2 . 


3. 


Quando dois genes estao localizados no mesmo cromosso¬ 
mo, qual a base fisica para a produęao dos descendentes 
recombinantes em um cruzamento-teste entre pais di-hibri- 
dos e mutante duplo (recessivo)? 


Para cada tipo de descendente do cruzamento-teste na 
Figura 15.9, explique a relaęao entre seu fenótipo e os alelos 
contribufdos pela progenitora. (Sera util desenhar os cromos¬ 
somos de cada mosca e seguir os alelos pelos cruzamentos.) 


Os genes A,BeC estao localizados no mesmo cro¬ 
mossomo. Cruzamentos-teste mostram que a frequencia de 
recombinaęao entre A eBe 28% e entre A e Ce 12%. Voce 
pode determinar a ordem linear desses genes? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 5.4 

Alteraęóes no numero ou na estrutura 
dos cromossomos causam alguns 
disturbios geneticos 

Como aprendemos ate agora neste capitulo, o fenótipo de 
um organismo pode ser afetado por alteraęóes em pequena 
escala envolvendo genes individuais. As mutaęóes aleató- 
rias sao a fonte de todos os novos alelos, que podem levar a 
novas caracteristicas fenotipicas. 

Alteraęóes cromossómicas em larga escala tambem 
podem afetar o fenótipo de um organismo. Disturbios fisi- 
cos e quimicos, assim como erros durante a meiose, podem 
danificar os cromossomos ou alterar seu numero em urna 
celula. Alteraęóes cromossómicas em larga escala muitas 
vezes levam ao aborto espontaneo de um feto, e indivi- 
duos nascidos com esses tipos de defeitos geneticos nor- 
malmente exibem varios disturbios no desenvolvimento. 
As plantas conseguem tolerar esses defeitos geneticos me- 
lhor do que os animais. 
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Numero cromossómico anormal 

Em condięóes ideais, o fuso meiótico distribui os cromos- 
somos para as celulas-filhas sem erro. Mas existe um con- 
tratempo ocasional, chamado de nao disjunęao, em que 
os membros de um par de cromossomos homólogos nao 
se separam apropriadamente durante a meiose I ou cro- 
matides-irmas falham em se separar durante a meiose II 
(Figura 15.13). Na nao disjunęao, um gameta recebe dois 
cromossomos do mesmo tipo e o outro gameta nao rece¬ 
be nenhuma cópia. Os outros cromossomos normalmente 
sao distribuidos de forma normal. 

Se cada um dos gametas aberrantes se unir com um 
gameta normal no momento da fertilizaęao, o zigoto tam¬ 
bem tera um numero anormal de cromossomos, condięao 
conhecida como aneuploidia. A fertilizaęao envolvendo 
um gameta que nao possui nenhuma cópia de um deter- 
minado cromossomo levara a ausencia de um cromosso- 
mo no zigoto (de modo que a celula tenha 2n - 1 cromos¬ 
somos); diz-se que o zigoto aneuploide e monossómico 
para aquele cromossomo. Se um cromossomo estiver pre- 
sente em triplicata no zigoto (de modo que a celula tenha 
2n + 1 cromossomos), a celula aneuploide e trissómica 
para aquele cromossomo. De forma subsequente, a mitose 
transmitira a anomalia para todas as celulas embrionarias. 
Estima-se que a monossomia e a trissomia ocorram en- 
tre 10 a 25% das concepęóes humanas, sendo a principal 
razao do aborto. Se o organismo sobreviver, ele normal¬ 
mente tern um grupo de caracteristicas causadas pela dose 
anormal dos genes associados com o cromossomo extra ou 
ausente. A slndrome de Down, exemplo de trissomia em 
seres humanos, sera discutida mais adiante. A nao disjun- 



n+ 1 n + 1 n-1 n -1 n +1 n -1 

Numero de cromossomos 


(a) Nao disjunęao de 

cromossomos homólogos 
na meiose I 


(b) Nao disjunęao de 
cromatides-irmas 
na meiose II 


▲ Figura 15.13 Nao disjunęao meiótica. Gametas com um 
numero cromossómico anormal podem surgir pela nao disjunęao 
na meiose I ou meiose II. Para simplificidade, a figura nao mostra 
os esporos formados pela meiose nas plantas. Por firn, os esporos 
formam gametas que tern os defeitos mostrados. (Ver Figura 13.6.) 


ęao tambem pode ocorrer durante a mitose. Se um erro 
desses ocorrer no inicio do desenvolvimento embrionario, 
entao a condięao aneuploide e passada adiante pela mitose 
para um grandę numero de celulas, e, provavelmente, tera 
um efeito substancial sobre o organismo. 

Alguns organismos tern mais do que dois grupos com- 
pletos de cromossomos em todas as celulas somaticas. 
O termo geral para essa alteraęao cromossómica e poli- 
ploidia; os termos especificos triploidia (3ń) e tetraploi- 
dia ( 4n ) indicam tres ou quatro grupos cromossómicos, 
respectivamente. Urna maneira pela qual urna celula tri- 
ploide pode surgir e pela fertilizaęao de um óvulo diploide 
anormal produzido pela nao disjunęao de todos os seus 
cromossomos. A tetraploidia poderia resultar a partir da 
falha de um zigoto 2n em se dividir depois de replicar seus 
cromossomos. Divisóes mitóticas normais sucessivas pro- 
duziriam entao um embriao 4n. 

A poliploidia e bastante comum no reino vegetal. A ori- 
gem espontanea de individuos poliploides tern importante 
papel na evoluęao das plantas (ver Capitulo 24). Varias das 
especies vegetais que comemos sao poliploides; bananas sao 
triploides, o trigo e hexaploide ( 6n ) e morangos sao octo- 
ploides (8ń). Especies animais poliploides sao bem menos 
comuns, embora se saiba de sua ocorrencia entre peixes 
e anfibios. Em geral, os poliploides sao mais próximos da 
normalidade em aparencia do que os aneuploides. Aparen- 
temente um cromossomo extra (ou ausente) rompe mais o 
equilibrio genetico do que um grupo extra de cromossomos. 

Alteraęoes da estrutura cromossómica 

Erros na meiose ou agentes danosos, como radiaęao, podem 
causar a quebra de um cromossomo, o que pode entao le- 
var a quatro tipos de alteraęoes na estrutura cromossómica 
(Figura 15.14). Urna deleęao ocorre quando um fragmen- 
to cromossómico e perdido. Entao o cromossomo afetado 
nao tern certos genes. O fragmento “deletado” pode se ligar 
a urna cromatide-irma como um segmento extra, produzin- 
do urna duplicaęao. De outra forma, o fragmento perdido 
poderia se ligar a urna cromatide nao irma de um cromosso¬ 
mo homólogo. Neste caso, de qualquer forma, os segmentos 
“duplicados” podem nao ser identicos, pois os homólogos 
poderiam carregar alelos diferentes de certos genes. Um 
fragmento cromossómico tambem pode se ligar novamen- 
te ao cromossomo original, mas com orientaęao invertida, 
produzindo urna inversao. O quarto resultado possivel da 
quebra cromossómica e o fragmento se unir a um cromos¬ 
somo nao homólogo, rearranjo chamado de translocaęao. 

Deleęóes e duplicaęóes ocorrem principalmente du¬ 
rante a meiose. No Crossing over , as cromatides nao irmas 
algumas vezes trocam segmentos de DNA de tamanhos di¬ 
ferentes, de modo que um parceiro doa mais genes do que 
recebe. Os produtos de um crossover nao reciproco desse 
tipo sao um cromossomo com urna deleęao e um cromos¬ 
somo com urna duplicaęao. 

Um embriao diploide homozigoto para urna grandę 
deleęao (ou tern um unico cromossomo X com grandę 
deleęao, em um macho), em geral, nao tern alguns genes 
essenciais, urna condięao geralmente letal. Duplicaęóes e 
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▼ Figura 15.14 Alteraęóes da estrutura cromossómica. 

As setas vermelhas indicam os pontos de quebra. As partes em li- 
las destacam as partes do cromossomo afetadas pelos rearranjos. 


(a) Deleęao 


(a | B I C HTX F I G I h) 
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| Uma deleęao remove um segmento cromossómico. 
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Uma translocaęao move um segmento de 
um cromossomo para um cromossomo nao 
homólogo. Em uma translocaęao reciproca, 
o tipo mais comum, um cromossomo nao 
homólogo troca de fragmentos. 
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IDCEUTH) 
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Com menos frequencia, ocorre uma translocaęao nao reciproca: 
um cromossomo transfere um fragmento sem receber outro 
fragmento de volta (nao mostrado). 


teraęóes cromossomais e tao desastrosa ao desenvolvimen- 
to que os embrióes sao abortados espontaneamente muito 
antes do nascimento. Entretanto, alguns tipos de aneuploi- 
dia parecem interferir menos no eąuilibrio genico do que 
outras, de modo que indmduos com certas condięóes de 
aneuploidia podem sobreviver ao nascimento e alem. Esses 
indmduos tern um grupo de caracteristicas - uma sindrome 
- caracteristico do tipo de aneuploidia. Os disturbios gene- 
ticos causados por aneuploidia podem ser diagnosticados 
antes do nascimento por testes em fetos (ver Figura 14.19). 

Sindrome de Down (Trissomia do 21) 

Uma condięao de aneuploidia, a sindrome de Down, afeta 
aproximadamente uma em cada 830 crianęas nascidas nos 
Estados Unidos (Figura 15.15). A smdrome de Down nor- 
malmente e o resultado de um cromossomo 21 extra; as- 
sim, cada celula do corpo tern um total de 47 cromossomos. 
Como as celulas sao trissómicas para o cromossomo 21, a 
smdrome de Down muitas vezes e chamada de trissomia do 
21. A smdrome de Down inclui traęos faciais caracteristi- 
cos, estatura baixa, defeitos cardiacos corrigiveis e retardo 
no desenvolvimento. Indmduos com a smdrome de Down 
tern uma chance maior de desenvolver leucemia e doenęa 
de Alzheimer, mas tern menor taxa de pressao sanguinea 
alta, aterosclerose (endurecimento das arterias), infarto e 
yarios tipos de tumores sólidos. Embora as pessoas com sm¬ 
drome de Down, em media, apresentem um tempo de vida 
mais curto que o normal, algumas, com tratamento medico 
apropriado, vivem ate a meia-idade ou mais. Muitos vivem 
de forma independente ou com suas familias, estao empre- 
gados e contribuem para sua comunidade. Quase todos os 
homens e cerca da metade das mulheres com sindrome de 
Down sao pouco desenvolvidos sexualmente e estereis. 

A frequencia da sindrome de Down aumenta com a 
idade da mae: enquanto o disturbio ocorre em apenas 0,04% 
das crianęas nascidas de maes com menos de 30 anos, o ris- 
co aumenta para 0,92% para maes com 40 anos e ainda mais 
para maes mais velhas. A correlaęao da smdrome de Down 
com a idade da mae ainda nao foi explicada. A maioria dos 


translocaęóes tambem tendem a ser danosas. Nas translo- 
caęóes reciprocas, em que os segmentos sao trocados entre 
cromossomos nao homólogos, e nas inversóes, o equilibrio 
dos genes nao e anormal - todos os genes estao presentes 
nas doses normais. No entanto, as translocaęóes e as in- 
yersóes podem alterar o fenótipo, pois a expressao genica 
pode ser influenciada por sua localizaęao entre os genes 
yizinhos; esses eventos as vezes tern efeitos devastadores. 

Disturbios humanos devido a alteraęóes 
cromossómicas 

Alteraęóes no numero e na estrutura dos cromossomos 
estao associadas com alguns graves disturbios humanos. 
Como descrito anteriormente, a nao disjunęao na meiose 
resulta em aneuploidia nos gametas e em qualquer zigoto 
resultante. Embora a frequencia de zigotos aneuploides pos- 
sa ser bastante alta em seres humanos, a maioria dessas al- 



▲ Figura 15.15 Smdrome de Down. O cariótipo mostra a tris¬ 
somia do 21, a causa mais comum da sindrome de Down. A crianęa 
exibe as caracteristicas faciais da sindrome. 
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casos resulta da nao disjunęao durante a meiose I e algumas 
pesąuisas apontam para uma anormalidade dependente da 
idade na meiose. As trissomias de alguns outros cromos- 
somos tambem tem a incidencia aumentada com a idade 
da mae, embora as crianęas com outras trissomias autos- 
sómicas raramente sobrevivam por muito tempo. Devido 
ao seu baixo risco e seu potencial para fornecer informa- 
ęóes uteis, a varredura pre-natal por trissomias no embriao 
agora e oferecida a todas as mulheres gravidas. Em 2008, a 
Lei da Conscientizaęao sobre as Condięóes Diagnosticadas 
no Pre-Natal e no Pós-Natal foi promulgada nos Estados 
Unidos. Essa lei estipula que os medicos ofereęam informa- 
ęóes atualizadas e precisas sobre qualquer diagnóstico pre 
ou pós-natal recebido pelos pais e que eles encaminhem os 
pais aos servięos de apoio apropriados. 

Aneuploidia dos cromossomos sexuais 

As condięóes de aneuploidia envolvendo os cromossomos 
sexuais parecem interferir menos no equilibrio genetico 
do que aquelas condięóes que envolvem os autossomos. 
Talvez isso aconteęa porque o cromossomo Y carrega re- 
lativamente poucos genes. Alem disso, cópias extras do 
cromossomo X simplesmente se tornam inativas, como os 
corpusculos de Barr. 

Um cromossomo X extra em um macho, produzin- 
do XXY, ocorre aproximadamente uma vez em cada 500 
a 1.000 nascimentos de um macho vivo. Pessoas com esse 
disturbio, chamado sindrome de Klinefelter , tem órgaos 
sexuais masculinos, mas os testiculos sao anormalmente 
pequenos e o homem e esteril. Mesmo que o X extra seja 
inativado, algum aumento de seio e outras caracteristi- 
cas femininas do corpo sao comuns. Individuos afetados 
podem ter inteligencia abaixo do normal. Cerca de 1 a 
cada 1.000 machos nascem com um cromossomo Y extra 
(XYY). Esses machos tem um desenvolvimento sexual nor¬ 
mal e nao exibem qualquer sindrome bem definida, mas 
tendem a ser um pouco mais altos do que a media. 

As femeas com trissomia do X (XXX), que ocorre 
aproximadamente uma vez a cada 1.000 nascimentos de 
femaes vivas, sao saudaveis e nao tem caracteristicas fisi- 
cas incomuns, alem de serem um pouco mais altas do que 
a media. As femeas triplo X apresentam o risco de incapa- 
cidade no aprendizado, mas sao ferteis. A monossomia do 
X, chamada sindrome de Turner , ocorre em cerca de 1 a 
cada 2.500 nascimentos de femeas, eea unica monossomia 
viavel conhecida em seres humanos. Embora fenotipica- 
mente sejam femeas, esses individuos X0 sao estereis, pois 
seus órgaos sexuais nao amadureceram. Quando a terapia 
de reposięao com estrogenio e realizada, meninas com a 
sindrome de Turner desenvolvem caracteristicas sexuais 
secundarias. A maioria tem inteligencia normal. 

Disturbios causados por cromossomos alterados 
estruturalmente 

Varias deleęóes nos cromossomos humanos, mesmo em 
estado heterozigótico, causam graves problemas. Uma 
dessas sindromes, conhecida como cri du chat (“miado do 
gato”), resulta de uma deleęao especifica no cromossomo 5. 



Cromossomo 22 normal 


Translocaęao reciproca 

I 

Cromossomo 9 translocado 


Cromossomo 22 translocado 
(cromossomo Filadelfia) 

▲ Figura 15.16 Translocaęao associada com leucemia mielo 
genosa crónica (CML). As celulas cancerfgenas em quase todos os 
pacientes de CML contem o cromossomo 22 mais curto do que o 
normal, o assim chamado cromossomo Filadelfia, e um cromossomo 
9 mais longo do que o normal. Esses cromossomos alterados resultam 
da translocaęao reciproca mostrada aqui, presumivelmente ocorrida 
em um unico precursor de celula branca do sangue que sofreu mitose 
e entao foi passado adiante para todas as celulas descendentes. 


Uma crianęa nascida com essa deleęao e mentalmente de- 
ficiente, possui cabeęa pequena com caracteristicas faciais 
incomuns e choro que soa como o miado de um gato afli- 
to. Esses indmduos normalmente morrem na infancia ou 
cedo na adolescencia. 

As translocaęóes cromossómicas tem sido implicadas 
em certos canceres, incluindo a leucemia mielogenosa cró¬ 
nica {CML). Essa doenęa ocorre quando uma translocaęao 
reciproca ocorre durante a mitose das celulas que se tor- 
narao as celulas brancas do sangue. Nessas celulas, a troca 
de uma grandę poręao do cromossomo 22 por um peque- 
no fragmento de uma ponta do cromossomo 9 produz um 
cromossomo 22 muito mais curto facilmente reconhecivel, 
chamado cromossomo Filadelfia (Figura 15.16). Essa tro¬ 
ca causa cancer pela ativaęao de um gene que leva a pro- 
gressao descontrolada do ciclo celular. (O mecanismo de 
ativaęao genica sera discutido no Capitulo 18.) 


REVISAO DO CONCEITO 15.4 


1 . 


2 . 


3. 


Cerca de 5% dos individuos com sindrome de Down tem 
uma translocaęao cromossómica na qual a terceira cópia do 
cromossomo 21 esta ligada ao cromossomo 14. Caso essa 
translocaęao tenha ocorrido na gonada de um dos pais, 
como ela poderia levar a sindrome de Down na crianęa? 


] O locus para o tipo sangufneo ABO foi mapeado 
no cromossomo 9. Um pai com tipo sangufneo AB e uma 
mae com tipo sangufneo O tem uma crianęa com trisso¬ 
mia do 9 e tipo sangufneo A. Utilizando essas informaęóes, 
voce pode dizer em qual dos pais a nao disjunęao ocorreu? 
Explique sua resposta (ver Figura 14.11). 


O gene que e ativado no cromossomo 
Filadelfia codifica uma tirosina-cinase. Reveja a discussao 
sobre o controle do ciclo celular no Conceito 12.3 e ex- 
plique como a ativaęao desse gene pode contribuir para o 
desenvolvimento do cancer. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO t).5 

Alguns padróes de heranęa sao exceęóes para 
a heranęa mendeliana padrao 

Na seęao anterior, aprendemos sobre os desvios dos pa¬ 
dróes normais de heranęa cromossómica devido a eventos 
anormais na meiose e mitose. Concluiremos este capitulo 
descrevendo duas exceęóes da genetica mendeliana que 
ocorrem normalmente, uma envolvendo genes localizados 
no nucleo e a outra envolvendo genes localizados fora do 
nucleo. Em ambos os casos, o sexo do progenitor que con- 
tribui com o alelo e um fator no padrao de heranęa. 


Impressao (imprinting) genómica 

Durante nossa discussao sobre genetica mendeliana e a 
base cromossómica da heranęa, assumimos que um dado 
alelo tera o mesmo efeito sendo herdado da mae ou do 
pai. Essa hipótese provavelmente e segura na maior parte 
do tempo. Por exemplo, quando Mendel cruzou plantas 
de ervilha com flores roxas com plantas de ervilhas com 
flores brancas, ele observou os mesmos resultados, in- 
dependente do progenitor com flor roxa ter fornecido o 
óvulo ou o espermatozoide. Entretanto, nos anos recen- 
tes, os geneticistas identificaram algumas caracteristicas 
nos mamiferos que dependem de qual progenitor passou 
adiante os alelos para aquelas caracteristicas. Essa varia- 
ęao no fenótipo, dependendo se um alelo e herdado do 
progenitor macho ou femea, e chamada de impressao 
genómica. (Observe que, diferentemente dos genes li- 
gados ao sexo, a maioria dos genes impressos esta nos 
autossomos.) Usando metodos mais novos com base em 
sequencias de DNA, mais de 60 genes impressos foram 
identificados, e suspeita-se da existencia de mais cente- 
nas deles. 

A impressao genómica ocorre durante a formaęao dos 
gametas e resulta no silenciamento de um alelo de certos 
genes. Como esses genes sao impressos diferentemente nos 
espermatozoides e óvulos, os descendentes expressam ape- 
nas um alelo de um gene impresso, aquele que foi herdado 
da mae ou do pai. As impressóes sao entao transmitidas 
para todas as celulas do corpo durante o desenvolvimen- 
to. Em cada geraęao, as impressóes antigas sao “apagadas” 
nas celulas produtoras de gametas e os cromossomos dos 
gametas em desenvolvimento sao novamente impressos de 
acordo com o sexo do individuo formando os gametas. Em 
uma determinada especie, os genes sao sempre impressos 
da mesma forma. Por exemplo, um gene impresso para a 
expressao do alelo materno e sempre impresso dessa for¬ 
ma, geraęao após geraęao. 

Considere, por exemplo, um gene de camundongo 
para o fator de crescimento 2 semelhante a insulina {Igft), 
um dos primeiros genes impressos a ser identificado. 
Embora esse fator de crescimento seja necessario para o 
crescimento pre-natal normal, apenas o alelo paterno e ex- 
pressado (Figura 15.17a). A evidencia de que o gene Igf2 
e impresso surgiu de cruzamentos entre camundongos de 


Cromossomo 
paterno- 

Cromossomo 

materno 


Alelo Igf2 normal 
e expressado. 



Alelo Igf2 normal 
nao e expressado. 



Camundongo 
tipo selvagem 
(tamanho normal) 


(a) Homozigoto. Um camundongo homozigoto para o alelo Igf2 do 
tipo selvagem possui tamanho normal. Apenas o alelo paternal 
desse gene e expressado. 


Alelo Igf2 mutante 
herdado da mae. 



Alelo Igf2 mutante 
herdado do pai. 



Camundongo de tamanho Camundongo anao 

normal (tipo selvagem) (mutante) 


Alelo Igf2 normal 
e expressado. 


c~ — ) 



Alelo Igf2 mutante 
nao e expressado. 


Alelo Igf2 mutante 
e expressado. 



Alelo Igf2 normal 
nao e expressado. 


(b) Heterozigotos. Cruzamentos entre camundongos do tipo 
selvagem e aqueles homozigotos para o alelo Igf2 mutante 
recessivo produzem descendencia heterozigota. O fenótipo 
anao (mutante) e observado apenas quando o pai contribuiu 
com o alelo mutante, pois o alelo materno nao e expresso. 


▲ Figura 15.17 Impressao genómica do gene Igf2 de ca¬ 
mundongo. 


tamanho normal (tipo selvagem) e camundongos anóes 
homozigotos para uma mutaęao recessiva do gene Igf2. 
Os fenótipos da descendencia heterozigota (com um ale¬ 
lo normal e um mutante) diferiam, dependendo se o alelo 
mutante provinha da mae ou do pai (Figura 15.17b). 

O que vem a ser exatamente a impressao genómica? 
Em varios casos, parece consistir em grupamentos me- 
tila (—CH 3 ) adicionados a nucleotideos citosina de um 
dos alelos. Essas metilaęóes podem “silenciar” o alelo, um 
efeito consistente com a evidencia de que genes muito me- 
tilados normalmente nao sao ativos (ver Capitulo 18.2). 
Entretanto, para alguns genes, foi mostrado que a metila- 
ęao ativa a expressao do alelo. Esse e o caso do gene Igf2 : a 
metilaęao de certas citosinas no cromossomo paternal leva 
a expressao do alelo Igf2 paterno, por meio de um meca- 
nismo indireto envolvendo a condensaęao de cromatina. 

Acredita-se que a impressao genómica afete apenas 
uma pequena fraęao dos genes nos genomas de mami¬ 
feros, mas a maioria dos genes impressos conhecidos 
sao essenciais para o desenvolvimento embrionario. 
Em experimentos com camundongos, os embrióes ge- 
neticamente modificados para herdar ambas as cópias 
de certos cromossomos a partir do mesmo progenitor, 
normalmente morrem antes de nascer, independente do 
progenitor ser macho ou femea. Entretanto, ha alguns 
anos, cientistas no Japao combinaram o materiał gene- 
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tico a partir de dois óvulos em um zigoto, enąuanto per- 
mitiram apenas a expressao do gene Igf2 a partir de um 
dos nucleos de óvulo. O zigoto se desenvolveu em um 
camundongo aparentemente saudavel. Aparentemente, 
o desenvolvimento normal reąuer que as celulas em- 
brionarias tenham exatamente urna cópia ativa - nem 
nenhuma e nem duas - de certos genes. A associaęao da 
impressao aberrante com o desenvolvimento normal de 
certos canceres estimulou varios estudos de como dife- 
rentes genes sao impressos. 

Heranęa de genes de organelas 

Embora nosso enfoąue neste capitulo tenha sido a base 
cromossómica da heranęa, terminamos com urna ressalva 
importante: nem todos os genes de urna celula eucariótica 
estao localizados nos cromossomos nucleares ou mesmo 
no nucleo; alguns genes estao localizados em organelas no 
citoplasma. Por estarem fora do nucleo, esses genes algu- 
mas vezes sao chamados genes extracelulares ou genes cito - 
plasmaticos. As mitocóndrias, assim como os cloroplastos 
e outros plastideos de plantas, contem peąuenas moleculas 
de DNA circular que carregam alguns genes. Essas organe¬ 
las se reproduzem e transmitem seus genes para organelas 
filhas. Os genes de organelas nao sao distribuidos para a 
prole de acordo com as mesmas regras que direcionam a 
distribuięao de cromossomos nucleares durante a meiose, 
entao nao exibem heranęa mendeliana. 

A primeira pista de que existem genes extracelulares 
veio de estudos do cientista alemao Karl Correns sobre a 
heranęa de manchas amarelas ou brancas sobre as folhas 
de urna planta verde. Em 1909, o cientista observou que 
a coloraęao dos descendentes era determinada apenas 
pelo progenitor materno (a fonte dos óvulos) e nao pelo 
progenitor paterno (a fonte dos espermatozoides). Pes- 
quisa subsequente mostrou que esses padróes de colora¬ 
ęao, ou variegaęao, sao devidos a mutaęóes nos genes de 
plastideos que controlam a pigmentaęao (Figura 15.18). 
Na maioria das plantas, um zigoto recebe todos os seus 
plastideos a partir do citoplasma do óvulo e nenhum a 
partir do espermatozoide, que contribui com pouco mais 
do que um grupo haploide de cromossomos. Um óvu- 
lo pode conter plastideos com diferentes alelos para um 
gene de pigmentaęao. A medida que o zigoto se desen- 
volve, os plastideos contendo os genes de pigmentaęao 
do tipo selvagem ou mutantes sao distribuidos rando- 
micamente para as celulas-filhas. O padrao de coloraęao 
das folhas exibido pela planta depende da proporęao 



▼ Figura 15.18 Uma planta cóleus. 

As folhas variegadas (padróes) nes- 
ta planta cóleus (Solenostemon 
scutellarioides) resultam de mu¬ 
taęóes que afetam a expres- 
sao de genes de pigmento 
localizados nos plastide¬ 
os, geralmente herda- 
dos a partir do proge¬ 
nitor materno. 


entre os plastideos do tipo selvagem e dos mutantes em 
seus varios tecidos. 

Uma heranęa materna similar e tambem uma regra 
para os genes mitocondriais na maioria dos animais e 
plantas, pois quase todas as mitocóndrias passadas adian- 
te para o zigoto vem do citoplasma do óvulo. (As poucas 
mitocóndrias contribuidas pelo espermatozoide parecem 
ser destruidas no óvulo por autofagia; ver Figura 6.13.) 
Os produtos da maioria dos genes mitocondriais ajudam 
a construir os complexos proteicos da cadeia de transporte 
de eletrons e da ATP-sintase (ver Figura 9.15). Dessa for¬ 
ma, defeitos em uma ou mais dessas proteinas reduzem a 
quantidade de ATP que a celula pode produzir e podem 
causar varios disturbios humanos raros. Como as partes do 
corpo mais suscetiveis a escassez de energia sao o sistema 
nervoso e os musculos, a maioria das doenęas mitocon¬ 
driais afeta principalmente esses sistemas. Por exemplo, 
a miopatia mitocondrial causa fraqueza, intolerancia aos 
exercicios e deterioraęao muscular. Outro disturbio mi¬ 
tocondrial e a neuropatia óptica hereditaria de Leber , que 
pode produzir cegueira subita em pessoas jovens em torno 
de 20 e 30 anos. As quatro mutaęóes encontradas ate agora 
responsaveis por esse disturbio afetam a fosforilaęao oxi- 
dativa durante a respiraęao celular, uma funęao crucial na 
celula (ver Conceito 9.4). 

Alem das doenęas raras causadas pelos defeitos no 
DNA mitocondrial, mutaęóes mitocondriais herdadas 
da mae de uma pessoa podem contribuir para no mini- 
mo alguns casos de diabetes e doenęas cardiacas, assim 
como para outros disturbios que normalmente debilitam 
os mais velhos, como a doenęa de Alzheimer. Durante a 
vida, novas mutaęóes se acumulam gradualmente no nos¬ 
so DNA mitocondrial e alguns pesquisadores acreditam 
que essas mutaęóes tern um papel no processo normal do 
envelhecimento. 

Em qualquer lugar que os genes estejam localizados na 
celula - no nucleo ou nas organelas citoplasmaticas -, sua 
heranęa depende da replicaęao precisa do DNA, o materiał 
genetico. No próximo capitulo, voce aprendera como ocor- 
re essa reproduęao molecular. 


REVISAO DO CONCEITO 1 5.5 

1. A dosagem genica - o numero de cópias de um gene que 
esta sendo expresso ativamente - e importante para o 
desenvolvimento adequado. Identifique e descreva dois 
processos que estabelecem a dose apropriada de certos 
genes. 

2. Cruzamentos recfprocos entre duas variedades de primulas, A 
e B, produziram os seguintes resultados: femea A x macho 
B —» descendentes com todas as folhas verdes (nao varie- 
gadas); femea B x macho A —» descendentes com folhas 
manchadas (variegadas). Explique esses resultados. 

I Genes mitocondriais sao fundamentais para o me- 
tabolismo de energia das celulas, mas disturbios mitocon¬ 
driais causados por mutaęóes nesses genes geralmente nao 
sao letais. Por que nao? 


E SE...? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 15.1 

Morgan mostrou que a heranęa mendeliana tem sua 
base fisica no comportamento dos cromossomos: 
pesquisa cientifica (p. 294-295) 

• O trabalho de Morgan com o gene da cor dos olhos em Drosophila 
levou a teoria de heranęa do cromossomo, que estabelece que os 
genes estao localizados nos cromossomos e que o comportamento 
dos cromossomos durante a meiose explica as leis de Mendel. 

] 0L/a/5 caracteristicas dos cromossomos sexuais permitiram a Morgan 
correlacionar seu comportamento com aquele dos alelos do gene para 
a cor dos olhos? 

CONCEITO I 

Genes ligados ao sexo exibem padróes unicos de 
heranęa (p. 296-298) 

• O sexo frequentemente tem base cromossómica. Seres humanos e 
outros mamiferos tem um sistema X-Y, em que o sexo e determina- 
do pela presenęa ou ausencia do cromossomo Y. Outros sistemas 
sao encontrados em aves, peixes e insetos. 

• Os cromossomos sexuais carregam genes ligados ao sexo, pratica- 
mente todos que estao no cromossomo X (ligados ao X). Qualquer 
macho que herde um alelo recessivo ligado ao X (da sua mae) ex- 
pressara a caracteristica, como o daltonismo. 

• Em femeas de mamiferos, um dos dois cromossomos X em cada 
celula e inativado de forma aleatória durante o inicio do desenvol- 
yimento embrionario, tornando-se altamente condensados e for- 
mando os corpusculos de Barr. 

| Por que os machos sao muito mais afetados do que as femeas pelos 
disturbios ligados ao X? 

CONCEITO 1 5.3 


binantes) exibem novas combinaęóes de caracteristicas nao obser- 
vadas nos pais da geraęao P. Por causa da segregaęao independen- 
te dos cromossomos, os genes nao ligados exibem frequencia de 
recombinaęao de 50% nos gametas. Para os genes ligados gene- 
ticamente, o Crossing over entre cromatides nao irmas durante a 
meiose I explica os recombinantes observados, sempre menores do 
que 50% do total. 

• A ordem dos genes em um cromossomo e as distancias relativas en¬ 
tre eles podem ser deduzidas a partir das frequencias de recombi¬ 
naęao observadas nos cruzamentos genicos. Esses dados permitem 
a construęao de urna ligaęao genetica (tipo de mapa genetico). 
O quanto mais distante os genes estao um do outro, mais provavel e 
que as combinaęóes alelicas desses genes sejam recombinadas du¬ 
rante o Crossing over. 

] Por que e mais provavel que alelos espedficos de dois genes distan- 
tes apresentem recombinaęao do que dois genes mais próximos? 

CONCEITO 1 5.4 

Alteraęóes no numero ou na estrutura dos cromossomos 
causam alguns disturbios geneticos (p. 304-307) 

• Aneuploidia, um numero anormal de cromossomos, pode resultar 
a partir da nao disjunęao durante a meiose. Quando um gameta 
normal se une com um contendo duas cópias ou nenhuma cópia 
de um determinado cromossomo, o zigoto resultante e suas celulas 
descendentes ou possuem urna cópia extra daquele cromossomo 
(trissomia, 2 n + 1), ou nao possuem urna cópia (monossomia, 
2 n - 1). A poliploidia (mais do que dois grupos completos de cro¬ 
mossomos) pode resultar a partir da nao disjunęao completa du¬ 
rante a formaęao dos gametas. 

• A quebra cromossómica pode resultar em alteraęóes na estrutura 
dos cromossomos: deleęóes, duplicaęóes, inversóes e transloca- 
ęóes. As translocaęóes podem ser reciprocas ou nao reciprocas. 

• Mudanęas no numero de cromossomos por celula ou na estrutu¬ 
ra de cromossomos individuais podem afetar o fenótipo e em al¬ 
guns casos, levar a disturbios. Essas alteraęóes causam sindrome 
de Down (em geral devido a trissomia do cromossomo 21), certos 
canceres associados a translocaęóes cromossómicas e varios outros 
disturbios humanos. 


Genes ligados tendem a ser herdados juntos, pois 
estao localizados próximos uns aos outros no 
mesmo cromossomo (p. 299-304) 


] Por que as inversóes e translocaęóes reciprocas sao menos provaveis 
de serem letais do que a aneuploidia, duplicaęóes , deleęóes e transloca¬ 
ęóes nao reciprocas? 


Espermatozoide 



Óvulo 


Esta celula F-\ tem 2n - 6 
cromossomos e e heterozigota 
para todos os seis genes 
mostrados ( AaBbCcDdEeFf ). 
Vermelho = materno; 
azul = paterno. 


Cada cromossomo tem 
centenas ou milhares de 
genes. Quatro (A, B, C, F) 
genes sao mostrados 
neste cromossomo. 



Os alelos de genes 
nao ligados estao em 
cromossomos separados 
(como de e) ou afastados 
um do outro no mesmo 
cromossomo (c e/) de 
modo a segregarem 
independentemente. 


Genes no mesmo cromossomo 
cujos alelos estao tao próximos 
um do outro que nao segregam 
independentemente (como a, b, 
e c) sao considerados ligados 
geneticamente. 


CONCEITO 15.5 

Alguns padróes de heranęa sao exceęóes para a 
heranęa mendeliana padrao (p. 308-309) 

• Em mamiferos, os efeitos fenotipicos de um pequeno numero de 
certos genes dependem de qual alelo e herdado de cada progeni- 
tor, um fenómeno chamado impressao ( imprinting) genómica. 
As impressóes sao formadas durante a produęao dos gametas, com 
o resultado de que um alelo (materno ou paterno) nao e expressado 
nos descendentes. 

• A heranęa dos traęos controlados pelos genes presentes na mito- 
cóndria e nos plastideos depende somente da mae, pois o citoplas- 
ma do zigoto contendo essas organelas provem do óvulo. Algumas 
doenęas que afetam o sistema nervoso e muscular sao causadas por 
defeitos nos genes mitocondriais que impedem que as celulas pro- 
duzam ATP suficiente. 


• Entre os descendentes do cruzamento teste dos di-hibridos F p 
os tipos parentais tem a mesma combinaęao de caracteristicas 
daquelas nos pais da geraęao P. Os tipos recombinantes (recom- 


| Explique como a impressao genómica e a heranęa do DNA de 
cloroplasto e mitocondrial sao exceęóes para a heranęa mendeliana 
padrao. 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\l(VEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Um homem com hemofilia (condięao recessiva ligada ao sexo) 
tem uma filha de fenótipo normal. Ela se casou com um homem 
normal para a caracteristica. Qual e a probabilidade que uma fi¬ 
lha desse casamento seja hemofilica? Que um filho seja hemofi- 
lico? Se o casal tiver ąuatro filhos, qual e a probabilidade de que 
todos os quatro nasęam com hemofilia? 

2. Distrofia muscular pseudo-hipertrófica e um disturbio heredita- 
rio que causa a deterioraęao gradual dos musculos. O problema 
e observado quase que exclusivamente em meninos nascidos de 
pais aparentemente normais e normalmente resulta na morte no 
inicio da adolescencia. Essa doenęa e causada por alelo domi¬ 
nantę ou recessivo? E uma heranęa ligada ao sexo ou autossó- 
mica? Como voce sabe? Explique porque esse disturbio quase 
nunca e observado em meninas. 

3. Uma mosca-das-frutas do tipo selvagem (heterozigota para cor 
de corpo cinza e asas normais) e cruzada com uma mosca prę¬ 
ta com asas vestigiais. Os descendentes apresentam a seguinte 
distribuięao fenotipica: tipo selvagem, 778; preto-vestigial, 785; 
preto-normal, 158; cinza-vestigial, 162. Qual e a frequencia de 
recombinaęao entre esses genes para cor do corpo e tamanho 
das asas? Esses dados sao consistentes com os resultados do ex- 
perimento na Figura 15.9? 

4. Um planeta e habitado por criaturas que se reproduzem com os 
mesmos padróes de heranęa observados em humanos. Tres ca- 
racteres fenotipicos sao altura (T = alto; t = anao), apendices da 
cabeęa (A = com antenas, a = sem antenas) e morfologia nasal 
(S = nariz para cima, s = nariz para baixo). Como as criaturas nao 
sao “inteligentes” os cientistas da Terra sao capazes de fazer alguns 
cruzamentos experimentais controlados usando varios heterozigo- 
tos em cruzamento-teste. Para todos os heterozigotos com ante¬ 
nas, os descendentes sao: alto e com antena, 46; anao e com antena, 
7; anao e sem antena, 42; alto e sem antena, 5. Para heterozigotos 
com antenas e de nariz para baixo, os descendentes sao: com ante¬ 
na e nariz para cima, 47; com antena e nariz para baixo, 2; sem an¬ 
tena e nariz para baixo, 48; sem antena e nariz para cima, 3. Calcule 
as frequencias de recombinaęao para ambos os experimentos. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

5. Utilizando as informaęóes da questao 4, cientistas fizeram mais 
um cruzamento-teste usando um heterozigoto para altura e 
morfologia nasal. Os descendentes sao: alto e nariz para cima, 
40; anao e nariz para cima, 9; anao e nariz para baixo, 42; alto 
e nariz para baixo, 9. Calcule a frequencia de recombinaęao a 
partir desses dados; entao utilize sua resposta na questao 11 para 
determinar a sequencia correta desses tres genes ligados. 

6. Uma mosca-das-frutas do tipo selvagem (heterozigota para cor 
de corpo cinza e olhos vermelhos) e cruzada com uma mos- 
ca-das-frutas pręta com olhos roxos. Os descendentes sao os 
seguintes: tipo selvagem, 721; preto e roxo, 751; cinza e roxo, 49; 
preto e vermelho, 45. Qual e a frequencia de recombinaęao entre 
esses genes para cor de corpo e cor de olhos? Utilizando a infor¬ 
maęao da questao 3, quais moscas-das-frutas (genótipos e fenó- 
tipos) voce cruzaria para determinar a sequencia dos genes da 
cor do corpo, tamanho das asas e cor dos olhos no cromossomo? 

7. Assuma que os genes A e B estejam no mesmo cromossomo e 
separados por 50 unidades de mapa um do outro. Um animal 
heterozigoto em ambos os loci e cruzado com um homozigoto 
recessivo em ambos os loci. Qual porcentagem dos descendentes 
mostrara fenótipos resultantes de crossovers ? Se voce nao sou- 
besse que os genes A e B estavam no mesmo cromossomo, como 
interpretaria os resultados desse cruzamento? 


8. Dois genes de uma flor, um controlando petalas azuis ( B ) versus 
brancas ( b ) e o outro controlando estames redondos (R) versus 
ovais (r), sao ligados e estao a 10 unidades de mapa de distancia 
um do outro. Voce cruza uma planta azul oval homozigota com 
uma planta branca redonda. A progenię F x resultante e cruzada 
com plantas brancas ovais homozigotas e sao obtidas 1.000 pro- 
genies F 2 . Quantas plantas F 2 de cada um dos quatro fenótipos 
voce espera obter? 

9. Planeje cruzamentos entre especimes de Drosophila para forne- 
cer dados de recombinaęao para o gene a , localizado no cromos¬ 
somo mostrado na Figura 15.12. O gene a tem frequencias de 
recombinaęao de 14% para o locus com asas vestigiais e de 26% 
para o locus com olhos marrons. Onde a esta localizado no cro¬ 
mossomo aproximadamente? 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 


10 . 

11 . 


12 . 


13. 


14. 


Bananeiras, plantas triploides, nao tem sementes e por isso sao 
estereis. Proponha uma possivel explicaęao. 

CONEXAO EVOLUTIVA 


Acredita-se que o Crossing over, ou permutaęao, seja vantajoso 
em termos de evoluęao, pois ele mistura continuamente os alelos 
genicos em novas combinaęóes. Ate recentemente, acreditava-se 
que os genes no cromossomo Y poderiam degenerar, pois eles 
nao tem genes homólogos no cromossomo X com os quais po¬ 
deriam parear antes do Crossing over. Entretanto, quando o cro¬ 
mossomo Y foi sequenciado, foi observado que oito regióes ex- 
tensas eram homólogas internamente, umas com as outras, e que 
alguns dos 78 genes representavam duplicatas. (O pesquisador 
do cromossomo Y, David Page, denominou isso de “casa de espe- 
lhos”) Qual seria o beneficio dessas regióes? 


PESOUISA CIENTIFICA 

Assuma que voce esta mapeando os genes A, B, C 
e D em Drosophila. Voce sabe que esses genes estao ligados no 
mesmo cromossomo e voce determina a frequencia de recom¬ 
binaęao entre cada par de genes como a seguinte: A-B, 8%; A-C, 


28%; A-D, 25%; B-C, 20%; B-D, 33%. 

a. Descreva como voce determinou as frequencias de recom¬ 
binaęao para cada par de genes. 

b. Desenhe um mapa do cromossomo com base nos seus dados. 
ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

A continuidade da vida baseia-se na informaęao hereditaria na 
forma de DNA. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), relate 
a estrutura e o comportamento dos cromossomos para heranęa 
em especies de reproduęao assexuada e sexuada. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 



Borboletas tem um sis- 
tema de determinaęao 
de sexo X-Y diferente 
do sistema das mos- 
cas ou seres humanos. 
Borboletas femeas po- 
dem ser XY ou XO, e 
borboletas com dois 
ou mais cromossomos 
X sao machos. Esta 
fotografia mostra uma 
rabo-de-andorinha 
tigre ginandromorfa , 
individuo metade macho (lado esquerdo) e metade femea (lado 
direito). Dado que a primeira divisao do zigoto divide o embriao 
em uma futura metade direita e outra esquerda da borboleta, 
proponha uma hipótese que explique como a nao disjunęao pode 
ter produzido esta borboleta de aparencia incomum. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 










A Base Molecular da 
Hereditariedade 





CONCEITOS-CHAVE 

0 DNA e o materiał genetico 


Diversas proteinas atuam 
juntas na replicaęao e no 
reparo do DNA 

Um cromossomo consiste 
em urna molecula de DNA 
empacotada com proteinas 



▲ James Watson (a esquerda) e Francis Crick 
com o seu modelo de DNA. 


▲ Figura 16.1 Qual e a estrutura do DNA? 

As instruędes operacionais da vida 

E m abril de 1953, James Watson e Francis Crick agitaram a comunidade 
cientifica com um elegante modelo de dupla-helice para a estrutura do aci- 
do desoxirribonucleico, ou DNA (Figura 16.1). A foto na parte interior es- 
ąuerda da pagina mostra o modelo de DNA que eles construiram utilizando 
folhas de metal e arame. Ao longo dos ultimos 60 anos, esse modelo se tornou 
o icone da biologia moderna. Os fatores de hereditariedade de Gregor Mendel 
e os genes em cromossomos de Thomas Hunt Morgan sao, na verdade, com- 
postos por DNA. Em termos ąuimicos, nosso conteudo genetico e o DNA que 
herdamos de nossos progenitores. O DNA, a materia da hereditariedade, e a 
molecula mais celebrada da atualidade. 

De todas as moleculas da natureza, os acidos nucleicos sao inigualaveis 
na habilidade de controlar a própria replicaęao a partir de monómeros. De 
fato, a semelhanęa da prole com os pais baseia-se na replicaęao precisa do 
DNA e na sua transmissao de urna geraęao para a próxima. A informaęao 
hereditaria do DNA controla o desenvolvimento de nossas caracteristicas 
bioquimicas, anatómicas, fisiológicas e, ate certo ponto, comportamentais. 
Neste capitulo, vamos aprender como os biólogos deduziram que o DNA 
e o materiał genetico e como a sua estrutura foi descoberta por Watson e 
Crick. Vamos abordar tambem como a molecula de DNA e copiada durante 
a replicaęao do DNA, e como as celulas reparam o seu DNA. Por firn, vamos 
examinar de que modo urna molecula de DNA e empacotada junto com pro- 
teinas nos cromossomos. 
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CONCEITO 


16.1 


T Figura 16.2 


Pesquisa 


0 DNA e o materiał genetico 

Atualmente, mesmo as crianęas no comeęo da vida escolar 
ja ouviram falar em DNA, e os cientistas o manipulant ro- 
tineiramente em laboratórios, com freąuencia para alterar 
caracteristicas hereditarias das celulas em seus experimen- 
tos. No inicio do seculo XX, no entanto, a identificaęao das 
moleculas da hereditariedade surgia como o principal de- 
safio dos biólogos. 

A procura pelo materiał genetico: pesquisa cientifica 

Assim que o grupo de T. H. Morgan demonstrou que os 
genes estao localizados ao longo dos cromossomos (con- 
forme descrito no Capitulo 15), os dois componentes qui- 
micos dos cromossomos - DNA e proteinas - se tornaram 
candidatos ao papel de materiał genetico. Ate 1940, as opi- 
nióes eram a favor das proteinas: os bioquimicos identifi- 
caram as proteinas como urna classe de macromoleculas 
com grandę heterogeneidade e especificidade de funęao, 
caracteristicas essenciais para o materiał genetico. Alem 
disso, pouco se sabia acerca dos acidos nucleicos, cujas 
propriedades fisicas e quimicas pareciam muito uniformes 
para serem responsaveis pela multitude de caracteristicas 
hereditarias observadas em cada organismo. Essa visao foi 
alterada gradativamente a medida que o papel do DNA na 
hereditariedade foi sendo desvendado por meio de estu- 
dos com bacterias e os virus que as infectam, sistemas bem 
mais simples do que mosca-das-frutas ou seres humanos. 
Rastrearemos o caminho da busca do materiał genetico 
com um estudo de caso de pesquisa cientifica. 


Urna caracteristica genetica pode ser transferida 
entre diferentes cepas de bacterias? 

Experimento Frederick Griffith estudou duas cepas da bacte- 
ria Streptococcus pneumoniae. Bacterias da cepa S (do ingles, 
smooth, "suave") podem causar pneumonia em camundongos 
e sao patogenicas, pois possuem uma capsula que as protegem 
do sistema imune do animal. As bacterias da cepa R (do ingles, 
rough, "rugosa") nao tem essa capsula e nao sao patogenicas. 
Para testar a caracteristica patogenicidade, Griffith injetou as 
duas cepas de bacterias em camundongos, conforme abaixo: 

Celulas S vivas 
(controle 
patogenico) 

<9 fi 

t 

Resultados 

Camundongo 
morto 

Em amostras de sangue, celulas S vivas- fp 

foram observadas. Elas sao capazes de 
se reproduzir, gerando mais celulas S. 

Conclusao Griffith concluiu que as bacterias R vivas foram 
transformadas em bacterias patogenicas S por uma substancia 
hereditaria desconhecida, oriunda das celulas S mortas, que per- 
mitiu as celulas R a formaęao de capsulas. 

Fonte: F. Griffith, The significance of pneumococcal types, Journal of Hygiene 
27: 113-159 (1928). 


Celulas R vivas Celulas S mortas Mistura de celulas S 
(controle nao por calor (controle mortas por calor e 
patogenico) nao patogenico) celulas R vivas 



\ \ \ 


Camundongo Camundongo Camundongo 

saudavel saudavel morto 



Evidencias de que o DNA pode transformar bacterias 

Em 1928, o medico britanico Frederick Griffith tentava de- 
senvolver uma vacina contra a pneumonia. Ele estudava 
Streptococcus pneumoniae , a bacteria que causa pneumonia 
em mamiferos. Griffith possuia duas cepas (variedades) da 
bacteria, uma patogenica (que causa a doenęa) e uma nao pa¬ 
togenica (inofensiva). Ele se surpreendeu ao perceber que ao 
matar as bacterias patogenicas com calor e mistura-las com 
algumas bacterias vivas da cepa nao patogenica, algumas 
celulas vivas se tornavam patogenicas (Figura 16.2). Alem 
disso, a nova caracteristica de patogenicidade recem-adqui- 
rida era herdada por todos os descendentes das bacterias 
transformadas. Aparentemente, algum componente quimi- 
co das celulas patogenicas mortas era responsavel por essa 
alteraęao hereditaria, embora a identidade dessa substan¬ 
cia nao fosse conhecida. Griffith chamou esse fenómeno de 
transformaęao, atualmente definido como uma alteraęao 
no genótipo e no fenótipo causada pela assimilaęao de DNA 
externo pela celula. Trabalhos posteriores de Oswald Avery, 
Maclyn McCarty e Colin MacLeod identificaram o DNA 
como a substancia responsavel pela transformaęao. 

O meio cientifico, no entanto, se manteve cetico, e 
muitos especialistas ainda consideravam as proteinas como 
as melhores candidatas para o papel de materiał genetico. 
Alem disso, muitos biólogos nao estavam conyencidos de 


] De que modo este experimento elimina a possibilidade 
de as celulas R terem simplesmente utilizado as capsulas das celulas 
S mortas para se tornarem patogenicas? 


que os genes de bacterias teriam composięao e funęao se- 
melhantes aos de organismos mais complexos. Todavia, a 
principal razao para o ceticismo era a falta de conhecimento 
acerca do DNA. 


Evidencias de que o DNA viral pode programar as celulas 

Eyidencias adicionais de que o DNA e o materiał genetico 
foram obtidas por meio de 
experimentos com virus 
que infectam bacterias 
(Figura 16.3). Esses virus 

► Figura 16.3 Virus infec- 
tando celula bacteriana. Um 

fago denominado T2 se liga a 
celula hospedeira e injeta seu 
materiał genetico atraves da 
membrana plasmatica, enquan- 
to cabeęa e partes da cauda se 
mantem na superficie externa 
da bacteria (MET colorido). 
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sao chamados de bacteriófagos (“comedores de bacte- 
rias”) ou apenas fagos. Virus sao bem mais simples que 
celulas. Um virus nada mais e do que DNA (ou, em alguns 
casos, RNA) encapsulado por um envoltório protetor com- 
posto com frequencia por proteinas. Para se reproduzir, o 
virus precisa infectar urna celula e tomar conta do proces- 
so metabólico dessa celula. 

Os fagos tiveram ampla utilizaęao como ferramentas 
pelos pesquisadores na area da genetica molecular. Em 
1952, Alfred Hershey e Martha Chase realizaram experi- 
mentos mostrando que o DNA e o materiał genetico do 
fago conhecido como T2. Este e um dos muitos fagos que 
infectam Escherichia coli ( E . coli), bacteria que normal- 
mente vive no intestino dos mamiferos e e um organis- 


mo-modelo para a biologia molecular. Naquela epoca, os 
biólogos ja sabiam que o T2, assim como muitos outros 
fagos, e composto quase inteiramente por DNA e protei¬ 
nas. Eles tambem ja sabiam que o fago T2 podia transfor- 
mar rapidamente urna celula de E. coli em urna maquina 
de produęao de fagos T2, liberando muitas cópias quando 
a celula era rompida. De alguma forma, o T2 conseguia 
reprogramar a celula hospedeira para produzir virus. Mas 
qual dos componentes virais - proteina ou DNA - era o 
responsavel? 

Hershey e Chase responderam a essa questao por 
meio de um experimento que mostrou que só um dos 
dois componentes do fago T2 entra realmente nas celu¬ 
las de E. coli durante a infecęao (Figura 16.4). No expe- 


▼ Figura 16.4 


Pesquisa 


O materiał genetico do fago T2 e proteina ou DNA? 


Experimento Alfred Hershey e Martha Chase utilizaram enxofre e fósforo radioativos para rastrear os 
destinos das proteinas e do DNA, respectivamente, dos fagos T2 que infectam celulas bacterianas. Eles 
gueriam saber qual dessas moleculas adentrava e reprogramava as celulas para a produęao de mais fagos. 


O Fagos marcados radioativa- 0 
mente sao misturados com 
bacterias. Os fagos infectam 
as celulas bacterianas. 



Proteina 

radioativa 


Cultivo 1: Os fagos 
sao cultivados com 
enxofre radioativo 
( 35 S), incorporado 
nas proteinas do 
fago (cor-de-rosa). 


Fago 


Celula bacteriana 


A mistura e agitada em um 
liquidificador para soltar as 
partes do fago ligadas a parte 
externa das celulas bacterianas. 

Envoltório 
proteico vazio . 


Q A mistura e centrifugada 
para que as bacterias 
sedimentem no fundo do 
tubo de ensaio; os fagos 
livres e partes dos fagos, 
mais leves, permanecem 
em suspensao no liguido. 



0i A radioatividade 
e medida no 
sedimento e 
no liquido. 

Radioatividade 
(proteinas do fago) 
no liguido 



Cultivo 2: Os fagos 
sao cultivados com 
fósforo radioativo ( 32 P), 
que e incorporado ao 
DNA do fago (azul). 



no sedimento 


Resultados Quando as proteinas foram marcadas (Cultivo 1), a 
radioatividade se mantem fora das celulas; mas quando o DNA 
e marcado (Cultivo 2), a radioatividade foi observada no interior 
das celulas. As celulas bacterianas com DNA radioativo dos fagos 
liberam novos fagos com certa quantidade de fósforo radioativo. 

Conclusao 0 DNA dos fagos entra nas celulas bacterianas, 
mas as proteinas dos fagos, nao. Hershey e Chase concluiram 
que o DNA, e nao a proteina, funciona como materiał genetico 
do fago T2. 


Fonte: A.D. Hershey e M. Chase, Independent functions of viral protein and 
nucleic acid in growth of bacteriophage, Journal of General Physiology, 
36:39-56(1952). 


] Se as proteinas fossem as portadoras da informaęao ge¬ 
netica, os resultados seriam diferentes? 
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rimento, eles utilizaram isótopos radioativos de enxofre 
para marcar as protemas em um grupo de fagos T2, e isó¬ 
topos radioativos de fósforo para marcar o DNA de um 
segundo grupo. Como as protemas contem enxofre e o 
DNA nao contem, os atomos de enxofre radioativo foram 
incorporados apenas pelas protemas dos fagos. De modo 
similar, os atomos de fósforo radioativo marcaram ape¬ 
nas o DNA, e nao as protemas, pois praticamente todos 
os atomos de fósforo estao no DNA dos fagos. No expe- 
rimento, amostras separadas de celulas nao radioativas 
de E. coli foram infectadas com fagos T2 com protemas 
marcadas ou DNA marcado. Os pesąuisadores entao tes- 
taram as duas amostras logo após a infecęao para verificar 
qual das duas moleculas - proteina ou DNA - havia pe- 
netrado nas celulas bacterianas e, portanto, era capaz de 
reprograma-las. 

Hershey e Chase observaram que o DNA dos fagos en- 
trou nas celulas hospedeiras, e as protemas dos fagos nao 
entraram. Alem disso, quando essas bacterias foram colo- 
cadas de volta em meio de cultura, a infecęao seguiu seu 
curso, e as celulas de E . coli liberaram fagos com alguma 
quantidade de fósforo radioativo. Esse resultado adicional 
demonstrou que o DNA no interior das celulas desempe- 
nha um papel ativo no processo de infecęao. 

Hershey e Chase concluiram que o DNA injetado pelo 
fago deveria ser a molecula portadora da informaęao ge- 
netica, responsavel por fazer as celulas produzirem no- 
vas protemas e DNA virais. O experimento de Hershey e 
Chase foi um marco, pois forneceu evidencias poderosas 
de que os acidos nucleicos, e nao as protemas, sao o mate¬ 
riał hereditario, ao menos para alguns virus. 


Cadeia principal aęucar-fosfato Bases nitrogenadas 

Extremidade 5' 



Ti mi na (T) 


H Adenina (A) 


ig Citosina (C) 


Guanina (G) 


Nucleotideos 
do DNA 

Extremidade 3 


Evidencias adicionais de que o DNA e o 
materiał genetico 

Eyidencias adicionais de que o DNA e o materiał gene¬ 
tico foram obtidas no laboratório do bioquimico Erwin 
Chargaff. Ja se sabia que o DNA e um polimero de nu¬ 
cleotideos, cada um formado por tres componentes: 
urna base nitrogenada (contendo nitrogenio), um aęucar 
pentose chamado de desoxirribose e um grupo fosfato 
(Figura 16.5). A base pode ser adenina (A), timina (T), 
guanina (G) ou citosina (C). Chargaff analisou a composi¬ 
ęao das bases do DNA de diversos organismos distintos. 
Em 1950, ele relatou que a composięao das bases do DNA 
varia de um organismo para o outro. Por exemplo, ele 
obseryou que 32,8% do DNA do ourięo-do-mar corres- 
ponde a base A; enquanto apenas 30,3% dos nucleotideos 
do DNA humano apresentam a base A, e apenas 24,7% 
do DNA da bacteria E. coli corresponde a base A. As eyi¬ 
dencias de Chargaff para a diversidade molecular entre 
as especies, que muitos cientistas presumiam ausente no 
DNA, tornaram o DNA o candidato mais plausivel ao pa¬ 
pel de materiał genetico. 

Chargaff tambem chamou a atenęao para a regulari- 
dade peculiar da proporęao das bases dos nucleotideos. 
No DNA de cada especie estudada, o numero de adeni- 
nas e timinas era aproximadamente o mesmo; e o numero 


A Figura 16.5 A estrutura da cadeia de DNA. Cada um dos 
quatro monómeros de nucleotfdeo do DNA e composto por uma 
base nitrogenada (T, A, C ou G), pelo aęucar desoxirribose (azul) e 
por um grupo fosfato (amarelo). O grupo fosfato de um nucleotfdeo 
esta ligado ao aęucar do próximo, formando a "cadeia principal" 
com alternancia de grupos fosfato e aęucar, de onde se projetam 
as bases. A cadeia polinucleotfdica tern orientaęao da extremidade 
5' (com grupo fosfato) para a extremidade 3' (com grupo -OH do 
aęucar). 5' e 3' sao aos numeros designados aos atomos de carbono 
do anel do aęucar. 


de guaninas e citosinas era aproximadamente o mesmo. 
No DNA do ourięo-do-mar, por exemplo, as analises de 
Chargaff indicaram a presenęa da seguinte porcentagem 
de bases: A = 32,8%, T = 32,1%; G = 17,7% e C = 17,3%. 
(As porcentagens nao sao exatamente as mesmas devido as 
limitaęóes das tecnicas utilizadas por Chargaff.) 

As duas obseryaęóes a seguir se tornaram conhecidas 
como as regras de Chargaff: (1) a composięao de bases do 
DNA varia entre as especies, e (2) para cada especie, a por¬ 
centagem de bases A e T e aproximadamente igual, e as 
porcentagens de bases G e C sao aproximadamente iguais. 
No Exercicio de Habilidades Cientificas, voce podera uti- 
lizar as regras de Chargaff para predizer porcentagens de 
bases de nucleotideos. A explicaęao dessas regras perma- 
neceu obscura ate a descoberta da dupla-helice. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Trabalhando com dados em tabelas 


Considerando a porcentagem de composięao de um nu- 
cleotfdeo em um genoma, voce e capaz de predizer as 
porcentagens dos outros tres nucleotideos? Mesmo antes de 
a estrutura do DNA ter sido elucidada, Erwin Chargaff e colaboradores 
perceberam um padrao na composięao de bases de nucleotideos de 
diferentes organismos: grosso modo, a porcentagem de bases adenina 
(A) e equivalente a de bases timina (T), e a porcentagem de bases cito- 
sina (C) e equivalente a de bases guanina (G). Alem disso, a porcenta¬ 
gem de cada par (A/T ou C/G) varia entre as especies. Sabemos que a 
relaęao 1:1 de A/T e C/G se deve ao pareamento de bases complemen- 
tares entre A e T, C e G na dupla-helice de DNA, e que as diferenęas 
entre as especies se deve as diferenęas de sequencias de bases ao 
longo da cadeia de DNA. Neste exerdcio, voce ira aplicar as regras de 
Chargaff para predizer a composięao de bases em um genoma. 

Como o experimento foi realizado Nos experimentos de 
Chargaff, DNA foi extraido de determinados organismos, hidrolisa- 
do para a separaęao dos nucleotideos e analisado quimicamente. 
(Esses experimentos forneceram valores aproximados para cada 
tipo de nucleotideo. Atualmente, o sequenciamento de genomas 
completos permite a analise da composięao de bases de modo mais 
preciso, diretamente a partir dos dados de sequencias.) 

Dados do experimento Tabelas sao uteis para a analise de con- 
juntos de dados que apresentam um conjunto comum de valores 
(aqui, por exemplo, porcentagens de A, G, C, e T) para um numero de 
diferentes amostras (neste caso, diferentes especies). Voce pode apli¬ 
car os padróes mostrados para os dados conhecidos para predizer os 
valores nao conhecidos. Na tabela mostrada no canto superior direito, 
sao mostrados os valores completos de distribuięao de bases para o 
DNA do ourięo-do-mar e para o salmao; use as regras de Chargaff 
para completar o restante da tabela com os valores nao representados. 


Construindo um modelo estrutural para o DNA: 
pesquisa cientifica 

Assim que a maior parte dos biólogos se convenceu de 
que o DNA era o materiał genetico, o desafio passou a ser 
determinar de que modo sua estrutura cumpria o seu pa- 
pel na transmissao das informaęóes hereditarias. No ini- 
cio dos anos 1950, o arranjo das ligaęóes covalentes nos 
polimeros de acidos nucleicos estava bem estabelecido 
(ver Figura 16.5), e os pesquisadores se concentraram no 
descobrimento da estrutura tridimensional do DNA. En¬ 
tre os cientistas trabalhando na resoluęao desse problema 
estavam Linus Pauling, no Instituto de Tecnologia da Ca- 
lifórnia, e Maurice Wilkins e Rosalind Franklin, no King s 
College de Londres. Os primeiros a oferecer a resposta 
correta, no entanto, foram dois cientistas relativamente 
desconhecidos na epoca - o americano James Watson e o 
ingles Francis Crick. 

Essa breve, mas celebre, parceria que resolveu o que- 
bra-cabeęa da estrutura do DNA teve inicio logo após a 
ida de Watson para a Universidade de Cambridge, onde 
Crick estudava a estrutura de proteinas por meio de urna 
tecnica chamada de cristalografia por difraęao por raios X 
(ver Figura 5.22). Enquanto visitava o laboratório de 
Maurice Wilkins, Watson viu as imagens de difraęao por 
raios X do DNA produzidas pela colega de laboratório de 
Wilkins, Rosalind Franklin (Figura 16.6a). As imagens ge- 


Fonte de DNA 

Porcentagem de bases 

Adenina 

Guanina 

Citosina 

Timina 

Ourięo-do-mar 

32,8 

17,7 

17,3 

32,1 

Salmao 

29,7 

20,8 

20,4 

29,1 

Trigo 

28,1 

21,8 

22,7 


E. coli 

24,7 

26,0 



Seres humanos 

30,4 



30,1 

Boi 

29,0 





Interprete os dados 

1. Explique como os dados do ourięo-do-mar e do salmao de- 
monstram as regras de Chargaff. 

2. Utilizando as regras de Chargaff, preencha a tabela com a sua 
predięao dos valores para as bases, iniciando com o genoma 
do trigo e prosseguindo com o genoma de E. coli, seres huma- 
nos e bois. Demonstre como voce chegou as suas respostas. 

3. Se as regras de Chargaff - a quantidade de A e igual a quanti- 
dade de T, e a quantidade de C e igual a quantidade de G - e 
valida, entao hipoteticamente podemos extrapolar isso ao DNA 
combinado de todas as especies na Terra (como um grandę 
genoma terrestre). Para verificar se os dados presentes na tabela 
corroboram essa hipótese, calcule a porcentagem media de cada 
base para a tabela completa, calculando os valores medios em 
cada coluna. A regra de equivalencia de Chargaff ainda e valida? 

Fonte: Diversos artigos cientfficos de Chargaff: por exemplo, E. Charga¬ 
ff et al., Composition of the desoxypentose nucleic acids of four genera 
of sea-urchin, Journal of Biological Chemistry 195:155-160 (1952). 


radas por cristalografia por raios X nao sao as imagens reais 
das moleculas. Os pontos e as sombras na Figura 16.6b 
foram gerados por raios X difratados (defletidos) enquanto 
passavam por fibras alinhadas de DNA purificado. Watson 
estava familiarizado com os tipos de padróes de difraęao 
gerados por moleculas helicoidais, e o exame das imagens 
mostradas por Wilkins confirmou que o DNA possuia es- 



(a) Rosalind Franklin. (b) Fotografia de Franklin da 

difraęao por raios X do DNA. 


▲ Figura 16.6 Rosalind Franklin e a sua difraęao por raios X 
do DNA. Franklin, uma cristalógrafa consumada, conduziu os ex- 
perimentos cruciais que resultaram na fotografia que permitiu a 
Watson e Crick a deduęao da estrutura em dupla-helice do DNA. 
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trutural helicoidal. Isso tambem corroborou dados anterio- 
res obtidos por Franklin e colaboradores, sugerindo a largu- 
ra da helice e o espaęamento entre as bases nitrogenadas ao 
longo da helice. A imagem da difraęao sugeria que a helice 
de DNA era composta por duas cadeias, ao contrario do 
modelo de tres cadeias proposto por Linus Pauling pouco 
tempo antes. A presenęa de duas cadeias e responsavel pelo 
termo hoje familiar dupla-helice (Figura 16.7). 

Watson e Crick comeęaram a construir seu mode¬ 
lo de dupla-helice levando em consideraęao as medidas 
de raios X e o que ja se sabia sobre a quimica do DNA, 
incluindo as regras de equivalencia de Chargaff. Tendo 
tambem lido o artigo anual nao publicado que resumia o 
trabalho de Franklin, eles sabiam que ela concluira que a 
cadeia principal aęucar-fosfato estava localizada na parte 
externa da molecula de DNA, ao contrario do modelo que 
estavam construindo. O arranjo de Franklin era bastante 
atraente, pois colocava as bases nitrogenadas, relativamen- 
te hidrofóbicas, no interior da molecula, longe da soluęao 
aquosa do meio, e os grupos fosfato de carga negativa nao 
se encontrariam próximos uns dos outros no interior da 
molecula. Watson construiu esse modelo, o qual e mostra- 
do na foto localizada na parte interior da primeira pagina 
deste capitulo. 

Nesse modelo, as duas cadeias principais aęucar-fosfa¬ 
to sao antiparalelas - ou seja, as subunidades apresentam 
direęóes opostas (ver Figura 16.7). Yoce pode imaginar esse 


arranjo como urna escada de cordas com degraus rigidos. 
As cordas nas laterais sao equivalentes as cadeias princi¬ 
pais aęucar-fosfato, e os degraus representam os pares de 
bases nitrogenadas. Agora imagine que a escada e torcida 
para formar urna helice. Os dados de difraęao por raios X 
de Franklin indicavam que a helice fazia um giro completo 
a cada 3,4 nm ao longo do seu comprimento. Com as bases 
dispostas a 0,34 nm umas das outras, existem dez camadas 
de pares de bases, ou degraus na escada, a cada giro com¬ 
pleto da helice. 

As bases nitrogenadas da dupla-helice estao pareadas 
em combinaęóes espedficas: adenina (A) com timina (T), e 
guanina (G) com citosina (C). Foi principalmente por ten- 
tativa e erro que Watson e Crick chegaram a essa caracte- 
ristica fundamental do DNA. Inicialmente, Watson imagi- 
nou que as bases formassem pares por semelhanęa - por 
exemplo, A com A e C com C. Todavia, esse modelo nao 
se encaixava nos dados obtidos pela difraęao por raios X, 
que sugeriam que a helice possuia diametro uniforme. Por 
que essa caracteristica e inconsistente com o pareamento 
de bases por semelhanęa? Adenina e guanina sao purinas, 
bases nitrogenadas com dois aneis organicos: enquanto ci¬ 
tosina e timina sao bases nitrogenadas conhecidas como 
pirimidinas, que possuem apenas um anel. Assim, as puri¬ 
nas (A e G) tern aproximadamente o dobro da largura das 
pirimidinas (C e T). Um par purina-purina e muito largo, 
e urna par pirimidina-pirimidina e muito estreito para os 2 



(a) Principais caracteristicas da estrutura 

do DNA. As "fitas" neste diagrama 
representam a cadeia principal 
aęucar-fosfato das duas cadeias de DNA. 

A helice e dextrógira, enrolando-se para a 
direita. As duas cadeias sao unidas por 
ligaęóes de hidrogenio (linhas pontilhadas) 
entre as bases nitrogenadas, que se 
pareiam no interior da dupla-helice. 


(b) Estrutura quimica parciał. Para maior clareza, as duas cadeias de 
DNA sao mostradas desenroladas nesta estrutura quimica parciał. 
Fortes ligaęóes covalentes ligam as unidades de cada cadeia, 
enquanto ligaęóes de hidrogenio fracas ligam urna cadeia a outra. 
Observe que as cadeias sao antiparalelas, ou seja, tern orientaęóes 
opostas, como as vias de urna estrada de mao dupla. 


(c) Modelo de preenchimento 
espacial. O empacotamento 
dos pares de bases fica claro no 
modelo computadorizado de 
preenchimento espacial. 

As foręas de van der Waals entre 
os pares de bases adjacentes 
desempenham importante papel 
na manutenęao da integridade 
da molecula. 


▲ Figura 16.7 A estrutura da dupla-helice. 
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nm de diametro da dupla-helice. O pareamento purina-pi- 
rimidina, no entanto, resulta em um diametro uniforme: 

Purina + purina = muito largo 


Pirimidina + pirimidina = muito estreito 




pagina, que descreve o modelo molecular para o DNA: a 
dupla-helice, que desde entao se tornou simbolo da biolo¬ 
gia molecular. Watson e Crick, juntamente com Maurice 
Wilkins, receberam o premio Nobel em 1962 por esse tra- 
balho. (Infelizmente, Rosalind Franklin faleceu em 1958, 
aos 38 anos de idade, sendo inelegivel ao premio.) A beleza 
do modelo da dupla-helice reside no fato de que a estru- 
tura do DNA sugere os mecanismos para a sua replicaęao. 


Purina + pirimidina = largura consistente 
com os dados de difraęao por raios X 

Watson e Crick ponderaram que devia haver urna es- 
pecificidade adicional no pareamento, determinado pela 
estrutura das bases. Cada base possui grupos quimicos 
laterais que podem formar ligaęóes de hidrogenio com o 
par apropriado: adenina pode formar duas ligaęóes de hi¬ 
drogenio com timina e só com a timina; guanina forma tres 
ligaęóes de hidrogenio com citosina e só com citosina. Em 
resumo, A pareia com T e G pareia com C (Figura 16.8). 

O modelo de Watson e Crick considera as proporęóes 
da regra de Chargaff e as explica. Sempre que urna fita da 
molecula de DNA apresentar urna A, a fita complemen- 
tar apresentara urna T. E urna G em urna fita estara sem¬ 
pre pareada com urna C na fita complementar. Assim, no 
DNA de qualquer organismo, a quantidade de adenina sera 
igual a quantidade de timina, e a quantidade de guanina 
sera igual a quantidade de citosina. (Tecnicas modernas de 
sequenciamento de DNA confirmaram que as quantidades 
sao exatamente iguais.) Apesar de a regra de pareamento 
de bases determinar a combinaęao de bases nitrogenadas 
que formam os “degraus” da dupla-helice, ela nao restringe 
a sequencia de nucleotideos ao longo da cadeia de DNA. 
A sequencia linear das quatro bases pode ser variada de 
maneiras incalculaveis, e cada gene tern urna ordem, ou se- 
quencia de bases, especifica. 

Em abril de 1953, Watson e Crick surpreenderam a 
comunidade cientifica com um artigo sucinto, de urna 


REVISAO DO CONCEITO 16.1 

1. Considere a sequencia polinucleotidica GAATTC. Voce e ca- 
paz de identificar a terminaęao 5'? Caso sua resposta seja 
nao, quais outras informaęóes sao necessarias para identifi¬ 
car as terminaęóes da sequencia? (Ver Figura 16.5) 

I Griffith nao esperava a ocorrencia de transforma- 
ęao no seu experimento. Qual resultado ele esperava obser- 
var? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 16.2 

Diversas proteinas atuam juntas na 
replicaęao e no reparo do DNA 

A relaęao entre estrutura e funęao pode ser observada na 
dupla-helice. A ideia do pareamento especifico das bases 
nitrogenadas do DNA foi a inspiraęao que levou Watson 
e Crick a estrutura da dupla-helice. Ao mesmo tempo, eles 
perceberam o significado funcional das regras de parea¬ 
mento de bases. Eles finalizaram o artigo com esta afir- 
maęao: “Nao fugiu a nossa percepęao o fato de que o pa¬ 
reamento especifico por nós postulado sugere um possivel 
mecanismo de cópia para o materiał genetico.” 1 Nesta seęao, 
vamos aprender o principio basico da replicaęao do DNA, 
assim como alguns detalhes importantes desse processo. 




E SE...? 


H 



/ 



Guanina (G) Citosina (C) 

A Figura 16.8 Pareamento de bases no DNA. Os pares de ba¬ 
ses nitrogenadas em uma dupla-helice de DNA sao unidos por liga¬ 
ęóes de hidrogenio, representadas pelas linhas pontilhadas em preto. 


0 principio basico: pareamento de bases 
com fita-molde 

Em um segundo artigo, Watson e Crick levantaram uma 
hipótese de como o DNA e replicado: 

“Nosso modelo para os acidos desoxirribonuclei- 
cos e, de fato, um par de moldes, um complemen¬ 
tar ao outro. Imaginamos que antes da duplicaęao 
as ligaęóes de hidrogenio sao rompidas, e as duas 
cadeias destorcidas e separadas. Cada cadeia pode 
entao servir de molde para a formaęao de uma 
nova cadeia complementar, de modo que no firn 
sao obtidos dois pares de cadeias onde antes havia 
apenas uma. Alem disso, a sequencia de pares de 
bases tera sido duplicada com exatidao.” 2 


1 J. D. Watson e F. H. C. Crick, Molecular structure of nucleic acids: a 
structure for the deoxyribonucleic acids, Naturę , 171:737-738 (1953). 

2 J. D. Watson e F. H. C. Crick, Genetical Implications of the structure of 
deoxyribonucleic acid, Naturę 171:964-967 (1953). 
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(a) A molecula parental possui duas fitas 
complementares de DNA. Cada base esta 
pareada por meio de ligaęóes de hidrogenio 
com a base complementar especifica, A 
com T e G com C. 



(b) A primeira etapa da replicaęao e a separa- 
ęao das duas fitas. Cada fita parental serve 
agora de molde para determinar a ordem 
dos nucleotideos ao longo da nova fita 
complementar. 



(c) Os nucleotideos complementares a cadeia 
parental (azul-escuro) sao ligados para 
formar a cadeia principal aęucar-fosfato 
das novas fitas-filhas (azul-claro). 


▲ Figura 16.9 O modelo para replicaęao do DNA: concei- 
to basico. Nesta ilustraęao simplificada, um curto segmento de 
DNA foi desenrolado. Formas simples simbolizam os guatro tipos 


A Figura 16.9 ilustra a ideia basica de Watson e Crick. 
Para fins didaticos, mostramos apenas uma peąuena sec- 
ęao da dupla-helice, na forma nao helicoidal Observe que 
se uma das duas fitas de DNA for omitida na Figura 16.9a, 
a sua seąuencia linear de bases pode ser determinada pela 
fita mostrada, com a aplicaęao das leis de pareamento. As 
duas fitas sao complementares, cada uma armazena a in- 
formaęao necessaria para a reconstruęao da outra. Quan- 
do a celula copia uma molecula de DNA, cada cadeia serve 
de molde para o ordenamento de nucleotideos em uma 
nova fita complementar. Os nucleotideos se alinham ao 
longo da fita-molde de acordo com as regras de parea¬ 
mento e sao ligados para formar novas fitas. Onde havia 
uma molecula de DNA dupla-fita no inicio do processo, 
havera duas, cada uma sendo a cópia exata da molecula 
“parental”. O mecanismo de cópia e analogo ao uso de ne- 
gativos fotograficos para a obtenęao de uma fotografia, 
que pode ser entao utilizada para produzir outro negativo 
e assim sucessivamente. 

Esse modelo para a replicaęao do DNA permaneceu 
sem testes por diversos anos depois da publicaęao da es- 
trutura do DNA. Os experimentos necessarios eram con- 
ceitualmente simples, mas de dificil execuęao. O modelo 
de Watson e Crick previa que quando uma molecula de 
DNA se replicasse, cada molecula-filha possuiria uma fita 
antiga, derivada da molecula parental, e uma fita nova, 
recem-sintetizada. Esse modelo semiconservativo pode 
ser distinguido do modelo conservativo de replicaęao, 
onde as duas fitas parentais, de alguma forma, permane- 
cem juntas após o processo (ou seja, a molecula parental e 
conservada). Em um terceiro modelo, chamado de modelo 
dispersivo, as quatro fitas de DNA resultantes da replica¬ 
ęao apresentam uma mistura de DNA antigo e novo. Esses 
tres modelos sao mostrados na Figura 16.10. Embora os 
mecanismos para a replicaęao conservativa ou dispersiva 
do DNA nao sejam faceis de conceber, esses modelos per- 
maneceram como possibilidades ate que puderam ser tes- 
tados. Após dois anos de trabalhos preliminares, no finał 
dos anos 1950, Matthew Meselson e Franklin Stahl elabo- 
raram um experimento capaz de distinguir os tres mode- 


de bases. As fitas em azul-escuro correspondem a molecula de DNA 
parental, e as fitas em azul-claro correspondem as cadeias de DNA 
recem-sintetizadas. 



Celula 

parental 

Primeira Segunda 

replicaęao replicaęao 

(a) Modelo 
conservativo. 

As duas fitas 
parentais 

se associam ~rv sjr\ / 

novamente após 

servirem de moldes \ 

para a sintese 

das fitas novas, 

restaurando a 

dupla-helice parental. 

/ 

•AyAv" 

(b) Modelo 
semiconservativo. 

As duas fitas da 
molecula parental 
sao separadas e 
cada uma serve de 
molde para a 
sintese de uma 
nova fita 
complementar. 

AY*y 

•AyA> 

(c) Modelo 
dispersivo. Cada 
fita das duas 
moleculas-filhas 
contem uma 
mistura de DNA 
parental e DNA 
recem-sintetizado. 

AVAy 


A Figura 16.10 

Tres modelos alternativos para a repli- 


caęao do DNA. Cada pequeno segmento de dupla-helice sim- 
boliza o DNA no interior de uma celula. Iniciando com a celula 
parental, seguimos o DNA por duas geraęóes de celulas - dois 
ciclos de replicaęao do DNA. O DNA parental esta representado 
em azul-escuro, e o DNA recem-sintetizado esta representado em 
azul-claro. 
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los, descrito na Figura 16.11. O experimento deles corro- 
borou o modelo semiconservativo de replicaęao do DNA, 
conforme proposto por Watson e Crick, e e amplamente 
reconhecido entre os biólogos como exemplo classico de 
pianej amento experimental. 

O principio basico da replicaęao do DNA e conceitu- 
almente simples. No entanto, o processo real envolve ma- 
nobras bioąuimicas bastante complicadas, como yeremos 
a seguir. 

A replicaęao do DNA: uma visao mais detalhada 

A bacteria E. coli tern um unico cromossomo com 4,6 mi- 
lhóes de pares de nucleotideos. Em ambiente favoravel, 
uma celula de E. coli pode copiar seu DNA e se dividir em 
duas celulas-filhas identicas em menos de uma hora. Cada 
celula humana possui 46 moleculas de DNA no nucleo, 
uma longa molecula de DNA dupla-helice por cromosso¬ 
mo. Ao todo, isso representa cerca de seis bilhóes de pares 
de base, ou cerca de mil vezes mais DNA do que e obser- 
vado na celula bacteriana. Se imprimirmos os simbolos de 
uma letra para estas bases (A, G, C e T), no tamanho das 
letras que voce esta lendo agora, os seis bilhóes de pares 
de base de informaęóes em uma celula humana diploide 
preencheriam cerca de 1.400 livros de espessura igual a 
este. Mesmo assim, uma celula leva apenas algumas horas 
para copiar todo o seu DNA. Essa replicaęao de imensas 
quantidades de informaęao genetica e realizada com pou- 
cos erros - apenas um a cada 10 bilhóes de nucleotideos. 
A cópia do DNA e um processo notavel, tanto em veloci- 
dade quanto em precisao. 

Mais de uma duzia de enzimas e outras proteinas par- 
ticipam na replicaęao do DNA. Sabe-se muito mais sobre 
como essa “maquinaria de replicaęao” funciona nas bacte- 
rias (como E. coli) do que em eucariotos; e descreveremos 
as etapas basicas do processo em E. coli , exceto quando 
explicitado. O que os cientistas aprenderam sobre a repli¬ 
caęao em eucariotos sugere, no entanto, que a maior parte 
dos processos e fundamentalmente similar em procariotos 
e eucariotos. 


▼ Figura 16.11 


Pesquisa 


A replicaęao do DNA segue o modelo 
conservativo, semiconservativo ou dispersivo? 


Experimento Matthew Meselson e Franklin Stahl cultivaram 
E. coli por diversas geraęóes em meio contendo precursores de 
nucleotideos marcados com isótopos pesados de nitrogenio, 
15 N. Em seguida transferiram as bacterias para um meio con¬ 
tendo apenas o isótopo mais leve, 14 N. Uma amostra de DNA 
foi coletada após o primeiro ciclo de replicaęao do DNA, e outra 
após a segunda replicaęao. Depois eles extrairam o DNA das 
bacterias das amostras e centrifugaram cada amostra de DNA 
para separar DNA de diferentes densidades. 


O Bacterias sao 
cultivadas em 
meio contendo 
1B N (isótopo 
pesado) 



© As bacterias 
sao transferidas 
para um meio 
contendo 14 N 
(isótopo leve) 


Resultados 

© Amostras de DNA 
centrifugadas 
após a primeira 
replicaęao 




© Amostras de DNA 
centrifugadas 


H 

após a segunda 
replicaęao 



Menos 

denso 

Mais 

denso 


Conclusao Meselson e Stahl compararam seus resultados 
com os resultados previstos pelos tres modelos da Figura 16.10, 
conforme mostrado abaixo. A primeira replicaęao no meio 14 N 
gerou uma banda hibrida de DNA ( 15 N- 14 N). Esse resultado elimi- 
nou o modelo conservativo. A segunda replicaęao produziu ban- 
das de DNA leve e DNA hfbrido, resultado que refuta o modelo 
dispersivo e corrobora o modelo semiconservativo. Eles entao 
concluiram que a replicaęao do DNA e semiconservativa. 


Predięao: Primeira replicaęao 


Modelo 

conservativo 



Segunda replicaęao 



AYA> 

AYA> 

;aya> 

AMAN 


//7/C/O 

A replicaęao de um cromossomo inicia em pontos especiais 
chamados de origens de replicaęao, pequenas poręóes de 
DNA com sequencias especificas de nucleotideos. O cro¬ 
mossomo de E. coli , assim como diversos outros cromosso- 
mos de bacterias, e circular e possui uma unica origem de 
replicaęao. As proteinas que iniciam a replicaęao do DNA 
reconhecem essa sequencia e se ligam ao DNA, separando 
as duas fitas e originando a “bolha” de replicaęao. A repli¬ 
caęao do DNA entao prossegue nas duas direęóes, ate que 
toda a molecula seja copiada (Figura 16.12a). Em contras- 
te com o cromossomo bacteriano, um cromossomo euca- 
rioto pode possuir centenas, ou mesmo alguns milhares, de 
origens de replicaęao. Multiplas bolhas de replicaęao se for- 
mam e, por firn, se fundem, acelerando a cópia das longas 
moleculas de DNA (Figura 16.12b). Assim como nas bac¬ 
terias, a replicaęao do DNA de eucariotos ocorre nas duas 
direęóes a partir de cada ponto de origem. 


Modelo 

semiconservativo 


.1 fAYA} 
“ lAYA> 


Modelo fAYA> 

dispersiTO “ 


X 


AYA^ 

AYA^ 

'AYAN 

AYAN 

AYA^ 

AYA> 

AYAN 

AYA> 


Fonte: M. Mendelson e F. Stahl, The replication of DNA in Escherichia coli, 
Proceedings of National Academy of Sciences USA 44: 671-682 (1958). 


Pesquisa em aęao Leia e analise o artigo original em Pesquisa 
em Aęao: Interpretando Artigos Cientificos. 


| Se Meselson e Stahl tivessem cultivado as celulas em 
meio com 14 N e depois passado as celulas para o meio com 15 N antes 
de coletar as amostras, quais seriam os resultados? 
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(a) A origem de replicaęao em uma celula de E. coli. No 

cromossomo circular de E. coli, e em muitas outras bacterias, apenas 
uma origem de replicaęao esta presente. As fitas parentais se separam 
na origem, formando uma bolha de replicaęao com duas forquilhas 
(setas vermelhas). A replicaęao progride em ambas as direęóes ate que 
as forquilhas se encontrem no lado oposto do cromossomo, resultando 
em duas moleculas-filhas de DNA. A MET mostra urn cromossomo 
bacteriano com uma grandę bolha de replicaęao. As cadeias parentais e 
as cadeias recem-sintetizadas nao podem ser distinguidas na MET. 


(molde) 


Fita-filha (nova) 


Forquilha de 
replicaęao 


Origem de 
replicaęao 


Cromossomo 
bacteriano Molścula 
de DNA 
dupla-fita 



i 


Duas moleculas-filhas de DNA 



(b) Origens de replicaęao em uma celula eucariótica. Em cada 
cromossomo linear dos eucariotos, a replicaęao do DNA se inicia 
quando bolhas de replicaęao se formam em diversos locais ao longo 
da molecula gigante de DNA. As bolhas se expandem conforme a 
replicaęao prossegue em ambas as direęóes (setas vermelhas). Por firn, 
as bolhas se fundem e a sintese das moleculas-filhas esta completa. 

A MET mostra tres bolhas de replicaęao ao longo de uma molecula de 
DNA de celulas de hamster chines em cultura. 


A Figura 16.12 Origens de replicaęao em E. coli e em euca¬ 
riotos. As setas vermelhas indicam o movimento das forquilhas de 
replicaęao e, portanto, a direęao da replicaęao do DNA em cada bolha. 


DESENHE 


bolha. 


Na MET em (b) adicione setas as forquilhas da terceira 


Em cada extremidade da bolha de replicaęao esta a 
forąuilha de replicaęao, regiao em forma de Y em que as 
fitas de DNA parental estao sendo desenroladas. Diversos 
tipos de proteinas participam desse processo de desen- 
rolamento (Figura 16.13). As helicases sao enzimas que 
desenrolam a dupla-helice nas forquilhas de replicaęao, se- 
parando as duas fitas parentais e as tornando disponiveis 
como fitas-molde. Após a separaęao das fitas parentais, 
proteinas de ligaęao a fita simples ligam-se as cadeias de 
DNA nao pareadas, evitando que elas se associem nova- 
mente. O desenrolamento da dupla-helice leva ao aumento 
na toręao da cadeia no trecho a frente da forquilha de repli¬ 
caęao. As topoisomerases ajudam a aliviar esse aumento 
na tensao pela quebra, giro e religaęao das fitas de DNA. 

As seęóes desenroladas das fitas de DNA parental fi- 
cam entao disponiveis para servirem de molde para a sin- 
tese das novas fitas de DNA complementar. No entanto, as 
enzimas que sintetizam o DNA nao podem iniciar a sintese 
de um polinucleotideo; podem apenas adicionar nucleoti- 



A helicase desenrola 
e separa as fitas de 
DNA parental. 


A topoisomerase cliva, gira e 
religa o DNA parental a frente 
da forquilha de replicaęao, 
aliviando a tensao causada 
por seu desenrolamento. 


Proteinas de ligaęao ao DNA 
fita simples estabilizam as 
fitas parentais separadas. 


A primase sintetiza oligonu- 
cleotideos de RNA, utilizando 
o DNA parental como molde. 


Oligonu- 
cleotideo 
de RNA 


Forquilha de 
icaęao 


A Figura 16.13 Algumas das proteinas envolvidas no im- 
cio da replicaęao do DNA. As mesmas proteinas atuam nas duas 
forquilhas de replicaęao na bolha de replicaęao. Para maior clareza, 
apenas a forquilha da parte esquerda da bolha e mostrada, e as 
bases do DNA estao representadas em tamanho muito maior em 
relaęao as proteinas do que a proporęao real. 
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deos as extremidades de uma cadeia ja existente e pareada 
com a fita-molde. A cadeia de nucleotideos inicial produ- 
zida durante a sintese de DNA, na verdade, e uma peąuena 
poręao de RNA, nao de DNA. Essa cadeia de RNA, cha- 
mada de oligonucleotideo iniciador (do ingles, primer), e 
sintetizada pela enzima primase (ver Figura 16.13). A pri- 
mase inicia uma cadeia complementar de RNA a partir de 
um unico nucleotideo de RNA, adicionando nucleotideos 
de RNA um de cada vez, utilizando a fita de DNA parental 
como molde. O oligonucleotideo iniciador completo, ge- 
ralmente com 5 a 10 nucleotideos de extensao, e entao pa- 
reado com a fita-molde. A nova cadeia de DNA e iniciada 
na extremidade 3' do oligonucleotideo de RNA. 

Sintetizando uma nova fita de DNA 

Enzimas chamadas DNA-polimerases catalisam a sinte¬ 
se do novo DNA pela adięao de nucleotideos a uma ca¬ 
deia preexistente. Em E. coli , existem diversas enzimas 
DNA-polimerases distintas, mas duas parecem desempe- 
nhar os papeis principais na replicaęao do DNA: DNA-po- 
limerase III e DNA-polimerase I. A situaęao em eucariotos 
e mais complicada, com pelo menos 11 enzimas DNA-po¬ 
limerase ja descritas ate o momento; no entanto, os princi- 
pios gerais sao os mesmos. 

A maior parte das DNA-polimerases reąuer a presen- 
ęa de um oligonucleotideo iniciador e de uma fita de DNA- 
-molde, assim como nucleotideos de DNA complementa- 
res e alinhados a fita-molde. Em E. coli , a DNA-polimerase 
III (abreviada como DNA-pol III) adiciona um nucleotideo 
de DNA ao oligonucleotideo de RNA; em seguida, conti¬ 
nua adicionando nucleotideos de DNA complementares a 
fita-molde de DNA parental na extremidade crescente da 
nova fita de DNA. A taxa de elongaęao e de cerca de 500 
nucleotideos por segundo em bacterias e 50 por segundo 
em celulas humanas. 

Cada nucleotideo adicionado a fita crescente de DNA 
e composto por um aęucar ligado a base, ligados a tres gru- 
pos fosfato. Ja estudamos moleculas assim - o ATP (ade- 
nosina trifosfato, ver Figura 8.9). A unica diferenęa entre o 
ATP do metabolismo energetico e o dATP, o nucleotideo 
de adenina utilizado para compor o DNA, e o aęucar; que 
e uma desoxirribose nas unidades que compóem o DNA 
e uma ribose no ATP. Assim como o ATP, os nucleotideos 
utilizados na sintese de DNA sao quimicamente reativos, 
em parte devido ao grupo trifosfato, que possui um con- 
junto de cargas negativas instaveis. A medida que cada 
monómero se junta a extremidade crescente da fita de 
DNA, dois grupos fosfato sao perdidos na forma de uma 
molecula de pirofosfato ((£)—(£).). A hidrólise subsequen- 
te do pirofosfato em duas moleculas de fosfato inorganico 
(®i) ć uma reaęao exergónica acoplada que aj uda a impul- 
sionar a reaęao de polimerizaęao (Figura 16.14). 


Fita nova 

5' 




▲ Figura 16.14 A incorporaęao de nucleotideos na fita de 
DNA. A DNA-polimerase catalisa a adięao de um nucleotideo a ex- 
tremidade 3' da fita crescente de DNA, com a liberaęao de duas 
moleculas de fosfato. 


| Utilize este diagrama para explicar o que queremos dizer ao 
falarmos que cada fita de DNA tem um sentido. 


dupla-helice sao antiparalelas, ou seja, tem sentidos opos- 
tos uma em relaęao a outra, assim como uma rua de mao 
dupla (ver Figura 16.4). Portanto, as duas novas fitas, for- 
madas durante a replicaęao do DNA, tambem precisam ser 
antiparalelas em relaęao as suas fitas-molde. 

Como o arranjo antiparalelo da dupla-helice afeta a re¬ 
plicaęao? Em funęao da sua estrutura, as enzimas DNA-po¬ 
limerases só podem adicionar nucleotideos a extremidade 3' 
livre de um oligonucleotideo iniciador ou de uma fita cres¬ 
cente de DNA, e nunca a extremidade 5' (ver Figura 16.14). 
Dessa forma, uma nova fita de DNA pode ser aumentada 
apenas no sentido 5'—>3'. Com isto em mente, vamos exa- 
minar uma das duas forquilhas de replicaęao de uma bolha 
de replicaęao (Figura 16.15). Ao longo de uma fita-molde, 
a DNA-polimerase III pode sintetizar uma fita complemen¬ 
tar continuamente pela elongaęao da nova fita de DNA, no 
unico sentido obrigatório 5 '—>3'. A DNA-pol III se man¬ 
tem ligada a fita-molde na forquilha de replicaęao e adicio¬ 
na nucleotideos a nova fita complementar continuamente, 
conforme a forquilha progride. A fita de DNA sintetizada 
por esse mecanismo e chamada de fita-lider ou continua. 
Apenas um oligonucleotideo iniciador e necessario para a 
sintese da fita-lider pela DNA-pol III (ver Figura 16.15). 

Para alongar a outra fita de DNA no sentido obrigató¬ 
rio 5'—>3', a DNA-pol III precisa atuar sobre a outra fita- 
-molde no sentido contrario ao da forquilha de replicaęao. 
A fita de DNA alongada nessa direęao e chamada de fita 
retardada ou descontinua . 3 Ao contrario da fita-lider, que 


Elongaęao antiparalela 

Conforme salientamos anteriormente, as duas extre- 
midades de uma fita de DNA sao diferentes, o que con- 
fere um sentido para a fita, como uma rua de mao unica 
(ver Figura 16.5). Alem disso, as duas fitas de DNA em uma 


3 A sintese da fita-lider e a sintese da fita retardada ocorrem concomitan- 
temente e na mesma velocidade. A fita retardada foi nomeada desta forma, 
pois a sua sintese e ligeiramente atrasada em relaęao a sintese da fita-lider; 
cada novo fragmento da fita retardada nao pode ser iniciado ate que uma 
poręao extensa o suficiente da fita-molde tenha sido exposta na forąuilha 
de replicaęao. 
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Visao geral 


. „ , Origem de replicaęao . 

Fita-lider i Fita descontinua 



Sentido da 
replicaęao 


Visao geral 





5' 

3' 

DNA parental 


gonucleotideo 
iniciador de RNA 


Grampo deslizante" 
DNA poi III 


©Após o oligonucleotideo iniciador 
de RNA ter sido feito, a DNA-pol III 
inicia a sintese da fita-lider. 


Origem de 


©A fita-lider e alongada 
continuamente no sentido 
5' -» 3'; a medida que a 
forguilha progride. 


▲ Figura 16.15 Sintese da fita-lider durante a replicaęao 
do DNA. Este diagrama se concentra na forquilha de replicaęao 
mostrada no quadrinho com a visao geral. A DNA-polimerase III 
(DNA-pol III), com o formato de mao cóncava, esta associada a 
uma proteina chamada de "grampo deslizante", que circunda a 
dupla-helice recem-sintetizada como urn anel. O grampo deslizante 
desloca a DNA-pol III ao longo da fita-molde. 


e alongada de maneira continua, a fita retardada e sinteti- 
zada de forma descontinua, em uma serie de fragmentos. 
Esses fragmentos da fita retardada sao chamados de frag¬ 
mentos de Okazaki, em homenagem ao cientista japones 
que os descobriu. Os fragmentos tern entre 1.000 e 2.000 
nucleotideos de extensao em E. coli e 100 a 200 nucleoti- 
deos de extensao em eucariotos. 

A Figura 16.16 ilustra as etapas de sintese da fita re¬ 
tardada. Enąuanto apenas um oligonucleotideo iniciador 
e necessario para a sintese da fita-lider, cada fragmento de 
Okazaki na fita retardada deve ser iniciado separadamente 
(etapas © e ©). Após a DNA-pol III sintetizar um frag¬ 
mento de Okazaki (etapas © a ©), outra DNA-polimera¬ 
se, a DNA-polimerase I (DNA-pol I), substitui os nucleo¬ 
tideos de RNA dos oligonucleotideos iniciadores por seus 
equivalentes em DNA, adicionando-os um a um a extre- 
midade 3' do fragmento de Okazaki adjacente (etapa ©). 
A DNA-pol I nao pode unir o nucleotideo finał desse frag¬ 
mento de DNA de reposięao com o primeiro nucleotideo 
de DNA do fragmento de Okazaki cujo oligonucleotideo 
iniciador foi substituido (fragmento 1 na Figura 16.16). 
Outra enzima, a DNA-ligase, realiza essa tarefa, unindo as 


3' 



Fita-molde 


© A primase une os nucleotideos de 
RNA em um oligonucleotideo iniciador. 


3' 


3' 


3' 


3' 


3' 






Oligonucleotideo 
iniciador de RNA 


© A DNA-pol III adiciona 
nucleotideos de DNA ao 
oligonucleotideo iniciador, 
formando o fragmento 
de Okazaki 1. 


© Após alcanęar o 
próximo oligonucleotideo 
iniciador de RNA a direita, 
a DNA-pol III se dissocia 
da cadeia de DNA. 


Oligonucleotideo 
iniciador de RNA 
para o fragmento 2 


iii iii 11 


© O fragmento 2 e iniciado. 
Em seguida, a DNA-pol III 
adiciona nucleotideos de DNA 
ate atingir o fragmento 1 e se 
dissociar da cadeia de DNA. 


©A DNA-pol I substitui o RNA por 
DNA, adicionando nucleotideos a 
extremidade 3' do fragmento 2 
(e, antes, ao fragmento 1). 


© A DNA-ligase forma 
as ligaęóes entre o DNA 
mais novo e o DNA do I 
fragmento 1. { 


© A fita descontinua 
agora esta completa 
nesta regiao. 


*4 - Sentido da replicaęao 


A Figura 16.16 A sintese da fita descontinua. 


cadeias principais aęucar-fosfato de todos os fragmentos 
de Okazaki em uma fita continua de DNA (etapa ©). 
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As Figuras 16.17 e a Tabela 16.1 resumem a replica¬ 
ęao do DNA. Estude-as com cuidado antes de prosseguir. 

0 complexo de replicaęao do DNA 

E tradicional - e conveniente - representar as moleculas 
de DNA-polimerase como locomotivas que se deslocam 
ao longo dos “trilhos” formados pela molecula de DNA, 
mas esse modelo nao e correto em dois pontos importan- 
tes. Em primeiro lugar, as varias protemas que participam 
da replicaęao do DNA na verdade formam um grandę 
complexo, a “maquinaria de replicaęao do DNA” Diver- 
sas interaęóes protema-proteina aumentam a eficiencia 
desse complexo. Por meio de interaęóes com outras pro¬ 
temas na forquilha de replicaęao, por exemplo, a primase 
aparentemente atua como mecanismo de freio molecular, 


retardando o progresso da forquilha de replicaęao e co- 
ordenando a adięao de oligonucleotideos iniciadores e a 
yelocidade de replicaęao das fitas lider e retardada. Em 
segundo lugar, o complexo de replicaęao do DNA nao se 
desloca ao longo do DNA; o DNA se move pelo complexo 
durante o processo de replicaęao. Em celulas eucarióticas, 
multiplas cópias do complexo, agrupadas em “fabricas”, 
podem estar ancoradas na matriz nuclear, um arcabouęo 
de fibras que se projeta do interior do nucleo. Evidencias 
experimentais sustentam um modelo em que duas mole¬ 
culas de DNA-polimerase, urna em cada fita-molde, “ab- 
sorvem” o DNA parental e liberam as moleculas-filhas de 
DNA recem-sintetizado. Esse modelo e chamado “mode¬ 
lo de trombone”, em que a fita retardada forma urna alęa 
no complexo (Figura 16.18). 


Visao geral 

r -. ,,, Origem de replicaęao 
Fita-lider i Fita descontinua 


© Moleculas de proteina 
de ligaęao a fita simples 
estabilizam o DNA-molde 
desenrolado. 


@ A fita-lider e sintetizada 
continuamente no sentido 
5'-3', pela DNA-pol III. 


Molde da 
fita-lider 


O A helicase 
desenrola a 
dupla-helice 
parental. 



© A primase comeęa a sintetizar o 
oligonucleotideo iniciador de RNA 
para o guinto fragmento de Okazaki. 


© A DNA-pol III esta completando a sintese do 
quarto fragmento de Okazaki. Quando ela 
alcanęa o oligonucleotideo iniciador de RNA do 
terceiro fragmento, ela se dissocia da cadeia e 
passa a adicionar nucleotideos de DNA a 
extremidade 3' do oligonucleotideo iniciador do 
guinto fragmento na forguilha de replicaęao. 


© A DNA-pol I remove o oligonucleotideo 
iniciador da extremidade 5' do segundo 
fragmento, substituindo-o por nucleotideos 
de DNA gue ela adiciona um a um a 
extremidade 3' do terceiro fragmento. Após 
a adięao do ultimo nucleotideo, a cadeia 
Principal apresenta urna extremidade 3' livre. 


© A DNA-ligase une a 
extremidade 3' do segundo 
fragmento a extremidade 
5' do primeiro fragmento. 


▲ Figura 16.17 Um resumo da replicaęao do DNA em bac- 
terias. 0 diagrama detalhado mostra urna forquilha de replicaęao 
localizada no lado esquerdo da bolha de replicaęao mostrada no 
quadro de visao geral (canto superior direito). Observando cada fita- 
-filha em sua totalidade no quadro Visao geral, e possivel perceber 
gue metade e sintetizada continuamente, constituindo a fita-lider, e 


a outra metade (no lado oposto da origem de replicaęao) e sinteti¬ 
zada em fragmentos, constituindo a fita descontinua, ou retardada. 


DESENHE 


Desenhe um diagrama similar para a forquilha do lado 
direito da bolha de replicaęao, numerando os fragmentos de O kasa ki 
correspondentes. Indigue as extremidades 5' e 3' das cadeias. 
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Tabela 16.1 Protefnas de replicaęao do DNA 
bacteriano e suas funęóes 


Proteina Funęao 


Helicase 



Desenrola a dupla-helice parental na forquilha 
de replicaęao. 


Proteina de ligaęao 
a fita simples 




Liga e estabiliza cadeias de DNA fita simples, 
ate que elas consigam ser utilizadas como 
fitas-molde. 


Topoisomerase 


5 ' 

3' 



3' 

5' 


Alivia a tensao na regiao anterior a forquilha 
de replicaęao, por meio da quebra, da toręao e 
da religaęao das fitas de DNA. 


Primase 


5 



Sintetiza de urn oligonucleotideo iniciador de 
RNA na extremidade 5' da fita-lider e na extre- 
midade 5' de cada fragmento de Okazaki da 
fita descontinua. 


DNA-pol III 



DNA-pol I 



Utilizando o DNA parental como molde, sin¬ 
tetiza urna nova fita de DNA pela adięao de 
nucleotideos a urn oligonucleotideo iniciador 
de RNA, ou a urna cadeia de DNA preexistente. 

Remove os nucleotideos de RNA do oligonucleo¬ 
tideo iniciador, a partir da sua extremidade 5', e 
os substitui por nucleotideos de DNA. 


DNA-ligase Liga os fragmentos de Okazaki da fita descon- 

trnua; na fita-lider, liga a extremidade 3' do 
DNA que substitui o oligonucleotideo iniciador 
ao restante da fita-lider de DNA. 



A Figura 16.18 Modelo atual do complexo de replicaęao 
do DNA. Duas moleculas de DNA-polimerase III atuam concomi- 
tantemente em complexo com a helicase e outras proteinas. Cada 
DNA-polimerase age em urna das fitas-molde. A fita-molde da fita 
descontinua forma urna alęa no complexo, em urna estrutura seme- 
Ihante ao formato de urn trombone. (Este modelo e frequentemente 
chamado modelo de trombone.) 


DESENHE 


Deseń he u ma lin ha representando o molde da fita des¬ 


continua ao longo de todo o segmento de DNA representado agui. 


Verificaęao e reparo do DNA 

Nao podemos atribuir a exatidao da replicaęao do DNA 
somente a especificidade do pareamento de bases. Erros 
iniciais de pareamento entre os novos nucleotideos e os 
nucleotideos da fita-molde ocorrem na taxa de um a cada 
10 5 nucleotideos. No entanto, os erros em moleculas com- 
pletas de DNA correspondem a um a cada 10 10 (10 bilhóes) 
de nucleotideos, urna taxa de erro 100.000 vezes menor. 
Durante a replicaęao do DNA, DNA-polimerases com- 
param cada nucleotideo com seu molde no momento em 
que sao covalentemente ligados a cadeia nascente. Ao en- 
contrar um pareamento incorreto de nucleotideos, a poli- 
merase remove o nucleotideo e entao recomeęa a sintese. 
(Essa atividade e similar ao processo de correęao de urna 
palavra em um programa de edięao de texto e entao digi- 
tando a letra correta.) 

Os nucleotideos malpareados podem, algumas vezes, 
escapar do mecanismo de verificaęao da DNA-polimerase. 
No reparo de malpareamento, enzimas removem e subs- 
tituem nucleotideos pareados erroneamente, resultantes 
de erros da replicaęao. Pesąuisadores ressaltaram a impor- 
tancia dessas enzimas ąuando descobriram que um defeito 
hereditario em urna delas esta associado a urna forma de 
cancer de colo. Aparentemente, esse defeito permite que 
erros causadores de cancer se acumulem no DNA em taxas 
maiores que o normal. 


Pareamentos incorretos ou nucleotideos alterados po¬ 
dem surgir tambem após a replicaęao. De fato, a manuten- 
ęao da informaęao genetica codificada pelo DNA requer 
reparos frequentes contra os diversos tipos de danos que 
podem ocorrem no DNA. As moleculas de DNA sao expos- 
tas continuamente a agentes quimicos e fisicos potencial- 
mente danosos, como iremos discutir no Capitulo 17. Alem 
disso, as bases sofrem, frequentemente, alteraęóes quimicas 
espontaneas sob as condięóes normais da celula. No entan¬ 
to, essas alteraęóes no DNA sao geralmente corrigidas antes 
de se tornarem permanentes - mutaęóes - e serem perpetu- 
adas por meio de sucessivas replicaęóes. Cada celula moni¬ 
tora e repara continuamente o seu materiał genetico. Como 
o reparo do DNA danificado e muito importante para a so- 
brevivencia de um organismo, nao e de causar surpresa que 
diversas enzimas de reparo distintas estejam envolvidas no 
processo. Quase 100 enzimas sao conhecidas em E. coli , e 
cerca de 130 ja foram identificadas em seres humanos. 

A maioria dos sistemas celulares para reparo de nu¬ 
cleotideos pareados incorretamente, seja devido a danos 
no DNA ou a erros de replicaęao, utiliza um mecanismo 
que se vale da estrutura dos pares de base do DNA. Fre- 
quentemente, um segmento de fita de DNA contendo al- 
gum dano e removido por excisao por urna enzima que 
cliva o DNA - urna nuclease - e essa lacuna resultante e 
entao preenchida com nucleotideos, utilizando a fita nao 
danificada como molde. As enzimas envolvidas no preen- 
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▲ Figura 16.19 Reparo 
DNA danificado. 


O Complexos de enzimas 
detectam e reparam o DNA 
danificado, como os dimeros 
de timina (frequentemente 
causados pela radiaęao 
ultravioleta), que deformam 
a molecula de DNA. 

©A enzima nuclease cliva 
a fita do DNA danificado 
em dois pontos, e a secęao 
danificada e removida. 


Q A smtese de reparo, 
catalisada por uma DNA- 
-polimerase, preenche 
os nucleotideos que 
ficaram faltando. 


©A DNA-ligase une as 
terminaęóes livres do DNA 
novo ao DNA antigo, 
tornando a fita completa. 


excisao de nucleotideos de um 


chimento das lacunas sao a DNA-polimerase e a DNA-li- 
gase. Esse sistema de reparo do DNA e chamado de reparo 
por excisao de nucleotideos (Figura 16.19). 

Uma funęao importante das enzimas de reparo de 
DNA nas nossas celulas da pele e o reparo dos danos ge- 
neticos causados pela radiaęao ultravioleta do sol. Um tipo 
de dano, mostrado na Figura 16.19, e a ligaęao covalente de 
bases de timina adjacentes a cadeia de DNA. Esses dimeros 
de timina afetam a estrutura do DNA e a sua replicaęao. 
A importancia de reparar esse tipo de dano e salientada 
na doenęa xeroderma pigmentosum , que, na maioria dos 
casos, e causada por um defeito hereditario na enzima 
de reparo por excisao de nucleotideos. Pessoas com esse 
disturbio sao hipersensiveis a luz do sol; as mutaęóes que 
sofrem na pele em decorrencia da luz ultravioleta nao sao 
corrigidas e podem causar cancer de pele. 

Significado evo!utivo de alteraęoes de 
nucleotideos do DNA 

A replicaęao exata do genoma e o reparo 
de danos ao DNA sao importantes para o funcionamento 
do organismo e para a transmissao do genoma completo e 
correto para as geraęóes descendentes. A taxa de erro após 
a verificaęao e o reparo e extremamente baixa, mas erros 
podem ocorrer. Uma vez que um nucleotideo malpareado 
seja replicado, a alteraęao da sequencia de DNA e perma- 
nente na molecula-filha que tern o nucleotideo incorreto, e 
em todas as cópias subsequentes. Como mencionamos an- 
teriormente, a alteraęao permanente na sequencia de DNA 
e chamada mutaęao. 


Mutaęóes podem alterar o fenótipo de um organis¬ 
mo (como voce vera no Capitulo 17). Caso ocorram nas 
celulas germinativas, que dao origem aos gametas, as mu¬ 
taęóes podem ser passadas para as geraęóes descendentes. 
A grandę maioria dessas alteraęoes e inócua ou nociva, 
mas uma pequena porcentagem e benefica. Seja como for, 
as mutaęóes sao a fonte primaria de yariaęao pela qual a 
seleęao natural opera durante a evoluęao e, em ultima ana- 
lise, sao as responsaveis pelo surgimento de novas espe- 
cies. (Voce aprendera mais sobre esse processo na Unidade 
Quatro.) O equilibrio entre a replicaęao fidedigna e reparo 
do DNA e a baixa taxa de mutaęóes permitiu, durante lon- 
gos periodos de tempo, a evoluęao da rica diversidade de 
especies que observamos atualmente na Terra. 

Replicando as extremidades das moleculas de DNA 

Para cadeias lineares de DNA, como o DNA nos cromosso- 
mos de eucariotos, a habitual maquinaria de replicaęao nao 
completa a extremidade 5' das fitas-filhas de DNA. Esse fato 
e consequencia da caracteristica da DNA-polimerase em ser 
capaz de adicionar nucleotideos apenas a extremidade 3' de 
um polinucleotideo existente. Mesmo que um fragmento de 
Okazaki seja iniciado com um oligonucleotideo iniciador de 
RNA ligado a extremidade da fita-molde, tao logo esse oligo¬ 
nucleotideo tenha sido removido, ele nao podera ser substi- 
tuido por DNA, pois nao ha uma extremidade 3' disponivel 
para a adięao de nucleotideos (Figura 16.20). Como resulta- 
do, ciclos repetidos de replicaęao geram moleculas de DNA 
cada vez mais curtas e com extremidades desiguais. 

A maioria dos procariotos tern um cromossomo circu- 
lar e, portanto, o encurtamento do DNA nao ocorre. O que 
protege os genes dos eucariotos de serem erodidos durante 
ciclos sucessivos de replicaęao do DNA? As moleculas de 
DNA cromossómico dos eucariotos possuem sequencias 
especiais de nucleotideos, chamadas de telómeros, nas 
suas extremidades (Figura 16.21). Os telómeros nao con- 
tem genes; em geral, o seu DNA e composto por repetięóes 
de uma sequencia curta de nucleotideos. Em cada telóme- 
ro humano, por exemplo, a sequencia de seis nucleotideos, 
TTAGGG, e repetida entre 100 e 1.000 vezes. Os telóme¬ 
ros tern duas funęóes de proteęao. 

Primeiro, proteinas especificas, associadas ao DNA dos 
telómeros, previnem que as extremidades desiguais das mo- 
leculas-filhas de DNA ativem os sistemas celulares de moni- 
toramento contra danos no DNA. (As extremidades desiguais 
de uma molecula de DNA, que frequentemente resultam em 
quebras na dupla-helice, podem disparar rotas de sinalizaęao 
que levam a parada do ciclo celular ou a morte celular.) Em 
segundo lugar, o DNA telomerico atua como zona de tam- 
ponamento que prove proteęao contra o encurtamento dos 
genes do organismo, de modo similar a proteęao fornecida 
pelo revestimento plastico das extremidades dos cadaręos de 
tenis, evitando que os cadaręos se desmanchem. No entanto, 
os telómeros nao previnem o encurtamento das extremida- 
des das moleculas de DNA; eles apenas o postergam. 

Conforme mostrado na Figura 16.20, o telómeros se tor- 
nam mais curtos a cada ciclo de replicaęao. Como seria espe- 
rado, o DNA dos telómeros tende a ser mais curto em celulas 
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Extremidades 
das fitas de 
DNA parental 



Ultimo fragmento Penultimo fragmento 


Fita descontinua - 


V 

Oligonucleotfdeo iniciador de RNA 


5' 


llll mvi!l l I I l mP 


Fita parental 


O oligonucleotfdeo 
iniciador e removido f mas 
nao pode ser substitufdo 
por DNA, pois nao ha 
extremidade 3' livre para 
a DNA-polimerase. 



Remoęao dos oligonucleotfdeos 
iniciadores e substituięao 
por DNA onde existir urna 
extremidade 3' livre. 


PlWKlWlWW 


I Segundo ciclo 
de replicaęao 


Nova fita-lfder 



Nova fita descontinua 5' 



I Mais ciclos 
de replicaęao 

Encurtamento progressivo 
das moleculas-filhas 


▲ Figura 16.20 Encurtamento das extremidades de mole- 
culas lineares de DNA. Aqui, acompanhamos a extremidade de 
urna fita de uma molecula de DNA por dois ciclos de replicaęao. 
Após o primeiro ciclo, a nova fita descontinua e mais curta que a 
fita-molde. Após o segundo ciclo, as fitas lider e descontinua se tor- 
naram mais curtas que a cadeia de DNA parental original. Apesar 
de nao estarem representadas aqui, as outras extremidades destas 
moleculas de DNA tambem se tornam mais curtas. 


somaticas em divisao de indmduos mais velhos e em cultu- 
ras de celulas em que ja ocorreram diversos ciclos de divisao. 
Foi proposto que o encurtamento dos telómeros esta de al- 
guma forma conectado com o processo de envelhecimento 
de alguns tecidos e mesmo do organismo com um todo. 

O que acontece com as celulas cujo genoma precisa 
permanecer inalterado de um organismo para a sua pro- 
le, ao longo de diversas geraęóes? Se os cromossomos das 
celulas germinativas se tornassem mais curtos a cada ciclo 
celular, genes essenciais acabariam faltando nos gametas 
produzidos. No entanto, isso nao acontece: uma enzima 
chamada telomerase catalisa o alongamento dos telómeros 
nas celulas germinativas eucarióticas, restaurando seu ta- 
manho original e compensando a perda que ocorre duran- 
te a replicaęao do DNA. A telomerase e inativa na maior 
parte das celulas somaticas humanas, mas a sua atividade 
varia de tecido a tecido. A atividade da telomerase nas ce¬ 
lulas germinativas resulta em zigotos com telómeros de 
comprimento maximo. 



▲ Figura 16.21 Telómeros. Os eucariotos apresentam sequen- 
cias repetitivas e nao codificantes, chamadas de telómeros, nas ex- 
tremidades do seu DNA. Os telómeros foram marcados em cor de 
laranja nestes cromossomos de camundongos (MO). 


O encurtamento normal dos telómeros pode proteger 
os organismos contra o cancer por limitar o numero de di- 
yisóes que uma celula somatica pode realizar. As celulas 
de grandes tumores possuem telómeros anormalmente 
curtos, como seria de se esperar em celulas que sofreram 
diversas divisóes celulares. Um maior encurtamento leva- 
ria a autodestruięao das celulas dos tumores. A atividade 
da telomerase e anormalmente alta nas celulas de tumores 
somaticos, sugerindo que a sua habilidade em estabilizar 
a extensao dos telómeros pode permitir a persistencia das 
celulas cancerigenas. Muitas celulas cancerigenas parecem 
capazes de divisóes ilimitadas, assim como as cepas imor- 
tais de culturas de celulas (ver Capitulo 12). Por diversos 
anos, pesquisadores tern estudado a inibięao da telomera¬ 
se como possivel terapia contra o cancer. Ate o momento, 
estudos sobre a inibięao da telomerase em camundongos 
com tumores tern evidenciado a morte das celulas canceri¬ 
genas; eventualmente as celulas foram capazes de restaurar 
o comprimento dos telómeros por vias alternativas. Essa e 
uma area ativa de pesquisa que talvez conduza a descober- 
ta de tratamentos uteis contra o cancer. 

Ate aqui neste capitulo, aprendemos sobre a estrutu- 
ra e a replicaęao da molecula de DNA. Na próxima seęao, 
vamos voltar algumas etapas e examinar como o DNA e 
empacotado nos cromossomos, as estruturas portadoras 
da informaęao genetica. 


REVISAO DO CONCEITO 16.2 


1 . 

2 . 

3. 

4. 


Que papel o pareamento de bases complementares desem- 
penha na replicaęao do DNA? 


Identifique as duas principais funęóes da DNA-pol III na repli¬ 
caęao do DNA. 


Qual e a relaęao entre a replicaęao do 
DNA e a fasę S do ciclo celular? Ver Figura 12.6. 


_ Se a DNA-pol I de uma celula nao fosse funcional, 

como isso afetaria a sfntese da fita-lfder ? No quadro Visao 
geral da Figura 16.17, indique onde a DNA-pol I funciona- 
ria normalmente na fita-lfder. 


E SE...? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 16.3 

Um cromossomo consiste em uma molecula 
de DNA empacotada com proteinas 

O principal componente do genoma da maioria das bacte- 
rias e uma molecula de DNA dupla-fita circular associada 
a uma peąuena ąuantidade de proteinas. Apesar de nos re- 
ferirmos a essa estrutura como o cromossomo bacteriano, 
ela e bastante diferente de um cromossomo eucariótico, 
composto por uma molecula de DNA linear associada a 


uma grandę ąuantidade de proteinas. Em E. coli , o DNA 
cromossómico e composto por cerca de 4,6 milhóes de pa- 
res de nucleotideos, representando cerca de 4.400 genes. 
Isto e, 100 vezes mais DNA do que normalmente obserya- 
do em virus tipicos, mas apenas um centesimo da ąuanti¬ 
dade de DNA observada em celulas somaticas eucarióti- 
cas. Mesmo assim, e uma grandę ąuantidade de DNA que 
precisa ser armazenada em local bastante peąueno. 

Se desenrolado, o DNA de uma celula de E. coli teria 
cerca de 1 mm de comprimento, 500 vezes maior do que a 
celula. No interior da bacteria, entretanto, devido a aęao 


▼ Figura 16.22 

o empacotamento da cromatina em um cromossomo eucariótico 



Esta serie de diagramas e micrografias eletrónicas de transmissao demonstra o 
modelo atual dos niveis de empacotamento progressivo do DNA. A ilustraęao 
inicia com uma unica molecula de DNA e continua ate um cromossomo em me- 
tafase, grandę o suficiente para ser yisualizado em microscópio óptico. 


N 

(lOnm 


DNA, a dupla-helice 

Mostramos aqui o modelo de fitas do 
DNA, em que cada fita representa uma 
das cadeias principais aęucar-fosfato. 
Lembre-se de que os grupos fosfato ao 
longo da cadeia principal contribuem para 
a carga negativa ao longo da face externa 
de cada fita. A MET mostra moleculas de 
DNA “nu” (nao ligado a proteinas); a du¬ 
pla-helice por si só tern 2 nm de diametro. 

Histonas 

Proteinas chamadas histonas sao respon- 
saveis pelo primeiro nivel de empacota¬ 
mento do DNA em cromatina. Apesar de 
cada histona ser peąuena - com cerca de 
100 aminoacidos -, a massa total de histo¬ 
nas na cromatina e ąuase igual a massa de 
DNA. Mais de 20% dos aminoacidos das 
histonas apresentam carga positiva (lisi- 
na ou arginina) e se ligam fortemente ao 
DNA com carga negatiya. 


Quatro tipos de histonas sao mais 
comuns na cromatina: H2A, H2B, H3 
e H4. As histonas sao bastante simila- 
res entre os eucariotos; por exemplo, 
todos os aminoacidos, exceto dois, na 
histona H4 de bovinos sao identicos aos 
aminoacidos da histona H4 de eryilhas. 
A conseryaęao aparente dos genes das 
histonas durante a evoluęao provavel- 
mente e um reflexo do seu papel central 
na organizaęao do DNA nas celulas. 

Os ąuatro tipos principais de his¬ 
tonas sao fundamentais para o próximo 
nivel de empacotamento do DNA. (Um 
ąuinto tipo de histona, chamado HI, 
esta envolvido em um nivel posterior de 
empacotamento.) 

Nudeossomos, ou "colar de 
contas" (fibra de 10 nm) 

Em micrografias eletrónicas, a croma¬ 
tina desenrolada apresenta diametro de 


10 nm (a fibra de 10 nm). Esta cromatina 
lembra a aparencia de um colar de contas 
(ver a MET). Cada “conta” e um nucleos- 
somo, a unidade basica do empacota¬ 
mento do DNA; a poręao de DNA entre 
as contas e chamada de DNA espaęador. 

Um nucleossomo consiste em DNA 
enrolado duas vezes ao redor de um 
nucleo de proteinas composto por oito 
histonas, duas moleculas de cada um 
dos ąuatro tipos principais de histonas 
(H2A, H2B, H3 e H4). A poręao amino 
(N-terminal) de cada histona (a cauda 
da histona) se projeta do nucleossomo. 

No ciclo celular, as histonas se dis- 
sociam do DNA apenas brevemente du¬ 
rante a sua replicaęao. Geralmente, elas 
tambem o fazem durante a transcrięao, 
outro processo que reąuer o acesso ao 
DNA pelo processo molecular da celula. 
Os nudeossomos e, em particular, suas 
caudas de histonas, estao envolvidos na 
regulaęao da expressao genica. 
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de algumas proteinas, o cromossomo enrola-se e “superen- 
rola-se”, empacotando-se densamente de forma a ocupar 
apenas parte da celula. Diferente do nucleo de uma celula 
eucariótica, essa regiao densa em que o DNA esta locali- 
zado na bacteria, chamada de nucleoide, nao e delimitada 
por membrana (ver Figura 6.5). 

Cada cromossomo eucariótico contem uma unica du- 
pla-helice de DNA linear com em media 1,5 X 10 8 pares de 
nucleotideos. Essa e uma enorme ąuantidade de DNA em 
relaęao a extensao do cromossomo condensado. Se fosse 
completamente espichada, uma molecula de DNA alcan- 


ęaria 4 cm de comprimento, milhares de vezes o diametro 
do nucleo da celula - e isso sem considerar os demais 45 
cromossomos humanos! 

No interior da celula, o DNA eucariótico combina-se 
de modo preciso com uma grandę ąuantidade de proteinas. 
De maneira conjunta, esse complexo de DNA e proteinas, 
chamado de cromatina, cabe no nucleo por meio de um 
elaborado sistema com diversos niveis de empacotamento. 
Nosso conhecimento atual sobre os sucessivos niveis de 
empacotamento do DNA e resumido na Figura 16.22. Es- 
tude essa figura com atenęao antes de prosseguir a leitura. 




(1.400 nm) 


Fibras de 30 nm 

O próximo mvel de empacotamento e 
o resultado de interaęóes entre as cau- 
das das histonas de um nucleossomo e 
o DNA espaęador e os nucleossomos 
adjacentes. Uma ąuinta histona, HI, 
esta envolvida com esse nivel de empa¬ 
cotamento. Devido a essas interaęóes, 
a fibra de 10 nm se enrola, ou enovela, 
formando uma fibra de cromatina com 
30 nm de espessura, a fibra de 30 nm. 
Apesar de a fibra de 30 nm ser prevalen- 
te no nucleo em interfase, o arranjo dos 


nucleossomos neste nivel de empacota¬ 
mento da cromatina ainda e uma ques- 
tao em aberto. 

Dommios em alęa (fibra de 300 nm) 

A fibra de 30 nm, por sua vez, forma al- 
ęas chamadas de dommio em alęa , liga- 
das ao cerne (suporte) do cromossomo, 
uma estrutura composta por proteinas, 
formando uma fibra de 300 nm. O cer¬ 
ne do cromossomo e rico em um tipo de 
topoisomerase, e moleculas HI tambem 
parecem estar presentes. 


Cromossomo metafasico 

No cromossomo mitótico, os dommios 
em alęa se enrolaram e enovelaram de 
maneira ainda nao totalmente compreen- 
dida, compactando ainda mais toda a cro¬ 
matina, gerando o cromossomo metafa¬ 
sico caracteristico (tambem mostrado na 
micrografia acima). A espessura de uma 
cromatide e de 700 nm. Genes especificos 
sempre estao localizados nos mesmos lu- 
gares nos cromossomos metafasicos, in- 
dicando que as etapas de empacotamento 
sao altamente especificas e precisas. 
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A cromatina passa por mudanęas notaveis no seu 
grau de empacotamento durante o curso do ciclo celular 
(ver Figura 12.7). Em celulas em interfase, fhcadas para mi- 
croscopia óptica, a cromatina geralmente aparece como 
massa difusa no nucleo, o que sugere urna cromatina es- 
tendida. A medida que a celula se prepara para a mitose, a 
sua cromatina se enrola e enovela (se condensa), formando 
um numero caracteristico de pequenos e espessos cromos- 
somos metafasicos, distinguiveis uns dos outros no mi- 
croscópio óptico (Figura 16.23a). 

Em geral, a cromatina em interfase e menos conden- 
sada que a cromatina nos cromossomos mitóticos, mas 
apresenta diversos niveis de empacotamento tambem vis- 
tos na mitose. Parte da cromatina que compóe um cro- 
mossomo parece estar presente em forma de urna fibra de 
10 nm, mas boa parte da cromatina e compactada em urna 
fibra de 30 nm, que em algumas regióes continua o empa¬ 
cotamento em dominios em alęa. Nas etapas iniciais do 
estudo do DNA, os biólogos presumiram que a cromatina 
em interfase corresponde a urna massa nao estruturada 
no nucleo, como urna poręao de macarrao, mas isso nao 
acontece. Embora os cromossomos na interfase nao apre- 
sentem urna estruturaęao óbvia, seus dominios em alęa 
parecem estar ligados a lamina nuclear, na face interna 
do envelope nuclear, e talvez tambem as fibras da matriz 
nuclear. Essas ligaęóes podem ajudar a organizar regióes 
da cromatina com genes ativos. A cromatina de cada cro- 
mossomo ocupa areas restritas do nucleo em interfase, e 
as fibras de cromatina de cromossomos diferentes nao se 
misturam (Figura 16.23b). 

Mesmo durante a interfase, os centrómeros e telóme- 
ros dos cromossomos, assim como outras regióes cromos- 
sómicas em algumas celulas, estao presentes em um estado 
altamente condensado, a exemplo do que se observa nos 
cromossomos em metafase. Esse tipo de cromatina em 
interfase, visivel como aglomerados irregulares ao micros- 
cópio óptico, e chamada de heterocromatina, para distin- 
gui-la da eucromatina (a “cromatina verdadeira”), menos 
compactada e mais dispersa. Em funęao da sua compac- 
taęao, o DNA presente na heterocromatina e inacessivel a 
maquinaria da celula responsavel pela transcrięao da in¬ 
formaęao genetica codificada pelo DNA, etapa essencial 
da expressao genica. Em contrapartida, o empacotamento 
mais solto da eucromatina torna o DNA acessivel a essa 
maquinaria, e os genes presentes na eucromatina podem 
ser transcritos. O cromossomo e urna estrutura dinamica 
que pode ser condensada, relaxada, modificada e remo- 
delada de acordo com a necessidade dos varios processos 
celulares, incluindo mitose, meiose e expressao genica. 
Modificaęóes quimicas das histonas afetam o estado da 
cromatina e tambem exercem multiplos efeitos na ativida- 
de genica, como vamos ver no Capitulo 18. 

Neste capitulo, aprendemos como as moleculas de 
DNA estao organizadas nos cromossomos e como a repli- 
caęao do DNA fornece cópias dos genes que os pais pas- 
sam para a prole. No entanto, nao e suficiente que genes 
sejam copiados e transmitidos; a informaęao que eles car- 
regam precisa ser utilizada pela celula. Em outras palavras, 
os genes precisam ser “expressados”. No próximo capitulo, 



* 

a /C 


(a) Estes cromossomos em 
metafase foram "coloridos" 
de modo que os pares 
homólogos tivessem a 
mesma cor. A imagem acima 
mostra os cromossomos 
dispersos; a imagem a direita 
mostra os cromossomos 
organizados em um cariótipo. 
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(b) A capacidade de distinguir visualmente os cromossomos permite 
observar como os cromossomos estao organizados no nucleo em 
interfase. Cada cromossomo parece ocupar um território especifico 
durante a interfase. Em geral, as duas cópias dos cromossomos 
homólogos nao se localizam na mesma regiao. 

▲ Figura 16.23 "Colorindo" cromossomos. Pesquisadores 
podem tratar ("colorir") os cromossomos humanos com diferentes 
marcadores moleculares que conferem diferentes cores a cada par 
de cromossomos. 

Se uma celula humana for mantida em me¬ 
tafase I da meiose e esta tecnica foraplicada, o que sera observado? 
Como esta imagem seria diferente do que se observa na metafase 
da mitose? Revise as Fig u ras 13.8 e 12 . 7 . 


vamos examinar como a celula expressa a informaęao ge¬ 
netica codificada pelo DNA. 


REVISAO DO CONCEITO 16.3 

1. Descreva a estrutura de um nucleossomo - a unidade basica 
do empacotamento do DNA nas celulas eucarióticas. 

2. Quais sao as duas propriedades que distinguem a heterocro¬ 
matina da eucromatina? 

3 UMMMiUMU Os cromossomos em interfase parecem 
estar ligados a lamina nuclear e talvez a matriz nuclear. 
Descreva essas duas estruturas. Ver a Figura 6.9 e o texto 
relacionado. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 16.1 

0 DNA e o materiał genetico (p. 313-318) 

• Experimentos com bacterias e fagos forneceram as primeiras evi- 
dencias contundentes de que o materiał genetico e o DNA. 

• Watson e Crick deduziram que o DNA e uma dupla-helice e 
construiram um modelo estrutural. Duas cadeias aęucar-fosfato 
antiparalelas se enrolam na face externa da molecula; as bases 
nitrogenadas se projetam para o seu interior, onde estao pareadas 
por meio de ligaęóes de hidrogenio em pares especificos, A com 
T, G com C. 



Bases nitrogenadas 


Cadeia principal 


Ligaęao de hidrogenio 


] Qual e o significado da afirmaęao "as duas cadeias de DNA na dupla- 
-helice sao antiparalelas"? Como seria a extremidade de uma dupla-heli¬ 
ce se as cadeias fossem paralelas? 


CONCEITO 16.2 

Diversas protemas atuam juntas na replicaęao e no 
reparo do DNA (p. 318-327) 

• O experimento de Meselson-Stahl mostrou que a replicaęao do 
DNA e semiconservativa: a molecula parental se desenrola, e cada 
fita serve de molde para a sintese de uma nova fita de acordo com 
as regras de pareamento de bases. 

• A replicaęao do DNA em uma forąuilha de replicaęao esta resu- 
mida abaixo: 



Origem de 
replicaęao 

A fita descontinua e sintetizada 
em pequenos fragmentos de 
Okazaki, conectados mais tarde 


Primases 
curtos segmentos de 

oligonucleotideos 
iniciadores de RNA 


DNA-pol III sintetiza a 
fita-lider continuamente 


A DNA-pol I substitui os oligonucleotideos 
de RNA por nucleotideos de DNA 


• As enzimas DNA-polimerases revisam o DNA novo, substituindo 
os nucleotideos incorretos. No reparo de malpareamento, enzi¬ 
mas corrigem os erros que ainda persistirem. O reparo por excisao 
de nucleotideos e um processo no qual nucleases clivam e outras 
enzimas substituem poręóes danificadas do DNA. 

• As extremidades do DNA dos cromossomos dos eucariotos se tor- 
nam mais curtas a cada ciclo de replicaęao. A presenęa de telóme- 
ros, sequencias repetitivas nas extremidades das moleculas lineares 
de DNA, posterga a erosao dos genes. A telomerase catalisa o alon- 
gamento dos telómeros nas celulas germinativas. 

] Compare a replicaęao do DNA na cadeia continua e na cadeia des¬ 
continua, incluindo as semelhanęas e as diferenęas. 


CONCEITO 16.3 

Um cromossomo consiste em uma molecula de DNA 
empacotada com protemas (p. 328-330) 

• O cromossomo da maior parte das especies de bacterias e uma 
molecula de DNA circular com algumas protemas associadas, for- 
mando o nucleoide. A cromatina dos cromossomos eucarióticos 
e formada principalmente por DNA, histonas, e outras protei- 
nas. As histonas se ligam umas as outras e ao DNA para formar 
o nucleossomo, a unidade basica do empacotamento do DNA. 
As caudas das histonas se projetam de cada nucleossomo. Niveis 
adicionais de empacotamento levam a uma forma mais condensada 
da cromatina, observada nos cromossomos metafasicos. Os cro¬ 
mossomos ocupam areas restritas do nucleo em interfase. Nas ce¬ 
lulas em interfase, a maior parte da cromatina esta menos compac- 
tada (eucromatina), mas algumas regióes permanecem altamente 
condensadas (heterocromatina). A eucromatina, e nao a hetero- 
cromatina, esta acessivel para o processo de transcrięao de genes. 

] Descreva os niveis de empacotamento da cromatina que voce espera 
observar no nucleo em interfase. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. No seu trabalho com bacterias causadoras da pneumonia e com 
camundongos, Griffith descobriu que: 

a. o envelope proteico das celulas patogenicas era capaz de 
transformar as celulas nao patogenicas. 

b. as celulas patogenicas mortas por calor causavam pneumonia. 

c. alguma substancia das celulas patogenicas era transferida 
para as celulas nao patogenicas, tornando-as patogenicas. 

d. o envelope de polissacarideo da bacteria causa pneumonia. 

2. Qual e o fundamento para a diferenęa na forma como as fitas 
lider e retardada sao sintetizadas? 

a. As origens de replicaęao ocorrem apenas nas extremidades 5'. 

b. As helicases e as protemas de ligaęao ao DNA fita simples 
atuam apenas na extremidade 5'. 

c. A DNA-polimerase pode adicionar nucleotideos apenas na 
extremidade 3' de uma cadeia preexistente. 

d. A DNA-ligase atua apenas no sentido 3' —» 5'. 

3. Analisando os numeros de pares de bases distintos em uma 
amostra de DNA, qual resultado e consistente com as regras de 
pareamento de bases? 

a. A = G 

b. A + G = C + T 

c. A + T = G + C 

d. A = C 

4. O alongamento da fita-lider durante a sintese de DNA 

a. ocorre no sentido contrario ao da forquilha de replicaęao. 

b. ocorre no sentido 3' —> 5'. 

c. nao requer uma fita-molde. 

d. depende da aęao da DNA-polimerase. 

5. Em um nucleossomo, o DNA esta enrolado em torno de: 

a. histonas. 

b. ribossomos. 

c. moleculas de polimerase. 

d. um dimero de timina. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. Celulas de E. coli cultivadas em meio 15 N sao transferidas para um 
meio 14 N e entao cultivadas por mais duas geraęóes (dois ciclos de 
replicaęao). O DNA extraido dessas celulas e centrifugado. Qual a 
distribuięao de densidade esperada neste experimento? 
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a. Uma banda de alta densidade e uma banda de baixa densi- 
dade. 

b. Uma banda de densidade intermediaria. 

c. Uma banda de alta densidade e uma banda de intensidade 
intermediaria. 

d. Uma banda de baixa densidade e uma banda de intensidade 
intermediaria. 

7. Uma bioąuimica isola, purifica e mistura em um tubo de en- 
saio um conjunto de moleculas necessarias para a replicaęao do 
DNA. Quando ela adiciona DNA a mistura, a replicaęao ocorre, 
mas cada molecula de DNA e composta por uma fita normal, 
pareada com numerosos segmentos de DNA com centenas de 
nucleotideos de extensao. O que ela provavelmente esąueceu de 
adicionar a mistura? 

a. DNA-polimerase 

b. DNA-ligase 

c. Fragmentos de Okazaki 

d. Primase 

8. A perda espontanea de grupos amino da adenina no DNA resul- 
ta em hipoxantina, uma base rara, em posięao complementar a 
timina na cadeia de DNA. Qual combinaęao de moleculas pode 
reparar este dano? 

a. Nuclease, DNA-polimerase, DNA-ligase. 

b. Telomerase, primase, DNA-polimerase. 

c. Telomerase, helicase, proteina de ligaęao a fita simples. 

d. DNA-ligase, proteinas da forąuilha de replicaęao, adenila- 
to-ciclase. 

9 Embora as proteinas de ligaęao aos 

cromossomos de E. coli nao sejam histonas, que caracteristicas 
voce esperaria que essas proteinas tivessem em comum com as 
histonas, em decorrencia da sua capacidade de se ligar ao DNA 
(ver Figura 5.14)? 

NIVEL 3: SINTESE / AVALIAęAO 

10. CONEXAO EVOLUTIVA 

Algumas bacterias respondem ao estresse ambiental com au- 
mento da taxa de ocorrencia de mutaęóes durante a divisao ce- 
lular. Como isso pode ocorrer? Pode existir alguma vantagem 
evolutiva nesta habilidade? Explique. 

11. PESQUISA CIENTIFICA 



DESENHE 


A construęao de um modelo pode ser uma par¬ 
te importante no processo cientifico. A ilustraęao acima e um 
modelo gerado por computador para o complexo de replicaęao 


do DNA. As fitas de DNA parental e as fitas recem-sintetizadas 
estao representadas em cores distintas, assim como cada uma 
das seguintes proteinas: DNA-pol III, o grampo deslizante e a 
proteina de ligaęao a fita simples. Utilize o que voce aprendeu 
neste capitulo para tornar esse modelo mais compreensivel com 
a adięao de legendas para identificar cada uma das fitas de DNA 
e cada proteina. Desenhe tambem o sentido em que a replicaęao 
do DNA esta ocorrendo. 

12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

A continuidade da vida se baseia na hereditariedade de informa- 
ęóes contidas no DNA, e estrutura e funęao estao correlaciona- 
dos em todos os niveis de organizaęao biológica. Em um ensaio 
sucinto (100-150 palavras), descreva como a estrutura do DNA 
esta relacionada com a sua funęao de base molecular da heredi¬ 
tariedade. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 



A imagem mostra uma cadeia de DNA interagindo com um mo¬ 
delo gerado por computador da proteina TAL, membro de uma 
familia de proteinas presentes apenas na bacteria Xanthomonas. 
A bacteria utiliza proteinas como esta para localizar sequencias 
especificas de genes nas celulas dos organismos que ela infecta, 
como tomate, arroz e frutas citricas. Pesquisadores estao bastan- 
te empolgados para trabalhar com essa “familia” de proteinas. 
Seu objetivo e gerar versóes modificadas da proteina, capazes de 
identificar sequencias especificas de genes. Essas proteinas entao 
poderiam ser utilizadas na metodologia denominada terapia ge- 
nica, para “consertar” genes mutados em individuos com doen- 
ęas geneticas. Considerando o que voce sabe sobre a estrutura do 
DNA, assim como a imagem acima, discuta como a estrutura da 
proteina TAL esta relacionada com a sua funęao. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 








; 






yw 


Expressao Genica: 


Do Gene a Proteina 






CONCEITOS-CHAVE 

17.1 

Os genes especificam pro- 
teinas por meio da transcri- 
ęao e da traduęao 

17.2 

A transcrięao e a sintese de 
RNA controlada pelo DNA: 
uma vi'sao mais detalhada 

17.3 

As celulas eucarióticas mo- 
dificam o RNA após a trans¬ 
crięao 

17.4 

A traduęao e a sintese de 
polipeptideos controlada 
pelo RNA: uma visao mais 
detalhada 

17.5 

Mutaęóes de um ou poucos 
nucleotideos podem afetar 
a estrutura e a funęao da 
proteina 



▲ Figura 17.1 Como um só gene defeituoso resulta na 
impressionante aparencia de um cervo albino? 


0 fluxo de informaęao genetica 

E m 2006, um jovem cervo albino avistado brincando com diversos cervos 
marrons nas montanhas ao leste da Alemanha provocou urna comoęao 
publica (Figura 17.1). Urna organizaęao local de caęa declarou que o cervo 
albino sofria de um “disturbio genetico” e deveria ser abatido. Alguns acharam 
que o cervo deveria ser impedido de cruzar com outro cervo para proteger 
o reservatório genetico da populaęao. Outros eram favoraveis a transferencia 
do cervo a urna reserva natural, pois estavam preocupados que ele pudesse se 
tornar alvo facil dos predadores se deixado solto na mata. Um astro do rock 
alemao chegou a organizar um concerto beneficente para angariar fundos para 
a transferencia. O que levou ao fenótipo notavel desse cervo, motivo de debate 
tao intenso? 

Aprendemos no Capitulo 14 que as caracteristicas hereditarias sao de- 
terminadas por genes e que o albinismo e causado por um alelo recessivo do 
gene responsavel pela pigmentaęao. A informaęao contida em um gene esta na 
forma de sequencias especificas de nucleotideos ao longo da cadeia de DNA, 
o materiał genetico. Mas como essa informaęao determina urna caracteristica 
de um organismo? Em outras palavras, o que um gene diz na verdade? E como 
essa mensagem e traduzida pelas celulas em caracteristicas especificas, como 
cabelo castanho, sangue do tipo A e, no caso do cervo albino, a completa falta 
de pigmentos? O cervo albino possui urna versao defeituosa de urna proteina 
essencial, necessaria a sintese de pigmentos. Essa proteina e defeituosa, pois o 
gene que a codifica contem urna informaęao incorreta. 

Esse exemplo ilustra o ponto principal deste capitulo: o DNA herdado por 
um organismo e responsavel por caracteristicas especificas, pois determina a 
sintese de proteinas e de moleculas de RNA envolvidas na sintese proteica. Em 

◄ Um guaxinim albino. 
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outras palavras, as protemas sao o vinculo entre o genótipo 
e o fenótipo. A expressao genica e o processo pelo qual o 
DNA coordena a smtese de protemas (ou em alguns casos, 
apenas de RNA). A expressao de genes que codificam pro¬ 
temas inclui duas etapas: transcrięao e traduęao. Este capi- 
tulo descreve o fluxo de informaęao do gene ate a proteina 
e explica como mutaęoes geneticas afetam os organismos 
por meio de suas protemas. A compreensao dos processos 
de expressao genica, que sao semelhantes nos tres domi- 
nios da vida, nos permitira retomar o conceito de gene, 
com mais detalhes, ao finał deste capitulo. 

CONCEITO 17.1 

Os genes especificam protemas por meio da 
transcrięao e da traduęao 

Antes de detalharmos como os genes controlam a sinte- 
se proteica, vamos retroceder algumas etapas e examinar 
como as relaęóes fundamentais entre genes e protemas fo- 
ram descobertas. 

Evidencias obtidas a partir do estudo de 
defeitos metabólicos 

Em 1902, o medico britanico Archibald Garrod foi o pri- 
meiro a sugerir que os genes controlam o fenótipo por 
meio de enzimas que catalisam reaęóes quimicas especifi- 
cas no interior das celulas. Garrod postulou que os sinto- 
mas das doenęas hereditarias refletiam a incapacidade de 
urna pessoa em produzir determinada enzima. Ele poste- 
riormente se referiu a essas doenęas como “erros inatos do 
metabolismo”. Garrod utilizou como exemplo a condięao 
hereditaria chamada alcaptonuria. Nesse disturbio, a urina 
se torna pręta por conter alcaptona, que escurece quando 
exposta ao ar. Garrod argumentou que a maioria das pes- 
soas possui urna enzima capaz de metabolizar a alcaptona, 
ao passo que pessoas com alcaptonuria herdam a incapaci¬ 
dade de produzir essa enzima. 

Garrod pode ter sido a primeira pessoa a reconhecer 
que os principios da hereditariedade de Mendel se aplica- 
vam aos seres humanos, assim como as ervilhas. As desco¬ 
bertas de Garrod estavam muito a frente do seu tempo, mas 
pesquisas realizadas algumas decadas depois corroboraram 
a sua hipótese de que os genes controlam a produęao de 
enzimas especificas, principio mais tarde chamado hipóte¬ 
se de um gene - urna enzima . Os bioquimicos acumularam 
muitas evidencias de que as celulas sintetizam e degradam 
a maioria das moleculas organicas por meio de rotas me- 
tabólicas, em que cada reaęao quimica da rota e catalisada 
por urna enzima especifica (ver Conceito 8.1). Essas rotas 
metabólicas conduzem a smtese, por exemplo, dos pigmen- 
tos que conferem a pelagem marrom aos cervos, como mos- 
trado na Figura 17.1, ou a cor dos olhos as moscas-das-fru- 
tas (. Drosophila) (ver Figura 15.3). Na decada de 1930, o 
bioquimico e geneticista George Beadle e seu colaborador 
frances Boris Ephrussi levantaram a hipótese de que, em 
Drosophila , cada urna das varias mutaęoes que afetam a cor 


dos olhos bloqueia a smtese de pigmentos em urna etapa es¬ 
pecifica, impedindo a produęao da enzima que catalisa essa 
etapa. No entanto, nem as reaęóes quimicas nem as enzimas 
que as catalisam eram conhecidas naquele momento. 

Mutantes nutricionais de Neurospora: 
pesquisa cientifica 

Um grandę avanęo na demonstraęao da relaęao entre genes 
e enzimas aconteceu alguns anos mais tarde, na Universi- 
dade de Stanford, quando Beadle e Edward Tatum comeęa- 
ram a trabalhar com o bolor do pao, Neurospora crassa. Eles 
“bombardearam” Neurospora com raios X, pratica que, des- 
de a decada de 1920, mostrou potencial para induzir altera- 
ęóes geneticas, e depois procuraram entre os sobreviventes 
por mutantes que diferissem nas necessidades nutricionais 
em relaęao aos fungos do tipo selvagem. O tipo selvagem de 
Neurospora possui poucas necessidades nutricionais. Ele e 
capaz de sobreviver em laboratório em um meio de cultura 
de agar misturado a poucos sais inorganicos, a glicose e a 
yitamina biotina. Neste meio minimo, as celulas do fungo 
utilizam suas rotas metabólicas para produzirem todas as 
outras moleculas de que necessitam. Beadle e Tatum iden- 
tificaram mutantes incapazes de sobreviver em meio mini¬ 
mo, aparentemente por serem incapazes de sintetizar algu¬ 
mas moleculas essenciais a partir de ingredientes minimos. 
Para garantir a sobrevivencia desses mutantes nutricionais, 
Beadle e Tatum forneceram-lhes um meio completo de 
crescimento, composto por um meio minimo suplementa- 
do com todos os 20 aminoacidos e alguns outros nutrientes. 
O meio completo de crescimento foi capaz de manter todos 
os mutantes incapazes de sintetizar algum dos suplementos. 

Para caracterizar os defeitos metabólicos em cada 
mutante nutricional, Beadle e Tatum coletaram amostras 
dos mutantes cultivados em meio completo e as distribui- 
ram em um conjunto de diferentes placas de cultura. Cada 
płaca de cultura continha o meio minimo e um unico nu- 
triente adicional. O suplemento especifico que permitis- 
se o crescimento seria o indicativo do defeito metabólico. 
Por exemplo, se o unico meio de cultura que permitisse o 
crescimento do mutante fosse o meio suplementado com o 
aminoacido arginina, os pesquisadores poderiam concluir 
que o mutante apresenta um defeito na rota bioquimica que 
as celulas tipo selvagem utilizam para sintetizar arginina. 

De fato, esses mutantes dependentes de arginina foram 
isolados e estudados por dois colaboradores de Beadle e 
Tatum, Adrian Srb e Norman Horowitz, que queriam inves- 
tigar a rota bioquimica de smtese de arginina em Neurospora 
(Figura 17.2). Srb e Horowitz detalharam cada defeito me¬ 
tabólico, utilizando testes adicionais para distinguir entre 
tres classes de mutantes dependentes de arginina. Mutantes 
de cada classe requerem um conjunto diferente de compos- 
tos ao longo da rota de smtese da arginina, composta por 
tres etapas. Esses resultados, e os resultados de varios expe- 
rimentos semelhantes conduzidos por Beadle e Tatum, su- 
geriam que cada urna das classes deveria estar bloqueada em 
urna etapa diferente da rota, pois os mutantes de cada urna 
das classes nao apresentavam a enzima que catalisa a etapa 
bloqueada. 
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T Figura 17.2 


Pesquisa 


Genes individuais especificam as enzimas que atuam em rotas bioqufmicas? 

Experimento Trabalhando com o fungo Neurospora crassa, Adrian Srb e Norman Horowitz, na Uni- 
versidade de Stanford, utilizaram a metodologia de George Beadle e Edward Tatum para isolar mu- 
tantes que precisavam de arginina no meio de crescimento. Os pesquisadores mostraram que esses 
mutantes podiam ser classificados em tres grupos, cada urn com defeito em genes diferentes. A partir 
de estudos realizados em celulas hepaticas de mamfferos, eles suspeitaram de que a rota metabólica 
de biossfntese da arginina envolvia urn nutriente precursor e as moleculas intermediarias ornitina e 
citrulina, conforme mostrado no diagrama a direita. 

Seu experimento mais famoso, mostrado aqui, testou tanto a hipótese um gene-uma enzima quanto 
a suposięao da rota de sfntese da arginina. Neste experimento, eles cultivaram as tres classes de mu¬ 
tantes sob quatro condięóes diferentes, mostradas na seęao Resultados, a seguir. Eles indufram o meio 
minimo (MM) como controle, pois sabiam que as celulas tipo selvagem podiam crescer em MM, mas 
nao as celulas mutantes. (Ver tubos de ensaio, abaixo.) 


Precursor 



Citrulina 


Enzima C 


Arginina 


Crescimento — 
celular: celulas 
tipo selvagem 
crescendo e 
se dividindo 


-Ausencia de 

crescimento: 
celulas mutantes 
incapazes de 
crescer e se dividir 


Controle: meio minimo 


Resultados Conforme mostrado na tabela 
ao lado, a cepa tipo selvagem foi capaz de 
crescer em todas as condięóes experimentais, 
necessitando apenas do meio minimo. As tres 
classes de mutantes apresentaram conjuntos 
distintos de condięóes para o seu crescimen¬ 
to. Por exemplo, os mutantes da classe II nao 
foram capazes de crescer quando apenas orni¬ 
tina foi adicionada, mas cresceram quando ci¬ 
trulina ou arginina foram adicionadas ao meio. 


Conclusao A partir das necessidades nutri- 
cionais para o crescimento dos mutantes, Srb 
e Horowitz deduziram que cada classe de mu¬ 
tantes era incapaz de realizar urna etapa na rota 
de sfntese da arginina, provavelmente por nao 
apresentarem a enzima necessaria, conforme 
mostrado na tabela ao lado. Como cada um 
dos mutantes apresentava alteraęao em um 
unico gene, eles conclufram que cada gene mu- 
tado normalmente controla a produęao de urna 
enzima. Esses resultados corroboraram a hipó¬ 
tese um gene-uma enzima, proposta por Beadle 
e Tatum, e tambem confirmam a existencia da 
rota de sfntese da arginina em Neurospora, as- 
sim como previamente descrito para as celulas 
hepaticas de mamfferos. (Observe, na Tabela de 
Resultados, que um mutante e capaz de crescer 
apenas quando suplementado com um com- 
posto produzido após a etapa deficiente, pois a 
suplementaęao compensa essa etapa.) 

Fonte: A. M. Srb e N. H. Horowitz, The ornithine cyde in 
Neurospora and its genetic control, Journal ofBiological 
Chemistry 154: 129-139 (1944). 


Tabela de Resultados 


Classes de Neurospora crassa 


Tipo selvagem 


Mutantes classe I 


Mutantes classe II 


Mutantes classe III 


Meio 

minimo 

(MM) 

(controle) 


R 


MM + 
ornitina 


ii* 


MM + 
citrulina 


i«* 


0 


MM + 

arginina 

(controle) 


0 


0 


' 


Resumo Pode crescer 
dos com ou sem 

resultados suplementos 


Pode cescer com Pode crescer apenas Requer arginina 

ornitina, citrulina com citrulina para crescer 

ou arginina ou arginina 


Gene 

(codifica 
urna enzima) 

Tipo selvagem 

Mutantes classe I 

(mutaęao no 
gene A) 

Mutantes classe II 

(mutaęao no 
gene B) 

Mutantes classe III 

(mutaęao no 
gene 0 


Precursor 

■ 

Precursor 

Precursor 

■ 

Precursor 

■ 

Gene A - 

Enzima A 

Ornitina 

i 

Enzima A | 

Enzima A 


o i 

Ornitina 

i 

\ 

Ornitina 

\ 

Ornitina 

i 

Gene B - 

_► Enzima B 

| Enzima B 

Citrulina 

i 

| Enzima B 


\ 

Citrulina 

i 

\ 

Citrulina 

i 

\ 

Citrulina 

Gene C- 

-► Enzima C 

| Enzima C | 

j Enzima C | 

Arginina 


i 

Arginina 

\ 

Arginina 

\ 

Arginina 


] Suponha que o experimento tenha mostrado que os mutantes Classe I pudes- 
sem crescer apenas em MM suplementado com ornitina ou arginina e que os mutantes 
Classe II pudessem crescer em MM suplementado com citrulina, ornitina ou arginina. Que 
conclusóes os pesquisadores teriam tirado desses resultados, em relaęao a rota metabólica 
e os defeitos geneticos nos mutantes da Classe I e II? 
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Como cada mutante era deficiente em um unico gene, 
Breadle e Tatum perceberam que, considerados em conjun- 
to, esses resultados forneciam fortes evidencias para a hipó- 
tese que eles haviam postulado anteriormente. A hipótese 
de um gene-uma enzima, como eles previram, estabelece 
que a funęao de um gene e determinar a produęao de urna 
enzima especifica. Evidencias adicionais para essa hipótese 
foram obtidas com os experimentos que identificaram as 
enzimas especificas ausentes nos mutantes. Beadle e Tatum 
dividiram o Premio Nobel em 1958 pela sua “descoberta de 
que os genes atuam na regulaęao de eventos quimicos defi- 
nidos” (nas palavras do comite do Premio Nobel). 

Atualmente, sao conhecidos incontaveis exemplos 
de mutaęóes em genes que geram enzimas defeituosas, o 
que, por sua vez, leva a urna condięao identificada. O cer- 
vo albino da Figura 17.1 nao tern urna enzima chamada de 
tirosinase, essencial na rota metabólica que produz mela- 
nina, um pigmento escuro. A ausencia de melanina e res- 
ponsavel pela pelagem branca, assim como outros efeitos 
corporais. No cervo albino, o nariz, as orelhas e os cascos, 
assim como os olhos, sao cor-de-rosa, pois nao tern me¬ 
lanina para mascarar a coloraęao avermelhada dos vasos 
sanguineos que permeiam essas estruturas. 

Os produtos da expressao genica: 
uma historia em desenvolvimento 

A medida que os pesquisadores aprenderam mais acerca 
das proteinas, eles fizeram algumas correęóes na hipóte¬ 
se um gene-uma enzima . Em primeiro lugar, nem todas 
as proteinas sao enzimas. A queratina, proteina estrutu- 
ral dos pelos dos animais, e o hormónio insulina sao dois 
exemplos de proteinas nao enzimas. Como as proteinas 
nao enzimas sao ainda produtos genicos, os biólogos mo- 
leculares comeęaram a pensar em termos de um gene-uma 
proteina . No entanto, muitas proteinas sao compostas por 
duas ou mais cadeias polipeptidicas; e cada cadeia polipep- 
tidica e especificada pelo seu próprio gene. Por exemplo, 
a hemoglobina, a proteina transportadora de oxigenio nas 
hemacias dos vertebrados, e composta por dois tipos de 
polipeptideos e, portanto, dois genes codificam essa pro¬ 
teina (ver Figura 5.18). A hipótese de Beadle e Tatum foi 
entao retomada como a hipótese um gene-um polipeptideo. 
Contudo, mesmo essa descrięao nao e inteiramente cor- 
reta. Em primeiro lugar, muitos genes eucarióticos podem 
codificar um conjunto de polipeptideos relacionados por 
meio de um processo chamado de splicing alternativo , que 
retomaremos mais tarde neste capitulo. Em segundo lugar, 
alguns poucos genes codificam moleculas de RNA que de- 
sempenham importantes funęóes nas celulas, mesmo nun- 
ca traduzidas em proteinas. Por enquanto, daremos enfo- 
que aos genes que codificam polipeptideos. (Observe que 
e comum nos referirmos ao produto desses genes como 
proteinas, e nao do modo mais correto, como polipeptide¬ 
os - pratica que sera observada neste livro.) 

Principios basicos da transcrięao e da traduęao 

Os genes fornecem as instruęóes para a produęao de 
proteinas especificas. No entanto, um gene nao sinteti- 


za uma proteina diretamente. A conexao entre o DNA e 
a sintese de proteinas e o acido nucleico RNA. O RNA e 
quimicamente similar ao DNA, com a diferenęa de conter 
uma ribose, em vez de uma desoxirribose, como aęucar, e 
por possuir a base nitrogenada uracila, em vez da timina 
(ver Figura 5.24). Dessa forma, cada nucleotideo ao longo 
de uma fita de DNA apresenta A, G, C ou T como base, e 
cada nucleotideo ao longo de uma fita de RNA apresenta 
A, G, C ou U como base. A molecula de RNA geralmente e 
composta por uma fita simples. 

Costumamos descrever o fluxo de informaęao genica 
dos genes as proteinas em termos linguisticos, pois tanto 
os acidos nucleicos como as proteinas sao polimeros com 
sequencias especificas de monómeros que contem infor- 
maęóes, da mesma forma que sequencias especificas de 
letras contem as informaęóes em determinada lingua. No 
DNA ou RNA, os monómeros sao os quatro tipos de nu- 
cleotideos que diferem nas suas bases nitrogenadas. Os ge¬ 
nes geralmente sao compostos por centenas ou milhares 
de nucleotideos, onde cada gene apresenta uma sequen- 
cia especifica de nucleotideos. Cada polipeptideo de uma 
proteina tambem apresenta uma serie de monómeros ar- 
ranjados em ordem linear especifica (a sequencia prima- 
ria de uma proteina); mas os seus monómeros sao os ami¬ 
noacidos. Dessa forma, os acidos nucleicos e as proteinas 
contem informaęóes escritas em duas linguagens quimicas 
distintas. O caminho do DNA ate as proteinas exige duas 
etapas principais: transcrięao e traduęao. 

Transcrięao e a sintese de RNA utilizando informa¬ 
ęóes contidas no DNA. Ambos os acidos nucleicos utili- 
zam a mesma linguagem, e a informaęao e simplesmente 
transcrita, ou “copiada”, do DNA para o RNA. Assim como 
uma fita de DNA serve de molde para a sintese da nova 
fita complementar durante a replicaęao do DNA, ela tam¬ 
bem serve de molde para a formaęao de uma sequencia 
complementar de nucleotideos de RNA. Para um gene que 
codifica proteina, a molecula de RNA resultante equivale 
ao transcrito das instruęóes para a construęao da proteina 
contida no gene. Esse tipo de molecula de RNA e chamada 
de RNA mensageiro (RNAm), pois carrega a mensagem 
genetica do DNA ate a maquinaria de sintese proteica da 
celula. (Transcrięao e o termo geral para a sintese de qual- 
quer tipo de RNA a partir de um molde de DNA. Adiante 
neste capitulo, vamos aprender sobre os outros tipos de 
RNA produzidos pela transcrięao.) 

Traduęao e a sintese de um polipeptideo utilizando a 
informaęao contida no RNAm. Durante essa etapa, ocor- 
re uma mudanęa na linguagem: a celula precisa traduzir a 
sequencia de nucleotideos da molecula de RNAm em uma 
sequencia de aminoacidos do polipeptideo. Os locais de 
traduęao sao os ribossomos, complexos moleculares que 
facilitam a adięao ordenada de aminoacidos as cadeias po¬ 
lipeptidicas. 

A transcrięao e a traduęao ocorrem em todos os or- 
ganismos - naqueles que nao apresentam nucleo definido 
por uma membrana (bacterias e arqueias) e naqueles que 
tern nucleo definido por membrana (eucariotos). Como a 
maior parte dos estudos acerca de transcrięao e traduęao 
foi realizada em celulas de bacterias e eucariotos, elas sao 
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o principal foco deste capitulo. Apesar de nossa compreen- 
sao sobre esses processos em Archaea estar mais atrasada, 
sabemos que as celulas de arąueias compartilham algumas 
das caracteristicas de expressao genica de bacterias e ou- 
tras caracteristicas de eucariotos. 

Os mecanismos basicos de transcrięao e traduęao sao 
similares em bacterias e em eucariotos, mas ha urna dife- 
renęa importante no fluxo da informaęao genica no inte¬ 
rior das celulas. Como as bacterias nao tern nucleo, o seu 
DNA nao esta separado dos ribossomos e de outras estru- 
turas envolvidas na sintese de proteinas (Figura 17.3a). 
Como vamos ver mais adiante, essa ausencia de compar- 
timentalizaęao permite que a traduęao do RNAm come- 
ce enquanto a transcrięao ainda esta em progresso. Nas 
celulas eucarióticas, ao contrario, o envelope nuclear se- 
para a transcrięao da traduęao, tanto no tempo quanto no 
espaęo (Figura 17.3b). A transcrięao ocorre no nucleo, e 
o RNAm e transportado para o citoplasma, onde ocorre a 
traduęao. Antes de deixar o nucleo, os transcritos de RNA 
eucarióticos originados de genes que codificam proteinas 
sao modificados de varias formas para produzirem a mole- 
cula finał e funcional de RNAm. A transcrięao de um gene 
que codifica proteina resulta em um pre-RNAm, e o seu 
processamento adicional gera a molecula finał de RNAm. 
Os transcritos iniciais de RNA de qualquer gene, incluindo 
aqueles que codificam moleculas de RNA nao traduzidas 
em proteinas, sao chamados de maneira mais generica de 
transcritos primarios. 

Resumindo: os genes controlam a sintese de proteinas 
por meio de mensagens geneticas na forma de RNA men- 
sageiro. As celulas sao controladas por urna cadeia mole- 
cular de comandos com fluxo direcional da informaęao 
genetica: 


DNA ^^^^^9 RNA ^^^^^9 Proteina 


Esse conceito foi denominado dogma central por Francis 
Crick, em 1956. Como esse conceito se manteve ao longo do 
tempo? Nos anos 1970, os cientistas foram surpreendidos 
com a descoberta de que algumas moleculas de RNA podem 
servir de molde para a sintese de DNA (processo detalhado 
no Capitulo 19). No entanto, essas exceęóes nao invalidam 
a ideia de que, em geral, a informaęao genetica flui do DNA 
para o RNA, e do RNA para a proteina. Na próxima seęao, 
discutiremos como as instruęóes para a adięao de aminoa- 
cidos em urna ordem especifica estao codificadas nos acidos 
nucleicos. 

0 código genetico 

Quando os biólogos comeęaram a suspeitar que as instru¬ 
ęóes para a sintese de proteinas estavam codificadas no 
DNA, reconheceram um problema: existem apenas quatro 
bases nos nucleotideos para especificar 20 aminoacidos. 
Assim, o código genetico nao pode ser urna linguagem 
como o mandarim, em que cada simbolo escrito corres- 
ponde a urna palavra. Entao, quantas bases correspondem 
a um aminoacido? 



(a) Celula bacteriana. Em uma celula bacteriana, que 
nao apresenta nucleo, o RNAm produzido pela 
transcrięao e imediatamente traduzido, sem 
processamentos adicionais. 



(b) Celula eucariótica. O nucleo fornece um compartimento 
separado para a transcrięao. O transcrito original de RNA, 
chamado de pre-RNAm, e processado de varias formas 
antes de deixar o nucleo como uma molecula de RNAm. 

▲ Figura 17.3 Visao geral: os papeis da transcrięao e da 
traduęao no fluxo da informaęao genetica. Em uma celula a 
informaęao hereditaria flui do DNA para o RNA, e do RNA para a 
proteina. Os dois principais estagios do fluxo da informaęao sao a 
transcrięao e a traduęao. Uma versao em miniatura das imagens 
em (a) ou (b) acompanha diversas figuras mais adiante no capitulo, 
como um diagrama de orientaęao para ajudar a ver em qual deter- 
minada figura se encaixa no esguema geral. 


Códons: trincas de nucleotideos 

Se cada base de nucleotideo fosse traduzida em um ami¬ 
noacido, apenas quatro aminoacidos poderiam ser especi- 
ficados, um para cada base de nucleotideo. Seria suficien- 
te uma linguagem com palavras-código de duas letras? 
A sequencia de dois nucleotideos AG, por exemplo, poderia 
especificar um aminoacido, e GT poderia especificar outro. 
Uma vez que ha quatro bases possiveis para cada posięao, 
isso resultaria em 16 (i. e., 4 X 4, ou 4 2 ) arranjos possiveis - 
ainda insuficientes para codificar todos os 20 aminoacidos. 
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Trincas de bases de nucleotideos sao a menor unidade 
de comprimento uniforme que podem codificar todos os 
aminoacidos. Se cada arranjo de tres bases consecutivas 
especificasse um aminoacido, haveria 64 (i. e., 4 3 ) possiveis 
códigos - mais do que o suficiente para especificar todos 
os aminoacidos. Experimentos yerificaram que o fluxo de 
informaęóes do gene para a proteina se baseia em um có- 
digo de trincas. As instruęóes geneticas para urna cadeia 
polipeptidica sao escritas no DNA como urna serie de pala- 
vras nao sobrepostas de tres nucleotideos. A serie de pala- 
vras em um gene e transcrita em urna serie complementar 
palavras de tres nucleotideos nao sobrepostas no RNAm, 
que e, entao, traduzida em urna cadeia de aminoacidos 
(Figura 17.4). 

Durante a transcrięao, o gene determina a sequencia 
de bases de nucleotideos ao longo da extensao da mole- 
cula de RNAm. Para cada gene, apenas 
urna das duas fitas de DNA e transcri- Molecula - 
ta. Essa fita e chamada de fita-molde, de DNA 
pois fornece o padrao, ou molde, para a 
sequencia de nucleotideos no transcrito de 
RNA. Para um gene em especifico, a mesma 
cadeia e utilizada como molde a cada vez 
que o gene e transcrito. Para outros genes 
na mesma molecula de DNA, no entanto, 
a cadeia oposta pode ser a cadeia-molde. 

A molecula de RNAm e complemen¬ 
tar, e nao identica, ao DNA-molde, 
pois os nucleotideos da molecula de 
RNA sao adicionadas sobre a fita- 
-molde de acordo com a regra de pa- 



Fita- 
-molde 
de DNA 


TRANSCRięAO 


RNAm 5 ' 


TRADLięAO 


\ 

Proteina 


—f 

I 



Aminoacido 


A Figura 17.4 O código de trincas. Para cada gene, uma das 
fitas de DNA serve de molde para a transcrięao de moleculas de 
RNA, assim como RNAm. A regra de pareamento de bases para a 
sfntese de DNA tambem guia a transcrięao, mas a uracila (U) substi- 
tui a timina (T) no RNA. Durante a traduęao, a molecula de RNAm e 
lida como uma sequencia de trincas de nucleotideos, chamadas de 
códons. Cada códon especifica um aminoacido que sera adicionado 
a cadeia polipeptidica em crescimento. A molecula de RNAm e lida 
na direęao 5' —»3'. 


] Escreva a sequencia da cadeia de RNAm e a da cadeia de DNA 
nao molde - nos dois casos, no sentido 5' para 3' -e as com parę. 


reamento de bases (ver Figura 17.4). Os pares de bases sao 
similares aqueles formados durante a replicaęao do DNA, 
exceto pela presenęa de U (o substituto de T na molecula 
de RNA) pareando com A, e pela presenęa de ribose na 
molecula de RNAm, em vez da desoxirribose. Assim como 
a nova fita de DNA, a molecula de RNA e sintetizada na 
direęao antiparalela a fita de DNA-molde. (Para revisar 
o significado de “antiparalela” e das extremidades 5' e 3' 
da cadeia de acidos nucleicos, ver Figura 16.7.) No exem- 
plo da Figura 17.4, a trinca de nucleotideos ACC ao longo 
do DNA (escrito como 3'-ACC-5') fornece o molde para 
a molecula de RNAm 5'-UGG-3'. As trincas de nucleo¬ 
tideos na molecula de RNAm sao chamadas de códons e 
sao escritas no sentido 5' —» 3'. Em nosso exemplo, UGG 
e o códon para o aminoacido triptofano (abreviado como 
Trp). O termo códon tambem e utilizado para as trincas 
de bases do DNA ao longo da fita ąue nao e a fita-molde. 
Esses códons sao complementares a fita-molde e identicos 
a sequencia de RNAm, exceto pela presenęa de T no lugar 
de U. (Por essa razao, a fita de DNA que nao serve de mol¬ 
de e chamada em alguns casos de fita codificadora .) 

Durante a traduęao, a sequencia de códons ao longo da 
molecula de RNAm e decodificada, ou traduzida, em uma 
sequencia de aminoacidos, formando a cadeia polipep¬ 
tidica. Os códons sao lidos pela maquinaria de traduęao 
no sentido 5' —> 3', ao longo da molecula de RNAm. Cada 
códon especifica um dos 20 aminoacidos a serem incorpo- 
rados na posięao correspondente da cadeia polipeptidica. 
Como os códons sao trincas de nucleotideos, o numero de 
nucleotideos que compóem a mensagem genetica deve ser 
o triplo do numero de aminoacidos no produto proteico. 
Por exemplo, sao necessarios 300 nucleotideos ao longo de 
uma fita de RNAm para codificar um polipeptideo com- 
posto por 100 aminoacidos. 

Decifrando o código 

Os biólogos moleculares decifraram o código da vida no 
inicio dos anos 1960, quando uma serie de experimentos 
bem elaborados mostrou a traduęao em aminoacidos de 
cada um dos códons de RNA. O primeiro códon foi de- 
cifrado em 1961 por Marshall Nirenberg, do National 
Institutes of Health, e seus colaboradores. Nirenberg sinte- 
tizou uma cadeia de RNAm artificial, por meio da ligaęao 
de nucleotideos identicos de RNA contendo uracila como 
base. Nao importava como essa mensagem comeęasse ou 
terminasse, ela só poderia conter um unico códon repeti- 
do: UUU. Nirenberg adicionou essa cadeia “poli-U” a uma 
mistura em tubo de ensaio, contendo aminoacidos, ribos- 
somos e componentes necessarios a sintese proteica. O seu 
sistema artificial traduziu a cadeia de poli-U em um poli¬ 
peptideo contendo diversas unidades do aminoacido feni- 
lalanina (Phe), ligadas em uma longa cadeia polifenilalani- 
na. Assim, Nirenberg determinou que o códon de RNAm 
UUU especifica o aminoacido fenilalanina. Pouco tempo 
depois, os aminoacidos especificados pelos códons AAA, 
GGG e CCC tambem foram determinados. 

Embora tecnicas mais elaboradas tenham sido neces- 
sarias para a determinaęao das trincas mistas, como AUA 
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e CGA, todos os 64 códons foram decifrados na metade 
da decada de 1960. Como mostra a Figura 17.5, 61 dos 
64 códons codificam aminoacidos. Os tres códons que nao 
correspondem a aminoacidos sao sinais de “parada” ou có¬ 
dons de termino, marcando o finał da traduęao. Observe 
que o códon AUG tern funęao dupla: codifica o aminoa- 
cido metionina (Met) e tambem atua como sinal de inicio 
ou códon de inicio. As mensagens geneticas iniciam com 
o códon AUG no RNAm, que sinaliza para a maquinaria 
de sintese de proteinas que a traduęao do RNAm deve co- 
meęar nesta posięao. (Como AUG tambem especifica o 
aminoacido metionina, as cadeias polipeptidicas comeęam 
com metionina quando sao sintetizadas. No entanto, urna 
enzima pode remover esse aminoacido inicial da cadeia.) 

Observe na Figura 17.5 que ha redundancia no código 
genetico, mas nao ambiguidade. Por exemplo, apesar de os 
dois códons GAA e GAG codificarem o acido glutamico 
(redundancia), nenhum deles especifica outro aminoacido 
(ausencia de ambiguidade). A redundancia no código nao e 
aleatória. Em diversos casos, os códons sinónimos para um 
aminoacido em particular diferem apenas na terceira base 
da trinca. Iremos considerar os possiveis beneficios dessa 
redundancia mais adiante neste capitulo. 

Nossa habilidade de compreensao de urna mensagem 
a partir de urna linguagem escrita depende da leitura dos 
simbolos em grupos corretos - ou seja, da fasę de leitura 


Segunda base do RNAm 
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-a 
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-a 

ro 

~o 

£ 
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UUA 
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CUG 


Phe 
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Leu 
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UCC 

UCA 

UCG 

CCU 

CCC 
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CCG 
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Pro 
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CAA 
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GUC 
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Val 


AC U 
ACC 
ACA 
ACG 

GCU 

GCC 

GCA 

GCG 


Thr 


Ala 


AAU 

AAC 

AAA 

AAG 

GAU 

GAC 
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GAG 


Asn 

Lis 

Asp 
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AG U 
AGC 
AGA ' 
AGG . 

GGU ' 
GGC 
GGA 
GGG 
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Arg 


Gly 


▲ Figura 17.5 A tabela de códons do RNAm. As tres bases 
de nucleotfdeos do códon de RNAm sao designadas aqui como pri- 
meira, segunda e terceira base, lidas na direęao 5' —> 3', ao longo 
da molecula de RNAm. (Pratique o uso deste dicionario encontran- 
do os códons da Figura 17.4.) O códon AUG nao apenas codifica 
o aminoacido metionina (Met), mas tambem atua como códon de 
inicio, sinalizando aos ribossomos o ponto de inicio para a traduęao 
do RNAm. Tres dos 64 códons atuam como sinais de termino, mar¬ 
cando o local em que os ribossomos terminam a traduęao. Ver na 
Figura 5.14 a lista com os nomes de todos os aminoacidos. 


correta. Considere a seguinte afirmaęao: “O cao yermelho 
comeu o besouro”. O agrupamento incorreto das letras, 
causado pelo inicio da fasę de leitura no local errado, tera 
um resultado sem significado, “ouroc aoverm elhoco meu- 
obes”. A fasę de leitura tambem e importante na linguagem 
molecular das celulas. O pequeno segmento polipeptidi- 
co mostrado na Figura 17.4, por exemplo, sera sintetizado 
corretamente apenas se os nucleotideos de RNA forem li- 
dos da esquerda para a direita (5' —» 3'), em grupos de tres, 
de acordo com a figura: UGG UUU GGC UCA . Apesar de 
a mensagem genetica ser escrita sem espaęamento entre 
os códons, a maquinaria de sintese proteica da celula le a 
mensagem como urna serie de palavras de tres letras, sem 
sobreposięóes. A mensagem nao e lida como urna serie de 
palavras sobrepostas - UGGUUU , e assim sucessivamente 
-, o que transmitiria urna mensagem bastante diferente. 

A evoluęao do código genetico 

nnnsmi O código genetico e quase universal, com- 
partilhado pelos organismos desde as mais simples bacte- 
rias ate os vegetais e animais mais complexos. O códon de 
RNA CCG, por exemplo, e traduzido como o aminoaci¬ 
do prolina em todos os organismos cujo código genetico 
ja foi estudado. Em experimentos de laboratório, os genes 
podem ser transcritos e traduzidos depois de transferidos 
de urna especie a outra, algumas vezes com resultados im- 
pressionantes, como mostrado na Figura 17.6. Bacterias 
podem ser programadas, pela inseręao de genes humanos, 
para sintetizarem proteinas humanas de uso medico, como 
a insulina. Essas aplicaęóes geraram um empolgante de- 
senvolvimento na area da biotecnologia (ver Capitulo 20). 

Apesar do pequeno numero de exceęóes em que al- 
guns códons diferem do padrao, o significado evolutivo da 



(a) Planta de tabaco expressan- 
do gene do vagalume. 

O brilho amarelo e gerado por 
urna reaęao quimica catalisada 
pelo produto proteico do gene 
do vagalume. 


(b) Porco expressando gene da 
agua-viva. Pesquisadores 
injetaram o gene da proteina 
fluorescente nos óvulos fertiliza- 
dos do porco. Um desses óvulos 
gerou este porco fluorescente. 


A Figura 17.6 A expressao de genes de diferentes especies. 

Como as diversas formas de vida compartilham um código genetico 
comum, urna especie pode ser programada para produzir proteinas 
caractensticas de urna segunda especie por meio da introduęao do 
DNA da segunda especie na primeira. 
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ąuase universalidade do código e claro. Uma linguagem 
compartilhada por todos os organismos vivos deve ter sur- 
gido muito cedo na historia da vida - cedo o suficiente para 
estar presente no ancestral comum a todos os organismos 
atuais. O vocabulario genetico compartilhado e a lembran- 
ęa da ligaęao entre todas as formas de vida da Terra. 


REVISA0 DO CONCEITO 17.1 


1 UMH.UIM.1M No artigo cientifico sobre a alcaptonu- 
ria, publicado em 1902, Garrod sugeriu que os seres hu- 
manos herdam dois "caracteres" (alelos) para uma enzima 
em particular e que ambos os pais devem fornecer uma 
versao defeituosa da proteina para que a prole apresente 
a doenęa. Atualmente, essa caracteristica seria classificada 
como dominantę ou recessiva? (Ver Conceito 14.4.) 


2 . 

3. 


4. 


Que produto polipeptidico e obtido a partir de uma molecula 
de RNAm poli-G, com 30 nucleotideos de comprimento? 


DESENHE 


A fita-molde de urn gene contem a sequencia 
3'-TTCAGTCGT-5'. Desenhe a sequencia nao complemen- 
tar e a sequencia do RNAm, indicando as extremidades 5' e 
3' de cada uma. Compare as duas seguencias. 


DESENHE 


Imagine que a sequencia nao molde da ques- 
tao 3 seja transcrita no lugar da sequencia-molde. Escreva 
a sequencia de RNAm e a traduza utilizando a Figura 17.5. 
(Preste atenęao nas extremidades 5' e 3'.) A seu ver, a pro¬ 
teina sintetizada a partir da fita nao molde ira funcionar, ou 
nao? Por que? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 17.2 

A transcrięao e a sintese de RNA controlada 
pelo DNA: uma visao mais detalhada 

Agora que ja consideramos a lógica da linguagem e o signi- 
ficado evolutivo do código genetico, estamos prontos para 
examinar novamente a transcrięao, a primeira etapa da ex- 
pressao genica, em maiores detalhes. 

Os componentes moleculares da transcrięao 

O RNA mensageiro, o carreador da informaęao do DNA ate 
a maąuinaria de sintese de proteinas, e transcrito a partir da 
fita-molde do gene. Uma enzima chamada de RNA-poli- 
merase separa as duas fitas de DNA e une os nucleotideos 
de RNA complementares a cadeia-molde de DNA, aumen- 
tando o polinucleotideo de RNA (Figura 17.7). Assim 
como a DNA-polimerase, que atua na replicaęao do DNA, a 
RNA-polimerase pode sintetizar um polipeptideo apenas na 
direęao 5' —> 3'. Ao contrario da DNA-polimerase, no entan- 
to, a RNA-polimerase pode iniciar uma cadeia desde o prin- 
cipio, sem a necessidade de um oligonucleotideo iniciador. 

Sequencias especificas de nucleotideos ao longo da 
cadeia de DNA marcam onde a transcrięao de um gene 
comeęa e onde termina. A sequencia de DNA em que a 
RNA-polimerase se liga e inicia a transcrięao e chamada 
de promotor; em bacterias, a sequencia que sinaliza o 



C Imcio. Após a RNA-polimerase 
ligar-se ao promotor, as fitas de 
DNA sao desenroladas e a 
polimerase inicia a sintese de RNA 
no ponto de infcio da fita-molde. 


5' 

3' 



Fita nao molde de DNA 
I 


I 

Fita-molde do DNA 


3' 

5' 


5' 

3' 


DNA enrolado 
novamente 


© Elongaęao. A polimerase se 
desloca cadeia abaixo ( downstream), 
desenrolando a cadeia de DNA e 
sintetizando o transcrito de RNA 
na direęao 5' —>• 3'. Com o 
deslocamento da RNA-polimerase, 
as fitas de DNA formam novamente 
a dupla-helice. 



Transcrito 
de RNA 


€ Termino. Finalmente, o 
transcrito de RNA e liberado e a 
polimerase se dissocia da cadeia 
de DNA. 


3' 

5' 


5' 

3' 


Transcrito de RNA completo 


Direęao da transcrięao ( downstream) 


▲ Figura 17.7 As etapas da transcrięao: imcio, elongaęao e 
termino. Esta descrięao geral da transcrięao se aplica a bacterias e 
eucariotos, mas os detalhes da terminaęao sao distintos, conforme 
descrito no texto. Em bacterias, o transcrito de RNA e imediatamen- 
te utilizado como RNAm; em eucariotos, o transcrito de RNA passa 
antes por um processamento. 


Compare o uso da fita-molde durante a 
transcrięao e a replicaęao. Ver Figura 16.17. 


termino da transcrięao e chamada de terminador. (O me- 
canismo de termino e diferente em eucariotos e sera des¬ 
crito mais adiante.) Os biólogos moleculares se referem a 
direęao da transcrięao como “abaixo na cadeia” (do ingles, 
downstream ) e a direęao oposta como “acima na cadeia” 
(do ingles, upstream). Esses termos tambem sao utilizados 
para descrever as posięóes das sequencias de nucleotideos 
na molecula de DNA ou RNA. Dessa forma, diz-se que a 
sequencia promotora no DNA esta acima da sequencia ter- 
minadora. A sequencia de DNA abaixo do promotor que e 
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O Urn promotor eucariótico 

geralmente inclui uma TATA 
box, uma sequencia de 
nucleotideos com TATA, cerca 
de 25 nucleotideos acima 
(■ upstream ) do ponto de inicio 
da transcrięao. (Por convenęao, 
as sequencias de nucleotideos 
sao fornecidas como aparecem 
na fita nao molde.) 


Fita nao molde 


- 

TATAAAA 

1 

■ 

ATAT T T T 

I 


TATA box 

t \ 

Ponto de inicio Fita-molde 


Fatores de 
transcrięao 


O Diversos fatores de 

transcrięao, em que urn 
deles reconhece a TATA box, 
devem se ligar ao DNA antes 
que a RNA-polimerase II 
possa se ligar na posięao e 
na orientaęao corretas. 



RNA-polimerase II 


0 Fatores de transcrięao 
adicionais (lilas) ligam-se 
ao DNA, junto com a 
RNA-polimerase II, formando 
o complexo de inicio da 
transcrięao. A RNA-polimerase 
II desenrola a dupla-helice 
de DNA e a sintese de RNA 
comeęa no ponto de inicio 
na fita-molde. 


Fatores de transcrięao 



Transcrito de RNA 


Complexo de inicio da transcrięao 


transcrita em uma molecula de RNA e chamada de unida- 
de de transcrięao. 

As bacterias apresentam um unico tipo de RNA-po¬ 
limerase, que sintetiza nao apenas o RNAm, mas tambem 
outros tipos de RNA que atuam na sintese proteica, como 
o RNA ribossomal. Em contrapartida, os eucariotos pos- 
suem pelo menos tres tipos de RNA-polimerase no nucleo; 
a utilizada na sintese de RNAm e chamada de RNA-poli¬ 
merase II. As outras RNA-polimerases transcrevem as mo- 
leculas de RNA nao traduzidas em proteinas. Na discussao 
a seguir, comeęaremos com as caracteristicas da sintese de 
RNAm comuns a bacterias e eucariotos, e entao descreve- 
remos as principais diferenęas. 

Sintese do transcrito de RNA 

As tres etapas da transcrięao, mostradas na Figura 17.7 e 
descritas a seguir sao: inicio, elongaęao e termino da cadeia 
de RNA. Estude a Figura 17.7 para se familiarizar com as 
etapas e termos utilizados para descreve-las. 

Ligaęao da RNA-polimerase e inicio da transcrięao 

O promotor de um gene apresenta em sua estrutura o pon¬ 
to de inicio da transcrięao (o nucleotideo onde a sintese de 
RNA comeęa de fato) e geralmente se estende por diver- 
sas dezenas (ou mais) de pares de nucleotideos localizados 
upstream do ponto de inicio. A RNA-polimerase se liga em 
uma posięao e uma orientaęao especificas no promotor, 
determinando onde a transcrięao inicia, e qual das duas 
cadeias da helice de DNA sera utilizada como molde. 

Algumas partes de um promotor sao especialmente 
importantes para a ligaęao da DNA-polimerase. Em bac¬ 
terias, a própria RNA-polimerase reconhece e se liga espe- 
cificamente ao promotor. Em eucariotos, um conjunto de 
proteinas chamadas de fatores de transcrięao faz a media- 
ęao da ligaęao da RNA-polimerase e o inicio da transcrięao. 
Apenas depois de os fatores de transcrięao estarem ligados 
ao promotor e que a RNA-polimerase II se liga ao DNA. 
Todo o complexo de fatores de transcrięao e da RNA-poli¬ 
merase II ligada ao promotor e chamado de complexo de 
inicio da transcrięao. A Figura 17.8 mostra o papel dos 
fatores de transcrięao e uma sequencia de DNA promotora 
essencial, chamada de TATA box , na formaęao do comple- 
xo de inicio em um promotor eucariótico. 

A interaęao entre a RNA-polimerase II dos eucariotos 
e os fatores de transcrięao e um exemplo da importancia 
das interaęóes proteina-proteina no controle da transcri¬ 
ęao em eucariotos. Uma vez que os fatores de transcrięao 
apropriados estejam firmemente ligados a sequencia pro¬ 
motora do DNA, e a polimerase esteja ligada na orienta¬ 
ęao correta, enzimas desenrolam as duas fitas de DNA, e a 
transcrięao da fita-molde inicia no ponto de inicio. 

Elongaęao da cadeia de RNA 

Conforme a RNA-polimerase se desloca ao longo do DNA, 
ela continua a desenrolar a dupla-helice, expondo cerca de 
10 a 20 nucleotideos de DNA a cada vez para o pareamento 
com nucleotideos de RNA (Figura 17.9). A enzima adi- 


A Figura 17.8 O inicio da transcrięao em um promotor eu¬ 
cariótico. Nas celulas eucarióticas, proteinas chamadas fatores de 
transcrięao fazem a mediaęao do inicio da transcrięao pela RNA-po¬ 
limerase II. 

Q Explique qual seria a diferenęa da interaęao da RNA-polimerase 
com o promotor se a figura mostrasse o inicio da transcrięao em 
bacterias. 


ciona nucleotideos a extremidade 3' da molecula de RNA 
sendo sintetizada, a medida que ela continua o seu deslo- 
camento sobre a dupla-helice. Durante o avanęo da sintese 
de RNA, a nova molecula de RNA se separa da fita-molde 
de DNA, e a dupla-helice de DNA e formada novamente. 
Nos eucariotos, a transcrięao ocorre a uma velocidade de 
40 nucleotideos por segundo. 
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Fita de DNA 
nao molde 



recem-sintetizado 

▲ Figura 17.9 A elongaęao da transcrięao. A RNA-polimera- 
se se desloca ao longo da fita-molde de DNA, unindo nucleotideos 
de RNA complementares a extremidade 3' do transcrito de RNA 
crescente. Atras da polimerase, a nova cadeia de RNA se dissocia 
da fita-molde, que forma a dupla-helice de DNA novamente, com a 
fita nao molde. 


Um unico gene pode ser transcrito simultaneamente 
por diversas moleculas de RNA-polimerase adjacentes, 
como vagóes de um trem. Urna cadeia crescente de RNA se 
forma em cada polimerase, onde o comprimento de cada 
urna dessas moleculas e reflexo da distancia percorrida 
pela enzima sobre a fita-molde, a partir do ponto de inicio 
da transcrięao (ver moleculas de RNAm na Figura 17.22). 
A uniao de diversas moleculas de polimerase, transcreven- 
do simultaneamente o mesmo gene, aumenta a ąuantidade 
de RNAm transcrito. Isso ajuda a celula a produzir a pro¬ 
teina codificada em grandes ąuantidades. 

Termino da transcrięao 

O mecanismo de termino difere entre bacterias e eucario- 
tos. Em bacterias, a transcrięao segue ate encontrar urna 
seąuencia terminadora no DNA. O terminador transcrito 
(urna seąuencia de RNA) funciona como sinal de termino: 
a polimerase se dissocia do DNA e libera o transcrito, que 
nao reąuer modificaęóes adicionais antes da traduęao. Nos 
eucariotos, a RNA-polimerase II transcreve urna seąuen¬ 
cia no DNA chamada de seąuencia sinal de poliadenilaęao, 
que codifica um sinal de poliadenilaęao (AAUAAA) no 
pre-RNAm. Essa seąuencia e chamada de “‘sinal”, pois urna 
vez que o segmento de seis nucleotideos de RNA e encon- 
trado, proteinas especificas do nucleo se ligam a ele imedia- 
tamente. Entao, em um ponto localizado entre 10 e 35 nu¬ 
cleotideos downstream do sinal AAUAAA, essas proteinas 
clivam o transcrito, que se dissocia da polimerase, liberado 
como pre-RNAm. O pre-RNAm passa por processamento 
adicional, assunto da próxima seęao. Apesar de essa cliva- 
gem indicar o termino do RNAm, a polimerase continua 
a transcrięao. Urna vez que essa nova terminaęao 5' nao e 
protegida por urna seąuencia ąuepe, enzimas degradam o 


RNA a partir da sua extremidade 5'. A polimerase continua 
a transcrięao, seguida pelas enzimas, ate que elas alcancem 
a polimerase e promovam a sua dissociaęao do DNA. 


REVISAO DO CONCEITO 17.2 

1. O que e um promotor? Localiza-se na posięao upstream ou 
downstream da unidade de transcrięao? 

2. O que faz a RNA-polimerase iniciar a transcrięao de um gene 
no lugar correto do DNA de urna celula bacteriana? E na 
celula eucariótica? 

[] Suponha que mutaęóes induzidas por raios X te- 
nham levado a urna alteraęao na TATA box do promotor de 
um gene especifico. Como essa mutaęao afetara a transcri¬ 
ęao do gene? (ver Figura 17.8) 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE... 


CONCEITO 17.3 

As celulas eucarióticas modificam o RNA 
após a transcrięao 

Enzimas presentes no nucleo das celulas eucarióticas mo¬ 
dificam o pre-RNAm de maneiras especificas, antes que as 
mensagens geneticas sejam transportadas para o citoplas- 
ma. Durante o processamento do RNA, as duas extremi- 
dades do transcrito primario sao alteradas. Alem disso, na 
maioria dos casos, alguns segmentos internos da molecula 
de RNA sao clivados e as partes remanescentes sao unidas 
novamente. Essas modificaęóes geram urna molecula de 
RNAm pronta para a traduęao. 

Alteraęóes nas extremidades do RNAm 

Cada extremidade da molecula de pre-RNAm e modificada 
de urna maneira especifica (Figura 17.10). A extremidade 
5' e sintetizada primeiro; ela recebe um ąuepe 5', urna for¬ 
ma modificada de nucleotideo de guanina (G) adicionada 
a extremidade 5' após a transcrięao dos primeiros 20 a 40 
nucleotideos. A extremidade 3' da molecula de pre-RNAm 
tambem e modificada antes de o RNAm deixar o nucleo. 
Lembre-se de que o pre-RNAm e liberado logo após o sinal 
de poliadenilaęao, AAUAAA, ser transcrito. Na extremi- 
dade 3', urna enzima adiciona outros 50 a 250 nucleotideos 
de adenina (A), formando urna cauda poli-A. O ąuepe 5' 
e a cauda poli-A compartilham diversas funęóes impor- 
tantes. Primeiro, parecem facilitar a exportaęao do RNAm 
maduro do nucleo. Segundo, protegem o RNAm da degra- 
daęao por enzimas hidroliticas. E terceiro, ajudam os ri- 
bossomos a se ligarem a extremidade 5' do RNAm ąuando 
a molecula de RNAm esta no citoplasma. A Figura 17.10 
mostra um diagrama de urna molecula de RNAm de eu¬ 
cariotos, com ąuepe e cauda. A figura tambem mostra as 
regióes nao traduzidas (UTRs) nas extremidades 5' e 3' do 
RNAm (chamadas de 5'UTR e 3'UTR). As UTRs fazem 
parte do RNAm que nao sera traduzido em proteina, mas 
que possui outras funęóes, como a ligaęao a ribossomos. 
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Um nucleotfdeo modificado 
de guanina e adicionado 
a extremidade 5'. 


Regiao que inclui segmentos 
que codificam a proteina 



Quepe 5' 


5' UTR 


50 a 250 nucleotideos de 
adenina sao adicionados 
a extremidade 3'. 


Sinal de poliadenilaęao 


3' UTR 



AAA-AAA 

-V- 

Cauda poli-A 


j 


A Figura 17.10 Processamento de RNA: adicao do quepe 
5' e da cauda poli-A. Enzimas modificann as duas extremidades 
da molecula de pre-RNAm eucariótica. As extremidades modifica- 
das podem promover a exportaęao do RNAm a partir do nucleo e 
ajudam a proteger o RNAm da degradaęao. Quando o RNAm chega 


ao citoplasma, as extremidades modificadas, junto com proteinas do 
citoplasma, facilitam a ligaęao do ribossomo. O quepe 5' e a cauda 
poli-A nao sao traduzidas em proteina, assim como as regióes 5' e 
3' nao traduzidas (5'UTR e 3'UTR). Os segmentos em cor-de-rosa 
serao descritos em breve (ver Figura 17.11). 


Clivagem de genes e processamento do RNA 

Uma etapa marcante do processamento do RNA no nucleo 
dos eucariotos e a remoęao de grandes poręóes da mole¬ 
cula de RNA inicialmente sintetizada. Essa etapa de cliva- 
gem e de ligaęao, chamada de processamento do RNA 
(do ingles, RNA splicing), e similar a edięao de um video 
(Figura 17.11). O comprimento medio de uma unidade de 
transcrięao ao longo de uma molecula de DNA, em seres 
humanos, e de cerca de 27.000 pares de nucleotideos, por 
isso o transcrito primario de RNA tern o mesmo compri¬ 
mento. No entanto, sao necessarios apenas 1.200 nucleoti¬ 
deos na molecula de RNA para codificar uma proteina com 
tamanho medio de 400 aminoacidos. (Lembre-se de que 
cada aminoacido e codificado por uma trinca de nucleoti¬ 
deos.) Isso significa que a maior parte dos genes de orga- 
nismos eucariotos, e seus transcritos de RNA, apresentam 
longas sequencias de nucleotideos nao codificantes, regióes 
que nao sao traduzidas. A maior parte dessas regióes nao 
codificantes se encontram intercaladas nos segmentos co¬ 
dificantes do gene, ou seja, entre os segmentos codificantes 
do pre-RNAm. Em outras palavras, a sequencia de nucleoti¬ 
deos de DNA que codifica um polipeptideo eucariótico, em 
geral, nao e continua: e dividida em segmentos. Os segmen¬ 
tos nao codificantes de acidos nucleicos, que se encontram 


entre as regióes codificantes, sao chamados de sequencias 
intervenientes , ou introns. As outras regióes sao chamadas 
de exons, pois finalmente sao e^pressadas; em geral, por 
meio da traduęao em sequencias de aminoacidos. (Exceęóes 
incluem as UTRs dos exons localizados nas extremidades 
do RNA, que fazem parte da molecula de RNAm, mas nao 
sao traduzidos em proteina. Em funęao dessas exceęóes, 
pode ser util pensar nos exons como sequencias de RNA 
que saem - exit , em ingles - do nucleo.) Os termos intron 
e exon sao utilizados tanto para sequencias de RNA quanto 
para as sequencias de DNA que os codificam. 

Ao sintetizar o transcrito primario a partir de um 
gene, a RNA-polimerase II transcreve tanto introns quanto 
exons presentes no DNA; mas a molecula de RNAm pre- 
sente no citoplasma e uma versao abreviada. Os introns 
sao cortados da molecula e os exons sao unidos, formando 
uma molecula de RNAm com uma sequencia codificante 
continua. Esse e o processamento do RNA. 

Como e realizado o processamento do pre-RNAm? 
A remoęao dos introns e realizada por um grandę com- 
plexo formado por proteinas e pequenas moleculas de 
RNA, chamado spliceossomo (Figura 17.12). Os in- 
trons sao entao liberados (e rapidamente degradados), e 
o spliceossomo une os dois exons adjacentes a cada in- 
tron. As pequenas moleculas de RNA do spliceossomo 



5' Exon Intron Exon 
Pre-RNAm Quepe 5'| 

UJ 

Numero dos códons: 1-30 


Intron 


Exon 3' 


I Cauda poli-A 


31-104 


I 


Introns sao removidos 
e os exons sao unidos 


105-146 
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RNAm Quepe 5' i J Cauda poli-A 

[ 1-146 J 

5 ' UTR 3 ' UTR 
codificante 


A Figura 17.11 Processamento do RNA: Splicing do RNA. 

A molecula de RNA mostrada aqui codifica a globina (3, uma das 
cadeias polipeptfdicas da hemoglobina. Os numeros abaixo da ca- 
deia de RNA referem-se a códons; a globina (3 possui 146 aminoaci¬ 
dos. O gene da globina (3 e o transcrito do pre-RNAm possuem tres 
exons, correspondentes a seguencias que sairao do nucleo na forma 


de RNAm. (As sequencias 5'UTR e 3'UTR sao partes dos exons, pois 
estao inclufdas no RNAm; no entanto, essas sequencias nao codifi¬ 
cam a proteina.) Durante o processamento do RNA, os introns sao 
removidos e os exons sao unidos. Em muitos genes, os introns sao 
muito maiores em relaęao aos exons. 




















































344 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


Spliceossomo 


Peguenos RNA 


Pre-RNAm 

Exon 1 



Componentes 
do spliceossomo 


Exon 1 Exon 2 


A Figura 17.12 O processamento do pre-RNAm pelo spli¬ 
ceossomo. O diagrama mostra apenas uma poręao de um trans- 
crito de pre-RNAm, com um mtron (cor-de-rosa) e dois exons adja- 
centes (em vermelho). Pequenas moleculas de RNA no interior do 
spliceossomo formam pares de bases com nucleotfdeos em locais 
especificos ao longo do mtron. A seguir, o spliceossomo catalisa a 
clivagem da molecula de pre-RNAm, e a ligaęao dos exons, liberan- 
do o mtron, que e rapidamente degradado. 

nao apenas atuam na formaęao do complexo e no reco- 
nhecimento do sitio de cliyagem, mas tambem catalisam 
a reaęao do processamento. 

Ribozimas 

A ideia de um papel catalitico para as moleculas de RNA no 
spliceossomo surgiu com a descoberta das ribozimas, mole¬ 
culas de RNA que atuam como enzimas. Em alguns organis- 
mos, o processamento do RNA pode ocorrer sem a participa- 
ęao de proteinas ou mesmo de moleculas adicionais de RNA: 
o intron de RNA atua como ribozima e catalisa a sua própria 
clivagem. Por exemplo, no protista ciliado Tetrahymena , o 
autoprocessamento ocorre na produęao de RNA ribossomal 
(RNAr), um dos componentes dos ribossomos do organis- 
mo. O pre-RNAr na verdade remove seus próprios introns. 
A descoberta das ribozimas tornou obsoleta a ideia de que 
todos os catalisadores biológicos sao proteinas. 

Tres propriedades do RNA permitem que algumas mo¬ 
leculas de RNA funcionem como enzimas. Primeiro, como 
o RNA e de fita simples, um segmento de cadeia de RNA 
pode parear com uma regiao complementar em algum lu- 
gar na mesma molecula, em um arranjo antiparalelo; isso 
confere a molecula sua estrutura tridimensional caracteris- 
tica. A estrutura especifica e essencial para a funęao catali- 
tica das ribozimas, assim como para as enzimas proteicas. 
Segundo, assim como certos aminoacidos nas enzimas pro¬ 
teicas, algumas bases no RNA apresentam grupos funcio- 
nais que podem participar do mecanismo de catalise. Ter- 
ceiro, a habilidade do RNA de se ligar, por meio de ligaęóes 
de hidrogenio, com outras moleculas compostas por acidos 
nucleicos (tanto RNA quanto DNA), aumenta a especifici- 
dade da sua atividade catalitica. Por exemplo, o pareamento 
de bases complementares entre o RNA do spliceossomo e o 
RNA de um transcrito primario de RNA localiza com pre- 
cisao a regiao em que a ribozima catalisa o processamento. 
Adiante neste capitulo, vamos ver como essas propriedades 


do RNA tambem permitem que ele desempenhe atividades 
nao cataliticas na celula, como o reconhecimento dos có- 
dons de tres nucleotideos no RNAm. 

A importancia funcional e evolutiva dos mtrons 

Se o processamento do DNA e a presenęa de 
introns conferiram yantagens adaptativas durante a historia 
evolutiva e uma questao em debate. De qualquer forma, e 
importante considerar os possiveis beneficios adaptativos. 
Funęóes especificas nao foram identificadas para a maioria 
dos introns, mas alguns contem sequencias que regulam a 
expressao genica e podem afetar os produtos genicos. 

Uma consequencia importante da presenęa de introns 
nos genes e que um unico gene pode codificar mais de um 
tipo de polipeptideo. Muitos genes sao conhecidos por dar 
origem a dois ou mais polipeptideos distintos, dependendo 
de quais segmentos sao considerados como exons durante 
o processamento do RNA; um fenómeno chamado de pro¬ 
cessamento alternatiyo do RNA, ou splicing alternativo 
(ver Figura 18.13). Por exemplo, as diferenęas sexuais na 
mosca-das-frutas se devem a diferenęas na maneira como 
machos e femeas processam o transcrito de RNA de certos 
genes. Resultados oriundos do Projeto Genoma Humano 
(discutido no Conceito 21.2) sugerem que o processamen¬ 
to alternatiyo do RNA e uma das razóes pela qual os seres 
humanos apresentam tamanha complexidade com aproxi- 
madamente o mesmo numero de genes que o verme nema- 
tódeo (verme cilindrico). Com o processamento alternatiyo, 
o numero de diferentes produtos proteicos gerados por um 
organismo pode ser muito maior que o seu numero de genes. 

As proteinas frequentemente apresentam arquitetura 
modular que consiste em regióes estruturais e funcionais 
chamadas de dominios. Um dominio de uma enzima, 
por exemplo, pode incluir o sitio ativo, ao passo que outro 
pode ser responsavel pela ligaęao da proteina a membrana 
celular. Em diversos casos, diferentes exons codificam os 
diferentes dominios de uma proteina (Figura 17.13). 

A presenęa de mtrons em um gene pode facilitar a 
evoluęao de proteinas novas e potencialmente uteis, como 
resultado de um processo conhecido como embaralha - 
mento de exons. Os mtrons aumentam a probabilidade de 
recombinaęao entre os exons dos alelos de um gene - sim- 
plesmente por fornecer mais “terreno” para a ocorrencia 
da recombinaęao sem que haja a interrupęao de sequencias 
codificadoras. Isso pode resultar em novas combinaęóes 
de exons e em proteinas com estrutura e funęao alteradas. 
Tambem podemos imaginar a recombinaęao ocasional e 
a ligaęao de exons entre genes completamente diferentes 
(nao alelos). O embaralhamento de exons desses dois ti- 
pos pode originar novas proteinas com novas combinaęóes 
de funęóes. Enquanto a maior parte do embaralhamento 
resulta em alteraęóes nao beneficas, ocasionalmente uma 
yariaęao benefica pode ser originada. 

REVISAO DO CONCEITO 17.3 

1. Existem menos de 21.000 genes humanos. Como, entao, 
as celulas humanas sao capazes de sintetizar 75.000 a 
100.000 proteinas diferentes? 
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Transcrięao 
Processamento do RNA 



Traduęao 
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Polipeptideo 


► Domfnio 3 


Domfnio 1 


▲ Figura 17.13 Correspondencia entre exons e dommios 
proteicos. 


2 . 


3. 


De que maneira o processamento do RNA e similar a assistir 
um programa de televisao gravado previamente com um 
gravador digital de video (DVR)? Nessa analogia, o que cor- 
responde aos introns? 


WTJWEl Qual seria o efeito do tratamento de celulas 
com agentes que removem o quepe 5' das moleculas de 
RNAm? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 17.4 

A traduęao e a sfntese de polipeptfdeos 
controlada pelo RNA: uma visao mais detalhada 

Vamos examinar agora, em detalhes, como a informaęao 
genetica e passada da molecula de RNAm as proteinas - o 
processo de traduęao. Assim como fizemos na transcrięao, 
vamos nos concentrar nas etapas basicas da traduęao que 
ocorrem em bacterias e eucariotos, destacando as princi- 
pais diferenęas. 


Os componentes moleculares da traduęao 

No processo de traduęao, a celula interpreta a mensagem 
genetica e sintetiza um polipeptideo correspondente. 
A mensagem lida e uma serie de códons ao longo da ca- 
deia de RNAm, em que o interprete e chamado de RNA 
transportador (RNAt). A funęao do RNAt e transferir 
aminoacidos presentes no citoplasma para o polipep¬ 
tideo formado no ribossomo. Uma celula mantem um 
estoque de todos os 20 aminoacidos em seu citoplasma, 
seja por meio da sua sintese a partir de outros compostos 
ou por meio da captaęao de aminoacidos presentes nas 
soluęóes que a envolvem. O ribossomo, estrutura com- 
posta por proteinas e moleculas de RNAs, adiciona cada 



RNAt com 

aminoacidos 

ligados 


RNAt 


Anticódon 


Polipeptideo 


RNAm 


A Figura 17.14 Traduęao: conceito basico. A medida que a 
molecula de RNAm se desloca atraves do ribossomo, os códons sao 
traduzidos em aminoacidos, um a um. Os tradutores sao as mo¬ 
leculas de RNAt, cada tipo com uma sequencia especffica de tres 
nucleotfdeos, chamada anticódon, em uma das suas extremidades e 
o aminoacido correspondente ligado a outra extremidade. Um RNAt 
adiciona seu aminoacido a cadeia polipeptfdica em formaęao quan- 
do o seu anticódon pareia, por meio de ligaęóes de hidrogenio, com 
o códon complementar no RNAm. As figuras seguintes mostram al- 
guns detalhes da traduęao nas celulas bacterianas. 


aminoacido trazido pelo RNAt a cadeia polipeptidica 
nascente (Figura 17.14). 

A traduęao e simples por definięao, mas complexa nos 
mecanismos bioquimicos, especialmente em celulas euca- 
rióticas. Examinando os detalhes da traduęao, vamos nos 
concentrar na modalidade um pouco menos complexa do 
processo, que ocorre em bacterias. Vamos inicialmente es- 
tudar os principais componentes desse processo e depois 
yeremos como eles agem em conjunto para a sintese de 
polipeptideos. 

Estrutura e funęao do RNA transportador 

A chave para a traduęao da mensagem genetica em uma 
sequencia especifica de aminoacidos e o fato de que cada 
molecula de RNAt traduz um códon especifico de RNAm 
em um determinado aminoacido. Isso e possivel, pois o 
RNAt possui um aminoacido especifico em uma das duas 
extremidades, enquanto a outra extremidade corresponde 
a uma trinca de nucleotideos que pode se parear com o 
códon complementar na cadeia de RNAm. 
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Uma molecula de RNAt e composta por uma cadeia de 
RNA fita simples com cerca de 80 nucleotfdeos de extensao 
(enąuanto a maioria das moleculas de RNAm tem centenas 
de nucleotfdeos de extensao). Em funęao da presenęa de 
poręóes de nucleotfdeos complementares capazes de parear 
por meio de ligaęóes de hidrogenio, a cadeia de RNA fita 
simples consegue enovelar-se sobre si mesma, formando 
uma molecula com estrutura tridimensional. Quando essa 
estrutura e representada em um unico piano, a molecula de 
RNAt se parece com uma folha de trevo (Figura 17.15a). 
O RNAt na verdade se torce e enovela em uma estrutura 
tridimensional compacta, em forma de L (Figura 17.15b). 
A alęa que se estende de uma das extremidades do L inclui 
o anticódon, a trinca de nucleotfdeos especffica que pareia 
com o códon presente no RNAm. Na outra extremidade da 
molecula de RNAt em forma de L esta a extremidade 3', na 
qual se encontra o sftio de ligaęao para um aminoacido. 

Como exemplo, considere o códon de RNAm 5'-GGC-3', 
que e traduzido no aminoacido glicina. O RNAt que pareia 
com esse códon por meio de ligaęóes de hidrogenio apresenta 
a sequencia 3'-CCG-5' como seu anticódon, e esta ligado a 
uma glicina na sua extremidade oposta (ver o RNAt que se 
liga ao ribossomo na Figura 17.14). Conforme a molecula de 
RNAm se desloca pelo ribossomo, a glicina e adicionada a ca¬ 
deia polipeptfdica quando o códon GGC for apresentado para 
o processo de traduęao. Códon a códon, a mensagem genetica 
e traduzida conforme os RNAt transferem aminoacidos na or- 
dem determinada pelo RNAm, e o ribossomo os une em uma 
cadeia de aminoacidos. A molecula de RNAt e o tradutor, no 
sentido em que e capaz de ler cada nucleotfdeo (o códon de 
RNAm) e interpreta-lo em uma proteina (o aminoacido). 

Assim como o RNAm e outros tipos de RNA celu- 
lar, as moleculas de RNA transportador sao transcritas a 
partir de moldes de DNA. Em uma celula eucariótica, o 
RNAt, assim como o RNAm, e sintetizado no nucleo e en- 
tao transportado do nucleo para o citoplasma, onde parti- 
cipara do processo de traduęao. Em celulas bacterianas e 
eucarióticas, cada molecula de RNAt e utilizada repetida- 
mente, ligando-se ao seu aminoacido especffico no citosol 
e transferindo-o para uma cadeia polipeptfdica no ribos¬ 
somo, dissociando-se entao do ribossomo e se tornando 
pronta para ligar outra molecula do mesmo aminoacido. 

A traduęao correta da mensagem genetica exige 
dois processos de reconhecimento molecular. Primeiro, 
o RNAt que se liga ao códon de RNAm para especificar 
um aminoacido em particular deve transportar esse ami¬ 
noacido, e nenhum outro, ate o ribossomo. O pareamento 
correto entre o RNAt e o aminoacido que ele transporta 
e realizado por uma familia de enzimas denominadas 
aminoacil-RNAt-sintases (Figura 17.16). O sftio ativo de 
cada um dos tipos de aminoacil-RNAt-sintases e capaz de 
acomodar apenas uma combinaęao especffica de aminoa¬ 
cido e RNAt. Existem 20 tipos de sintases diferentes, uma 
para cada aminoacido; cada sintase e capaz de ligar todas 
as diferentes moleculas de RNAt que codificam um mes¬ 
mo determinado aminoacido. A sintase catalisa a ligaęao 
covalente de um aminoacido ao seu RNAt em um processo 
acoplado a hidrólise de ATP. O aminoacil-RNAt resultante, 
tambem chamado de RNAt carregado, e liberado da enzi- 


3' 



(a) Estrutura bidimensional. As quatro regióes pareadas e as tres 
alęas sao caracterfsticas de todos os RNAt, assim como a sequencia 
de bases no sftio de ligaęao do aminoacido, na extremidade 3'. 

A trinca do anticódon e exclusiva para cada tipo de RNAt, assim 
como algumas sequencias localizadas nas outras duas alęas. 

(Os asteriscos indicam as bases modificadas quimicamente, 
caracterfstica do RNAt. O modo com que as bases modificadas 
contribuem para a funęao do RNAt ainda nao e compreendido.) 



▲ Figura 17.15 A estrutura do RNA transportador (RNAt). Por 

convenęao, os anticódons sao escritos na direęao 3' —> 5', para um 
perfeito alinhamento com os códons escritos na direęao 5' —> 3' 
(ver Figura 17.14). Para o pareamento de bases, as cadeias de RNA 
precisam ser antiparalelas, assim como as cadeias de DNA. Por exem- 
plo, o anticódon 3'-AAG-5' pareia com o códon de RNAm 5'-UUC-3'. 


ma, ficando disponfyel para tranferir o aminoacido a uma 
cadeia polipeptfdica em formaęao no ribossomo. 

O segundo processo de reconhecimento molecular en- 
volve o pareamento do anticódon do RNAt com o códon 
apropriado no RNAm. Se houvesse uma variedade de RNAt 
para cada códon de RNAm que especifica um aminoacido, 
seriam necessarias 61 moleculas de RNAt (ver Figura 17.5). 
Na verdade, existem apenas cerca de 45; em outras pala- 
vras, algumas moleculas de RNAt devem ser capazes de pa¬ 
rear com mais de um códon. Essa yersatilidade e possfyel, 
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Tirosil-RNAt-sintase 
(enzima) que catalisa 
apenas a ligaęao de 
tirosina e Tir-RNAt 


QO aminoacido 
e o RNAt apropriado 
entram no sitio ativo 
de uma sintase 
especifica. 


'na (Tir) 
(aminoacido) 


Anticódon do RNAt, 
complementar ao 
códon Tir no RNAm 


©Utilizando 
ATP, a sintase 
catalisa a ligaęao 
covalente do 
aminoacido ao seu 
RNAt especifico. 


© O RNAt, 
carregado com 
seu aminoacido, 
dissocia-se da j 
sintase. 


ATP Aminoacil-RNAt- 

-sintase 

^►AMP + 2®j 


RNAt 


Modelo computacional 


▲ Figura 17.16 As aminoacil-RNAt-sintases promovem 
a especificidade de ligaęao entre os aminoacidos e seus 

RNAt. A ligaęao entre o RNAt e um aminoacido e um processo 
endergónico que ocorre com gasto de ATP, que perde dois grupos 
fosfato, tornando-se AMP (adenosina monofosfato). 


pois as regras de pareamento de bases de nucleotideos para 
a terceira base de um códon e a base correspondente no an¬ 
ticódon do RNAt sao mais flexiveis, se comparadas com as 
regras de pareamento para as outras posięóes do códon. Por 
exemplo, a base U na extremidade 5' do anticódon do RNAt 
pode parear tanto com A ąuanto com G na terceira posięao 
(extremidade 3') do códon de RNAm. Essa flexibilidade no 
pareamento de bases nessa posięao do códon e chamada de 
movimento de pendulo (do ingles, wobble). Esse fenómeno 
explica por que os códons sinónimos para um determinado 
aminoacido diferem na terceira base de nucleotideo e, em 
geral, nao diferem nas outras bases. Por exemplo, um RNAt 
com o anticódon 3'-UCU-5' pode parear com os códons de 
RNAm 5'-AGA-3' ou 5'-AGG-3', e ambos codificam am- 
bos o aminoacido arginina (ver Figura 17.5). 

Ribossomos 

Os ribossomos facilitam o pareamento especifico entre 
os anticódons do RNAt com os códons do RNAm duran- 
te a sintese proteica. O ribossomo e composto por uma 
subunidade maior e uma subunidade menor, ambas com- 
postas por proteinas e uma ou mais moleculas de RNA 
ribossomal, ou RNAr (Figura 17.17). Nos eucariotos, as 



(a) Modelo computacional de um ribossomo em funcionamento. 

Este e um modelo da estrutura geral do ribossomo bacteriano, 
mostrando a sua forma geral. 0 ribossomo eucariótico e similar. 

A subunidade ribossomal e um complexo formado por moleculas 
de RNA ribossomal e proteinas. 



Sitio P (Sitio de ligaęao 
do peptidil-RNAt) 


Sitio E 
(Sitio de 
salda, do 
ingles, exit) 


Sitio de — 
ligaęao do 
RNAm 


Subunidade 

menor 


Sitio A (Sitio 
de ligaęao do 
aminoacil-RNAt) 


Subunidade 

maior 


(b) Modelo esquematico mostrando os sitios de ligaęao. 

0 ribossomo tern um sitio de ligaęao para o RNAm e tres sitios de 
ligaęao para o RNAt, denominados sitios A, P e E. Este modelo 
esguematico do ribossomo sera utilizado nos próximos diagramas. 



Extremidade 

amino 


ipeptideo em formaęao 


Próximo aminoacido 
a ser adicionado a 
cadeia polipeptidica 

RNAt 

3' 


(c) Modelo esquematico com RNAm e RNAt. A molecula de RNAt se 
encaixa em um sitio de ligaęao quando o seu anticódon pareia com 
o códon do RNAm. 0 sitio P mantem o RNAt ligado ao polipeptideo 
em formaęao. 0 sitio A contem o RNAt que transporta o próximo 
aminoacido a ser adicionado a cadeia polipeptidica. 0 RNAt 
descarregado deixa o ribossomo pelo sitio E. Os aminoacidos sao 
adicionados a extremidade carboxila do polipeptideo em formaęao. 


A Figura 17.17 A anatomia de um ribossomo funcional. 
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subunidades sao sintetizadas no nucleolo. Os genes que 
codificam RNA ribossomal sao transcritos, e o RNA e pro- 
cessado e associado a proteinas oriundas do citoplasma. 
A subunidade ribossomal completa e transportada, pelos 
poroś nucleares, ao citoplasma. Tanto em bacterias ąuanto 
em eucariotos, as subunidades maior e menor sao unidas, 
formando o ribossomo funcional, apenas ąuando estao li- 
gadas a urna molecula de RNAm. Cerca de dois teręos da 
massa de um ribossomo e composta por tres (bacterias) ou 
ąuatro moleculas (eucariotos) de RNAr. Como a maioria 
das celulas contem milhares de ribossomos, o RNAr e o 
tipo de RNA celular mais abundante. 

Embora os ribossomos de bacterias e de eucariotos se- 
jam bastante semelhantes em estrutura e funęao, os ribos¬ 
somos de eucariotos sao ligeiramente maiores e um tanto 
diferentes dos ribossomos bacterianos ąuanto a composi- 
ęao molecular. Essas diferenęas sao relevantes em termos 
medicos. Alguns antibióticos sao capazes de inativar os 
ribossomos bacterianos sem afetar os ribossomos euca- 
rióticos. Esses medicamentos, incluindo a tetraciclina e a 
estreptomicina, sao utilizados no tratamento de infecęóes 
bacterianas. 

A estrutura do ribossomo bacteriano foi determinada 
em nivel atómico (ver a entrevista com Venki Ramakrishnan 
no inicio do Capitulo 2). Essa estrutura refie te claramente 
a sua funęao de juntar as moleculas de RNAm e de RNAt 
carregado de aminoacidos. Alem do sitio de ligaęao para 
RNAm, cada ribossomo apresenta ainda tres sitios de liga¬ 
ęao para o RNAt, conforme descrito na Figura 17.17. O si¬ 
tio P (sitio do peptidil-RNAt) contem a molecula de RNAt 
ligada a cadeia polipeptidica em formaęao, e o sitio A (sitio 
do ąminoacil-RNAt) contem o RNAt que carrega o próxi- 
mo aminoacido a ser adicionado a cadeia. Os RNAt descar- 
regados deixam o ribossomo pelo sitio E (sitio de saida, do 
ingles, ęxit). Os ribossomos mantem próximas as moleculas 
de RNAt e de RNAm e posicionam o novo aminoacido a 
ser adicionado a extremidade carboxil 
do polipeptideo em formaęao. O ribos¬ 
somo entao catalisa a ligaęao peptidi- 
ca. Conforme o polipeptideo se torna 
maior, ele passa pelo tunel de saida da 
subunidade maior do ribossomo. Quan- 
do o polipeptideo esta completo, e libe- 
rado no citosol pelo tunel de saida. 

Fortes evidencias sustentam a hi- 
pótese de que o RNAr, e nao a proteina, 
e o principal responsavel pela estrutura 
e pela funęao do ribossomo. As pro- 
teinas, situadas principalmente no ex- 
terior, sustentam as alteraęóes confor- 
macionais sofridas pelas moleculas de 
RNAr enąuanto realizam a catalise du- 
rante a traduęao. O RNA ribossomal e o 
principal constituinte da interface entre 
as subunidades e tambem dos sitios A e 
P, alem de ser o catalisador da formaęao 
da ligaęao peptidica. Assim, o ribosso¬ 
mo pode ser considerado urna ribozima 
colossal. A Figura 17.18 


Construindo um polipeptideo 

Podemos dividir a traduęao, a sintese de urna cadeia poli¬ 
peptidica, em tres etapas: inicio, elongaęao e termino. Todas 
as tres etapas reąuerem “fatores” proteicos que auxiliam o 
processo de traduęao. Algumas etapas do inicio da cadeia 
e da elongaęao tambem reąuerem energia. Essa energia e 
fornecida pela hidrólise de GTP (guanosina trifosfato). 

Associaęao do ribossomo e inicio da traduęao 

A etapa de inicio da traduęao aproxima as moleculas de 
RNAm e de RNAt carregando o primeiro aminoacido do 
polipeptideo, assim como as duas subunidades do ribosso¬ 
mo (Figura 17.18). Inicialmente, a subunidade ribossomal 
menor se liga a molecula de RNAm e a um RNAt inicia- 
dor especifico, que carrega o aminoacido metionina. Em 
bacterias, a subunidade menor pode ligar-se a essas duas 
moleculas em qualquer ordem; ela liga o RNAm a urna se- 
ąuencia especifica de RNA, localizada antes do códon de 
inicio, AUG. Em eucariotos, a subunidade menor, com o 
RNAt iniciador ja ligado, liga-se ao ąuepe 5' da molecu¬ 
la de RNAm e, entao, se desloca, ou escaneia, na direęao 
downstream do RNAm ate identificar um códon de inicio; 
o RNAt iniciador forma, entao, ligaęóes de hidrogenio com 
o códon de inicio AUG. Em procariotos ou em eucario¬ 
tos, o códon de inicio sinaliza o inicio da traduęao; isso e 
relevante, pois estabelece a fasę de leitura do RNAm. No 
Exercicio de Habilidades Cientificas, voce ira trabalhar 
com seąuencias de DNA que codificam os sitios de ligaęao 
a ribossomos nas moleculas de RNAm em um grupo de 
genes de E. coli. 

A uniao do RNAm, do RNAt iniciador e da subuni¬ 
dade ribossomal menor e seguida pela ligaęao da subuni¬ 
dade ribossomal maior, completando o complexo de inicio 
da traduęao. Proteinas denominadas fatores de inicio sao 
necessarias para mediar a uniao de todos esses componen- 


O inicio da traduęao. 



RNAt iniciador 
RNAm 


Sitio de ligaęao do RNAm 


O A subunidade ribossomal menor liga-se a urna 
molecula de RNAm. Nas celulas bacterianas, o 
sitio de ligaęao do RNAm desta subunidade 
reconhece urna sequencia especifica de 
nucleotideos no RNAm, localizada upstream 
do códon do inicio. 0 RNAt iniciador, com o 
anticódon UAC, pareia com o códon de inicio, 
AUG. Esse RNAt transporta o aminoacido 
metionina (Met). 


Complexo de inicio da traduęao 


© A ligaęao da subunidade ribossomal maior 
completa o complexo de inicio. Proteinas 
chamadas fatores de inicio (nao mostradas 
na figura) sao necessarias para a uniao de 
todos os componentes de traduęao. 

A hidrólise do GTP fornece a energia para a 
formaęao do complexo. 0 RNAt iniciador 
esta no sitio P; o sitio A esta disponivel para 
o RNAt ligado ao aminoacido seguinte. 







EXERCiCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando logotipos de seguencias 


Como um logotipo de sequencia pode ser utilizado para 
identificar sitios de ligaęao de ribossomos? Durante a inicio 
da traduęao, os ribossomos podem se ligar ao RNAm em um sftio de 
ligaęao localizado na regiao upstream ao códon de inicio AUG. Como 
as moleculas de RNAm derivadas de diferentes genes se ligam todas 
ao ribossomo, os genes que codificam essas moleculas de RNAm de- 
vem apresentar sequencias semelhantes de bases na regiao de ligaęao 
dos ribossomos. Dessa forma, potenciais sitios de ligaęao ao ribosso¬ 
mo no RNAm podem ser identificados pela comparaęao de sequencias 
de DNA (e, portanto, sequencias de RNAm) de multiplos genes em 
urna especie, procurando por regióes compartilhadas ("conservadas") 
em segmentos de bases na poręao acima do códon de inicio. Neste 
exercicio, voce ira analisar sequencias de DNA de multiplos genes, re- 
presentadas graficamente por meio de logotipos de sequencias. 

Como o experimento foi realizado Sequencias de DNA de 149 
genes do genoma de E. coli foram alinhadas utilizando programas de 
computador. O objetivo e a identificaęao de sequencias de bases simi- 
lares - na localizaęao apropriada do gene - que constituam potenciais 
sitios de ligaęao de ribossomos. Em vez de apresentar os dados como 
urna serie de 149 sequencias alinhadas em urna coluna (um alinhamen- 
to de sequencias), os pesquisadores utilizaram logotipos de sequencias. 

Dados do experimento Para exemplificar como os logotipos 
de sequencias sao gerados, as potenciais regióes de ligaęao de 
ribossomos de 10 genes de E. coli sao mostradas no formato de ali- 
nhamento de sequencias e pelo logotipo de sequencia derivado das 
sequencias alinhadas. Observe que o DNA mostrado corresponde a 
fita nao molde (codificante), que e como as sequencias de DNA sao 
geralmente representadas. 

Interprete os dados 

1. No logotipo de sequencia (abaixo, a esquerda), o eixo hori- 
zontal mostra a sequencia primaria de DNA em cada posięao 
de nucleotideo. As letras para cada base estao empilhadas 


thrA TAAC A TAACAACCAT C A T 

lacA C A T A A C A T A T C CATT AACAT 
lacY C C T A A AAATCCATTAT TACTAT 

lacZ TTCACACA A A A C A CTAT ACCAT 

lad C A A T T C A T T A A T T AAACCA 

recA CAT A C A A TAAAAAT CTATC 
gaIR ACCCACTAA TATTTTCAT C ACC 
metJ AA A ATTAA TATCTCAT CT AA 
lexA ATACACCCA C A A T A A A C 

trpR T A A C A A T C AC ATATTAT CCCAA 
5' . 3' 

cwi^uDLn-śrropsi^—ocpoor^(£)Ln'śrropjg^-j-0'—Psirn^LnuDi^oo 

▲ Alinhamento de seguencias. 


I 



A Logotipo de seguencia. 


umas sobre as outras de acordo com a sua frequencia relativa 
naquela posięao, entre as sequencias alinhadas, com a base 
mais comum representada em tamanho maior na parte supe¬ 
rior. O tamanho relativo de cada letra representa a frequencia 
relativa daquela base naquela posięao. (a) No alinhamento de 
sequencias, conte o numero de cada base em cada posięao -9 
e ordene as bases, da mais frequente para a menos frequente. 
Compare esse ordenamento com o tamanho e a localizaęao de 
cada base na posięao -9 do logotipo de sequencia. (b) Faęa o 
mesmo com as posięóes 0 e 1. 

2 . O tamanho das bases empilhadas no logotipo de sequencia 
demonstra o poder preditivo daquela posięao (determinado es- 
tatisticamente). Se o empilhamento e alto, podemos ter maior 
confianęa na predięao de qual base estara presente naquela 
posięao se urna nova sequencia for adicionada ao logotipo de 
sequencia. Por exemplo, na posięao 2, todas as 10 sequencias 
tern urna base G; a probabilidade de observarmos urna base G 
nessa posięao em urna nova sequencia e bastante alta, assim 
como as bases empilhadas. Nos empilhamentos mais baixos, 
todas as bases apresentam a mesma frequencia, e e dificil 
predizer a ocorrencia de urna base naquela posięao. (a) Quais 
sao as duas posięóes com bases de maior frequencia? Quais 
bases voce prediria nessas posięóes em urna nova sequencia? 
(b) Quais sao as 12 posięóes com menor frequencia de bases? 
Como voce sabe? Como isso se reflete na frequencia relativa 
de bases mostradas nas 10 sequencias? Utilize as duas posi¬ 
ęóes mais a esquerda entre as 12 posięóes como exemplo para 
a sua resposta. 



3 . No experimento verdadeiro, pesquisadores utilizaram 149 se¬ 
guencias para construir o logotipo de sequencia, mostrado aci¬ 
ma. Existe um empilhamento de bases, mesmo que baixo, pois 
o logotipo de sequencia inclui mais dados. (a) Quais sao as tres 
posięóes desse logotipo de sequencia cujas bases podem ser 
preditas com maior confianęa? Nomeie as bases mais frequen- 
tes em cada urna dessas posięóes. (b) Quais sao as posięóes 
cujas bases serao preditas com menor confianęa? Como voce 
pode fazer essa afirmaęao? 

4 . Urna sequencia consenso identifica as bases de ocorrencia mais 
frequente em cada posięao de um conjunto de sequencias. 

(a) Escreva a sequencia consenso dessa fita (nao molde). Em 
cada posięao cuja base nao tenha sido determinada, use um 
traęo (-). (b) Qual representaęao fornece mais informaęóes - a 
sequencia consenso ou o logotipo de sequencia? Que informa- 
ęao e perdida no metodo menos informativo? 

5 . (a) Com base no logotipo de sequencia, quais sao as bases com 
maior probabilidade de serem observadas nas cinco posięóes 
adjacentes a regiao 5'UTR, envolvidas com a ligaęao de ribosso¬ 
mos? Explique. (b) O que as bases nas posięóes 0-2 representam? 

Leitura adicional T. D. Schneider e R. M. Stephens, Sequence logos: 

A new way to display consensus sequences, NucleicAcids Research 18: 

6097-6100(1990). 
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tes. A celula tambem gasta a energia obtida pela hidrólise 
de moleculas de GTP para formar o complexo de imcio. 
Completando o processo de imcio da traduęao, o RNAt 
iniciador ocupa o sitio P do ribossomo, e o sitio A, agora 
vazio, fica livre para a ligaęao do próximo aminoacil-RNAt. 
Observe que a cadeia polipeptidica e sempre sintetizada 
em uma direęao, da metionina inicial na extremidade 
amino, tambem chamada de N-terminal, ate o aminoaci- 
do finał, na extremidade carboxila, tambem chamada de 
C-terminal (ver Figura 5.15). 

Elongaęao da cadeia polipeptidica 

No estagio de elongaęao da traduęao, aminoacidos sao 
adicionados um a um ao aminoacido precedente na por- 
ęao C-terminal da cadeia crescente. Cada adięao envolve 
a participaęao de diversas proteinas denominadas fatores 
de elongaęao e ocorre em um ciclo de tres etapas, descrito 


na Figura 17.19. Gastos energeticos ocorrem na primei- 
ra e terceira etapa. O reconhecimento do códon reąuer a 
hidrólise de uma molecula de GTP, o que aumenta a espe- 
cificidade e a eficiencia dessa etapa. Uma molecula adicio- 
nal de GTP e hidrolisada para fornecer energia a etapa de 
translocaęao. 

O RNAm e deslocado ao longo do ribossomo em ape- 
nas uma direęao, com a extremidade 5' na frente; isso equi- 
vale ao deslocamento do ribossomo no sentido 5 '—>3' sobre 
o RNAm. O ponto relevante e que o ribossomo e o RNAm 
se deslocam um em relaęao ao outro, em uma só direęao, 
códon a códon. O ciclo de elongaęao dura menos de um de- 
cimo de segundo nas bacterias e repete-se a cada adięao de 
aminoacido a cadeia, ate que o polipeptideo esteja comple- 
to. Após serem liberadas do sitio E, as moleculas vazias de 
RNAt retornam ao citoplasma, onde se ligam a outra mole¬ 
cula do aminoacido apropriado (ver Figura 17.16). 



Termino 
amino de um 
polipeptideo 


TRANSCRięAO 


0 Reconhecimento do códon. 

O anticódon de um aminoacil-RNAt 
chegando ao sitio A pareia por comple- 
mentaridade com o códon do RNAm, no 
sitio A. A hidrólise do GTP aumenta a 
especificidade e a eficacia desta etapa. 
Embora nao representados, diferentes 
tipos de aminoacil-RNAt estao presen- 
tes, mas apenas aquele com o anticódon 
adequado ira se ligar ao ribossomo e 
permitir o prosseguimento do ciclo. 


RNAm 

pRibossomo 


•Polipeptideo/' 


RNAm 


Ribossomo pronto para 
o próximo aminoacil-RNAt 


0 Formaęao da ligaęao 
peptidica. Uma molecula de 
RNAr da subunidade ribossomal 
maior catalisa a formaęao de 
uma ligaęao peptidica entre o 
grupo amino do novo 
aminoacido, localizado no 
sitio A, e a extremidade carboxila 
da cadeia polipeptidica em 
formaęao, localizada no sitio P. 
Essa etapa remove o 
polipeptideo do RNAt no sitio P 
e o liga ao aminoacido no RNAt 
no sitio A. 


0 Translocaęao. 

O ribossomo desloca o RNAt 
do sitio A para o sitio P. 

Ao mesmo tempo, o RNAt 
descarregado no sitio P e 
deslocado para o sitio E, por 
onde e liberado. O RNAm se 
desloca no ribossomo, junto 
com os RNAt ligados a ele, 
trazendo ao sitio A o 
próximo códon a ser 
traduzido. 


TRADUęAO 


A Figura 17.19 O ciclo de elongaęao da traduęao. A hidrólise de GTP desempenha 
um papel importante no processo de elongaęao. Na figura, nao aparecem as proteinas de¬ 
nominadas fatores de elongaęao. 
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0 Quando o ribossomo chega ao códon de termino 
do RNAm, o sftio A do ribossomo aceita um 
"fator de liberaęao", proteina em forma de 
molecula de RNAt, em vez de um aminoacil-RNAt. 


© O fator de liberaęao promove a hidrólise 
da ligaęao entre o RNAt no sftio P e o 
ultimo aminoacido da cadeia polipeptidica, 
liberando o polipeptideo do ribossomo. 


© As duas subunidades ribossomais e 
os outros componentes do complexo 
se dissociam. 


▲ Figura 17.20 O termino da traduęao. Assim como a elongaęao, o termino requer a 
hidrólise de GTP e fatores proteicos adicionais, nao mostrados na figura. 


Termino da traduęao 

O estagio finał da traduęao e o termino (Figura 17.20). 
A elongaęao continua ate o códon de termino do RNAm 
chegar ao sitio A do ribossomo. As trincas de bases de 
nucleotideos UAG, UAA e UGA nao codificam aminoa- 
cidos, funcionam como sinais para o termino da tradu¬ 
ęao. Urna proteina com estrutura similar a um aminoacil- 
-RNAt, chamada fator de liberaęao , liga-se diretamente 
ao códon de termino, ou de parada, no sitio A. O fator de 
liberaęao induz a adięao de urna molecula de agua, e nao 
um aminoacido, a poręao N-terminal da cadeia polipepti¬ 
dica. (Existem diversas moleculas de agua disponiveis no 
ambiente aąuoso da celula.) Essa reaęao cliva (hidrolisa) a 
ligaęao entre o polipeptideo completo e o RNAt localiza- 
do no sitio P, liberando o polipeptideo pelo tunel de saida 
da subunidade ribossomal maior. O restante do complexo 
de traduęao se dissocia em um processo de diversas eta- 
pas, mediadas por outros fatores proteicos. A dissociaęao 
do complexo de traduęao reąuer a hidrólise de mais duas 
moleculas de GTP. 

Finalizaęao e direcionamento das proteinas funcionais 

O processo de traduęao, em geral, nao e suficiente para a 
formaęao de urna proteina funcional. Nesta seęao, vamos 
aprender sobre as modificaęóes que urna cadeia polipepti¬ 
dica pode sofrer após o processo de traduęao, assim como 
os mecanismos utilizados para a marcaęao dessas protei¬ 
nas completas para locais especificos da celula. 

0 enovelamento de proteinas e as modificaęóes 
pós-traducionais 

Durante a sua sintese, urna cadeia polipeptidica comeęa 
a se enrolar e enovelar espontaneamente como resultado 
da sua seąuencia de aminoacidos (estrutura primaria), for- 
mando urna proteina de conformaęao especifica: urna mo¬ 
lecula tridimensional com estrutura secundaria e terciaria 


(ver Figura 5.18). Assim, um gene determina a estrutura 
primaria, e esta determina a conformaęao. Em muitos ca- 
sos, urna proteina chaperona (chaperonina) auxilia o enro- 
lamento correto do polipeptideo (ver Figura 5.21). 

Etapas adicionais - modificaęóes pós-traducionais - 
podem ser necessarias para que a proteina consiga exe- 
cutar sua funęao especifica na celula. Certos aminoacidos 
podem ser modificados quimicamente por meio da ligaęao 
de aęucares, lipideos, grupos fosfato ou outras adięóes. 
Enzimas podem remover um ou mais aminoacidos da ex- 
tremidade amino de urna cadeia polipeptidica. Em alguns 
casos, a cadeia polipeptidica pode ser clivada enzimatica- 
mente em dois ou mais pedaęos. Por exemplo, a proteina 
insulina e inicialmente sintetizada como urna unica cadeia 
polipeptidica, mas se torna ativa só depois de urna enzima 
clivar a parte central da cadeia, formando urna proteina 
composta por duas cadeias polipeptidicas conectadas 
por pontes dissulfeto. Em outros casos, dois ou mais poli- 
peptideos sintetizados separadamente podem ser unidos, 
formando as subunidades de urna proteina que possui es¬ 
trutura quaternaria. Um exemplo bem conhecido e a he¬ 
moglobina (ver Figura 5.18). 

Direcionando polipeptideos para locais especificos 

Em micrografias eletrónicas de celulas eucarióticas com 
sintese proteica ativa, duas populaęóes de ribossomos sao 
evidentes: ribossomos livres e ligados (ver Figura 6.10). 
Os ribossomos livres estao suspensos no citosol, e a maioria 
sintetiza proteinas que ficam no citosol, onde exercem suas 
funęóes. Em contrapartida, os ribossomos ligados estao co- 
nectados ao lado citosólico do reticulo endoplasmatico (RE) 
ou ao envelope nuclear. Os ribossomos ligados sintetizam as 
proteinas do sistema de endomembranas (envelope nuclear, 
RE, aparelho de Golgi, lisossomos, vacuolos e membrana 
plasmatica), assim como as proteinas secretadas pela celula, 
como a insulina. Os ribossomos, por si só, sao identicos e 
podem mudar sua localizaęao de livres para ligados. 
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O que determina se um ribossomo estara livre no 
citosol ou ligado ao RE rugoso? A sintese de polipepti- 
deos sempre inicia no citosol, onde um ribossomo livre 
comeęa a traduęao de urna molecula de RNAm. No ci¬ 
tosol, o processo continua ate estar completo - a menos 
que a própria molecula de polipeptideo em formaęao in- 
dique ao ribossomo que ele deve ligar-se ao RE. Os po- 
lipeptideos de proteinas destinadas ao sistema de endo- 
membranas ou para a secreęao celular sao marcados por 
um peptideo sinal, que direciona a proteina para o RE 
(Figura 17.21). O peptideo sinal, urna sequencia de cer- 
ca de 20 aminoacidos localizada na extremidade amino 
(N-terminal) de um polipeptideo, ou na sua proximida- 
de, e reconhecido quando emerge do ribossomo por um 
complexo proteina-RNA chamado de particula de reco- 
nhecimento de sinal (SRP, signal-recognition particie ). 
Essa particula atua como adaptador, levando o ribossomo 
ate urna proteina receptora localizada na membrana do 
RE. Esse receptor e parte de um complexo multiproteico 
de translocaęao. A sintese do polipeptideo continua nes- 
te local, e o polipeptideo em formaęao atravessa a mem¬ 
brana do RE ate o seu lumen, por meio de um poro pro- 
teico. O peptideo sinal geralmente e removido por urna 
enzima. O restante do polipeptideo completo, se ele for 
destinado a secreęao celular, e liberado em soluęao no 
lumen do RE (como na Figura 17.21). De maneira alter- 
nativa, se o polipeptideo for urna proteina de membrana, 
ele permanece parcialmente embebido na membrana do 


RE. Em ambos os casos, o polipeptideo sera transportado 
em urna vesicula de transporte ate o seu local de destino 
(ver Figura 7.9). 

Outros tipos de peptideos sinal sao utilizados para di- 
recionar polipeptideos as mitocóndrias, aos cloroplastos, 
ao interior do nucleo e a outras organelas que nao fazem 
parte do sistema de endomembranas. A diferenęa funda- 
mental nesses casos e que a traduęao se completa no cito¬ 
sol antes que o polipeptideo seja importado para essas or¬ 
ganelas. Os mecanismos de translocaęao tambem variam, 
mas em todos os casos ate aqui estudados, os códigos de 
endereęamento tanto para as proteinas a serem secretadas 
quanto para as proteinas com localizaęao celular sao algum 
tipo de peptideo sinal. As bacterias tambem utilizam pep¬ 
tideos sinal para direcionar proteina para a secreęao atra- 
ves da membrana plasmatica. 

Sintese de multiplos polipeptideos em 
bacterias e eucariotos 

Nas seęóes anteriores, voce aprendeu como um unico po¬ 
lipeptideo e sintetizado utilizando a informaęao codificada 
em urna molecula de RNAm. Quando um polipeptideo e 
necessario em urna celula, no entanto, diversas cópias sao 
necessarias, e nao apenas urna. 

Um unico ribossomo pode sintetizar um polipep¬ 
tideo de tamanho medio em menos de um minuto. Em 
bacterias e em eucariotos, no entanto, multiplos ribos- 




O A sintese de 
um polipeptideo 
inicia em um 
ribossomo livre 
no citosol. 


©Um SRP se liga 
ao peptideo sinal, 
parando a sintese 
momentaneamente. 


Ribossomo 


RNAm 


Peptideo 

sinal 


Prot 
receptora 
de SRP 


Particula de 
reconheci- 
mento de 
peptideo 
sinal (SRP) 

CITOSOL 


LUMEN DO RE 


Complexo de 
translocaęao 


©A enzima 
responsavel diva 
o peptideo sinal. 


@0 restante 
do polipeptideo 
completo deixa o 
ribossomo e se 
enovela na sua 
conformaęao finał. 


©A SRP se liga a proteina 
receptora na membrana do RE, 
que constitui parte do complexo 
proteico do poro da membrana 
e que tern urna enzima que diva 
o peptideo sinal. 


©A SRP se desliga do 
polipeptideo, e a sintese 
continua, com a sua 
translocaęao simultanea 
pela membrana. 


A Figura 17.21 O mecanismo de sinalizaęao para a marcaęao de proteinas para o RE. 

Se o destino da proteina e a secreęao, o que acontece com ela após a sua 
sintese estar completa? Ver Figura 7.9 
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Polipeptideos 
em formaęao 


Polipeptideo 

completo 



Inicio do 
RNAm 

(extremidade 5') 


Termino 
do RNAm 
(extremidade 3') 


(a) Uma molecula de RNAm em geral e traduzida simultaneamente por 
diversos ribossomos, em conjuntos chamados de polirribossomos. 



(b) Esta micrografia mostra urn grandę polirribossomo 0,1 |xm 
em uma celula bacteriana. Os polipeptideos sendo 
sintetizados nao sao visfveis (MET). 

A Figura 17.22 Polirribossomos. 


somos traduzem uma molecula de RNAm ao mesmo 
tempo (Figura 17.22); ou seja, uma unica molecula de 
RNAm e utilizada para sintetizar multiplas cópias de um 
polipeptideo simultaneamente. Uma vez que um ribos- 
somo tenha se deslocado a partir do códon de inicio, um 
segundo ribossomo pode se ligar ao RNAm, o que, por 
sua vez, resulta em uma cadeia de ribossomos ligados ao 
longo do RNAm. Essa cadeia de ribossomos, chamada 
polirribossomo (ou polissomo), pode ser yisualizada 
por microscopia eletrónica (ver Figura 17.22). O polisso¬ 
mo permite que a celula sintetize diversas cópias de um 
polipeptideo rapidamente. 

Outra maneira pela qual bacterias e eucariotos au- 
mentam o numero de cópias de um polipeptideo e a trans¬ 
crięao de multiplas moleculas de RNAm a partir de um 
mesmo gene, como mencionado anteriormente. No en- 
tanto, a coordenaęao desses dois processos - transcrięao 
e traduęao - e diferente nesses dois grupos de organismos. 
As diferenęas mais importantes entre bacterias e eucario¬ 
tos decorrem da ausencia de compartimentalizaęao celu- 
lar em bacterias. Assim como uma oficina localizada em 
um unico ambiente, a celula de bacterias e capaz de aco- 
plar esses dois processos. Na ausencia de nucleo, ela pode 
transcrever e traduzir um mesmo gene simultaneamente 
(Figura 17.23), e a proteina recem-sintetizada pode se di- 
fundir rapidamente para o seu local de destino. 

Em contrapartida, o envelope nuclear de uma celula 
eucariótica segrega os processos de transcrięao e tradu- 



RNA- transcrięao ->- 


-polimerase 


Polirribossomo 

Polipeptideo 

(extremidade 

amino) 




RNAm (extremidade 5' 


▲ Figura 17.23 A associacao da transcrięao e da traduęao 
em bacterias. Nas celulas bacterianas, a traduęao do RNAm pode 
comeęar assim que a extremidade (5') do RNAm se separa da fita- 
-molde de DNA. A micrografia (MET) mostra uma cadeia de DNA 
de E. coli sendo transcrita por moleculas de RNA-polimerase. Liga- 
da a cada molecula de RNA-polimerase esta a cadeia de RNAm em 
formaęao, ja sendo traduzida pelos ribossomos. Os polipeptideos 
recem-sintetizados nao aparecem na micrografia, mas sao mostra- 
dos no diagrama. 


] Em qual das moleculas de RNAm a transcrięao iniciou primeiro? 
Nesta molecula, qual foi o primeiro ribossomo a iniciar a traduęao? 


ęao, e cria compartimentos para o processamento do RNA. 
Essa etapa de processamento inclui etapas adicionais, 
discutidas anteriormente, cuja regulaęao ajuda a coor- 
denar as atividades complexas das celulas eucarióticas. 
A Figura 17.24 resume o processo do gene ate o polipep¬ 
tideo em uma celula eucariótica. 


REVISAO DO CONCEITO 17.4 


1 . 

2 . 

3. 

4. 


5. 


Quais sao os dois processos que garantem que o aminoacido 
correto seja adicionado a cadeia polipeptfdica em formaęao? 

Discuta as maneiras como a estrutura do RNAr pode contri- 
buir para a funęao do ribossomo. 


Descreva como e feito o transporte ao sistema de endomem- 
branas de um polipeptideo que sera secretado. 


E SE...? DESENHE 


Desenhe uma molecula de RNAt com 
o anticódon 3'-CGU-5'. Quais sao os dois códons distintos 
que podem se ligar a esse anticódon? Desenhe cada códon 
em uma molecula de RNAm, indicando as extremidades 5' 
e 3', o RNAt, e os aminoacidos ligados. 

Em celulas eucarióticas, as moleculas de RNAm 
tern formato circular, e as proteinas mantem a cauda poli-A 
próxima ao quepe 5'. Como esse arranjo pode aumentar a 
eficiencia da traduęao? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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RNA- 

-polimerase 


Polipeptideo 

crescente 


Subunidades 

ribossomais 


fcódon 


Ribossomo 


C Q O RNA e transcrito a 
9 partir de um molde de 
DNA. 


Transcrito 
de RNA " 


PROCESSAMENTO DE RNA 


© Em eucariotos, o 
transcrito de RNA 
(pre-RNAm) e clivado e 
modificado para gerar o 
RNAm, que se move do 
nucleo para o citoplasma 


Transcrito de RNA 
(pre-RNAm) 


Intron 


Aminoacil- 

-RNAt-sintase 


NUCLEO 


AlWAęAO DOS AMINOACIDOS 


CITOPLASMA 


RNAt 


O Cada aminoacido e ligado ao 
seu RNAt apropriado, com a 
ajuda de urna enzima especifica 
e de ATR 


© O RNAm deixa o 
nucleo e se liga a um 
ribossomo. 


RNAm 


TRADUęAO 


©Urna sucessao de RNAt 
adiciona seus aminoacidos 
a cadeia polipeptidica a 
medida que o RNAm se 
desloca pelo ribossomo, 
um códon de cada vez. 
Quando completo, o 
polipeptideo e liberado do 
ribossomo. 


A Figura 17.24 Resumo da transcrięao e da traduęao em ce- 
lulas eucarióticas. Este diagrama mostra o caminho de um gene 
ate gerar um polipeptideo. Cada gene no DNA pode ser transcri¬ 
to repetidamente em diversas moleculas identicas de RNA e cada 
RNAm pode ser traduzido repetidamente, gerando diversas mole¬ 
culas identicas de um polipeptideo. (Lembre-se de que o produto 
finał de alguns genes nao sao polipeptfdeos, mas moleculas de RNA, 


incluindo RNAt e RNAr.) Em geral, as etapas da transcrięao e da tra¬ 
duęao sao semelhantes em bacterias, arqueias e celulas eucarióticas. 
A principal diferenęa e a ocorrencia de processamento de RNA no 
nucleo das celulas eucarióticas. Outras diferenęas significativas sao 
observadas nas etapas de inicio da transcrięao e da traduęao e tam- 
bem no termino da transcrięao. 
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CONCEITO 17.5 

Mutaęóes de um ou poucos nudeotideos 
podem afetar a estrutura e a funęao 
da proteina 

Agora que ja exploramos o processo de expressao genica, 
estamos aptos a compreender os efeitos de alteraęóes na in- 
formaęao genetica de uma celula. Essas alteraęóes, chama- 
das de mutaęóes, sao responsaveis pela grandę diversidade 
de genes observada entre os organismos, pois as mutaęóes 
sao a principal fonte de novos genes. Anteriormente, ana- 
lisamos os rearranjos cromossómicos que afetam longos 
segmentos de DNA (ver Figura 15.14); esses rearranjos sao 
considerados mutaęóes de grandę escala. Aqui, vamos exa- 
minar as mutaęóes pontuais, alteraęóes em um unico par 
ou poucos pares de nudeotideos de um gene. 

Se a mutaęao pontual ocorre em um gameta ou em 
uma celula que origina gametas, ela pode ser transmitida a 
prole e as demais futuras geraęóes. Se a mutaęao tiver um 
efeito adverso no fenótipo de um organismo, a condięao 
mutante e referida como um disturbio genetico ou uma 
doenęa hereditaria. Por exemplo, podemos explicar a base 
genetica da anemia falciforme por meio da mutaęao de um 
unico par de nudeotideos no gene que codifica o polipep- 
tideo da globina (3 da hemoglobina. A alteraęao de um uni¬ 
co nucleotideo na fita-molde de DNA leva a sintese de pro- 
teinas anormais (Figura 17.25, e tambem a Figura 5.19). 
Em individuos homozigotos para o alelo mutante, a anemia 
falciforme causada pela hemoglobina alterada causa uma 
serie de sintomas associados a anemia (ver Conceito 14.4 
e Figura 23.17). Outro disturbio causado por mutaęao 
pontual e a condięao cardiaca chamada de miocardiopa- 
tia familiar, responsayel por incidentes de morte subita em 


atletas jovens. Mutaęóes pontuais em diversos genes que 
codificam proteinas musculares ja foram identificadas, e 
cada uma delas pode levar a esse disturbio. 

Tipos de mutaęóes de pequena escala 

Agora vamos considerar como as mutaęóes de pequena es¬ 
cala afetam as proteinas. As mutaęóes pontuais em um gene 
podem ser divididas em duas categorias gerais: (1) substi- 
tuięóes individuais de pares de nudeotideos e (2) inseręóes 
ou deleęóes de pares de nudeotideos. Inseręóes e deleęóes 
podem envolver um ou mais pares de nudeotideos. 

Substituięóes 

A substituięao de um par de bases e a troca de um nu¬ 
cleotideo e de sua base correspondente por outro par de 
nudeotideos (Figura 17.26a). Algumas substituięóes nao 
afetam a proteina codificada devido a redundancia do có- 
digo genetico. Por exemplo, se a sequencia 3'-CCG-5' na 
fita-molde for modificada para 3'-CCA-5', o códon de 
RNAm que inicialmente seria GGC se torna GGU, mas 
uma glicina sera ainda inserida no local apropriado da pro¬ 
teina (ver Figura 17.5). Em outras palavras, uma alteraęao 
no par de nudeotideos pode transformar um códon em 
outro, traduzido no mesmo aminoacido. Esse e um exem- 
plo de mutaęao silenciosa, que nao tern efeito observado 
no fenótipo. (Mutaęóes silenciosas tambem podem ocor- 
rer em outras regióes que nao nos genes.) Substituięóes 
que trocam um aminoacido por outro sao chamadas de 
mutaęóes de troca de sentido (do ingles, missense). Essas 
mutaęóes podem ter um pequeno efeito nas proteinas: o 
novo aminoacido pode possuir propriedades similares as 
do aminoacido que ele substituiu ou estar em uma regiao 
da proteina onde a sequencia exata de aminoacidos nao e 
essencial a sua funęao. 

No entanto, as substituięóes de pa¬ 
res de nudeotideos de maior interesse 
sao aquelas que causam grandes altera¬ 
ęóes nas proteinas. A alteraęao de um 
unico aminoacido em uma regiao cru- 
cial da proteina - como na subunidade 
da globina (3 hemoglobina, mostrada na 
Figura 17.25, ou no sitio ativo de uma 
enzima, como mostrado na Figura 8.19, 
pode alterar significativamente a ati- 
vidade da proteina. Ocasionalmente, 
essas mutaęóes podem gerar uma pro¬ 
teina aprimorada ou uma proteina com 
novas habilidades; entretanto, com 
maior frequencia, essas mutaęóes sao 
neutras ou negativas, gerando proteinas 
inativas ou com menor atividade, dese- 
quilibrando as funęóes celulares. 

As mutaęóes de substituięao geral- 
mente sao mutaęóes de troca de sentido; 
ou seja, o códon, embora alterado, ainda 
codifica um aminoacido, apesar de nao 
ser o aminoacido correto. No entanto, 
uma mutaęao pontual tambem pode 


Globina p tipo selvagem 

DNA da hemoglobina tipo selvagem 
3' 

5' 


RNAm 


Hemoglobina normal 


Globina p falciforme 


3 


RNAm 


Hemoglobina falciforme 


DNA da hemoglobina mutante 


No DNA, a cadeia- 
-molde mutante 
■ (falciforme, fita 
. superior) tern um 
A onde a cadeia- 
-molde tipo selvagem 
tern um T. 

0 RNAm mutante 
|3' possui um U no 
lugar de um A em 
um dos seus códons. 

A globina p 
mutante possui 
uma valina (Val) no 
lugar de um acido 
glutamico (Glu). 


▲ Figura 17.25 A base molecular da anemia falciforme: uma mutaęao pontual. 

0 alelo que causa a anemia falciforme e diferente do alelo tipo selvagem (normal) em ape- 
nas um par de nudeotideos do DNA. As micrografias sao imagens de microscopia eletró- 
nica de varredura de uma celula vermelha do sangue normal (a esquerda) e de uma celula 
vermelha do sangue falciforme (a direita) de individuos homozigotos para os alelos tipo 
selvagem e mutante, respectivamente. 
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▼ Figura 17.26 Tipos de mutaęóes de pequena escala que afetam a sequencia do RNAm. Todos os tipos mostrados aqui, exce- 
to um, tambem afetam a seguencia de aminoacidos codificada pelo polipeptfdeo. 


Tipo selvagem 


Fita-molde de DNA 3' 


RNAm 5' 
Proteina 
Extremidade amino 



Códon de termino 
Terminaęao carboxila 


(a) Substituięóes de um par de nucleotfdeos 


A no lugar de G 



Silenciosa: nao afeta a seguencia de aminoacidos 


T no lugar de C 



Códon de termino 


(b) Inseręao ou deleęao de um par de nucleotfdeos 


A extra 
I 



Mudanęa de fasę de leitura causando a inseręao imediata de um 
códon de termino (inseręao de um par de nucleotfdeos). 


El ausente 



Troca de sentido: urna gama de efeitos dependendo da localizaęao e 
da identidade do novo aminoacido na proteina 


A no lugar de T 



Mudanęa de fasę de leitura causando a substituięao de diversos 
aminoacidos (deleęao de um par de nucleotfdeos) 


ausente 



U no lugar de A 



Sem sentido: o efeito depende da proximidade da mutaęao e do 
códon de termino no gene tipo selvagem 


ausente 


I ~~H ~H I CódorTde termino 


Deleęao de 3 pares de nucleotfdeos: nao ha alteraęao da fasę de 
leitura, mas ocorre a deleęao de um aminoacido. A inseręao de 3 
pares de nucleotfdeos (nao representada na figura) levaria a inseręao 
de um aminoacido extra. 


alterar um códon que codifica um aminoacido para um có¬ 
don de termino. Esse processo e chamado de mutaęao sem 
sentido (do ingles, nonsense ) e induz ao termino prematuro 
da traduęao, resultando em um peptideo menor do que o 
peptideo codificado pelo gene normal. Quase todas as mu¬ 
taęóes sem sentido geram proteinas nao funcionais. 

Inseręóes e deleęóes 

Inseręóes e deleęóes sao adięóes ou perdas de pares de nu- 
cleotideos em um gene (Figura 17.26b). Essas mutaęóes 
tern efeitos desastrosos na proteina resultante com maior 
frequencia do que as mutaęóes do tipo substituięóes. In¬ 
seręóes ou deleęóes de nucleotideos podem alterar a fasę 
de leitura de urna mensagem genetica, o agrupamento de 
trincas de bases do RNAm lido durante a traduęao. Essas 


mutaęóes, chamadas de mutaęóes de fasę de leitura, ocor- 
rem sempre que o numero de nucleotideos inseridos ou 
retirados nao for multiplo de tres. Todos os nucleotideos 
localizados na posięao downstream da deleęao ou inseręao 
estarao agrupados de maneira incorreta em códons, resul¬ 
tando em extensa mutaęao de troca de sentido, mais cedo 
ou mais tarde terminando em mutaęao sem sentido e em 
terminaęao prematura. A menos que a alteraęao na fasę de 
leitura ocorra bastante próxima ao finał do gene, o seu pro- 
duto sera muito provavelmente urna proteina nao funcional. 

Novas mutaęóes e mutagenicos 

As mutaęóes podem se originar de diversas formas. Erros 
durante a replicaęao do DNA ou durante a recombinaęao 
podem levar a substituięóes, inseręóes ou deleęóes de pa- 
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res de nucleotideos, assim como a mutaęóes que afetam 
longas seąuencias de DNA. Se um nucleotideo incorreto 
for adicionado a uma cadeia crescente durante a repli¬ 
caęao, por exemplo, a base desse nucleotideo nao estara 
corretamente pareada com a base do nucleotideo presente 
na outra fita de DNA. Em diversos casos, esse erro sera 
corrigido pelos sistemas de yerificaęao de erros e de reparo 
do DNA (Ver Conceito 16.2). De outra forma, a base incor- 
reta serviria de molde no próximo evento de replicaęao, 
resultando em mutaęao. Essas mutaęóes sao chamadas 
de mutaęóes espontaneas. E dificil calcular a taxa em que 
essas mutaęóes ocorrem. Estimativas aproximadas foram 
feitas acerca da taxa de mutaęóes que ocorre durante a re¬ 
plicaęao do DNA em E. coli e em eucariotos, e os numeros 
sao bastante similares: cerca de um nucleotideo a cada 10 10 
e alterado, e essa alteraęao e propagada as próximas gera- 
ęóes de celulas. 

Alguns agentes fisicos e quimicos, chamados de agen- 
tes mutagenicos, interagem com o DNA de maneira a 
causarem mutaęóes. Na decada de 1920, Hermann Muller 
descobriu que raios X causavam alteraęóes geneticas na 
mosca-das-frutas e utilizou raios X para gerar mutantes 
de Drosophila para os seus estudos geneticos. No entan- 
to, ele tambem identificou uma implicaęao alarmante para 
a sua descoberta: os raios X e outras formas de radiaęao 
de alta energia representavam perigo ao materiał genetico 
das pessoas e dos organismos utilizados em laboratório. 
A radiaęao mutagenica, um agente mutagenico fisico, in- 
clui a luz ultravioleta (UV), que pode causar a formaęao de 
dimeros de timina no DNA (ver Figura 16.19). 

Os agentes mutagenicos quimicos podem ser agrupa- 
dos em diversas categorias. Analogos de nucleotideos sao 
agentes quimicos similares aos nucleotideos normais do 
DNA, mas que pareiam incorretamente durante a sua re¬ 
plicaęao. Outros compostos mutagenicos interferem com 
a replicaęao correta do DNA por meio da sua inseręao no 
DNA, induzindo a distoręao da dupla-helice. Outros mu¬ 
tagenicos induzem alteraęóes quimicas nas bases do DNA, 
alterando as propriedades de pareamento. 

Os pesquisadores desenvolveram varios metodos para 
testar a atividade mutagenica de compostos quimicos. 
A principal aplicaęao destes testes sao os estudos prelimina- 
res de compostos quimicos, visando a identificaęao daque- 
les que podem causar cancer. Esta tecnica tern sentido, pois 
a maior parte dos compostos carcinogenicos (que podem 
causar cancer) sao mutagenicos, e, por consequencia, a 
maioria dos compostos mutagenicos sao carcinogenicos. 


0 que e um gene? Revisitando a questao 

A nossa definięao de gene evoluiu ao longo dos ultimos ca- 
pitulos, assim como evoluiu ao longo do desenvolvimento 
da genetica. Iniciamos com o conceito mendeliano de gene 
enquanto unidade independente da hereditariedade, com 
efeito sobre caracteristicas fenotipicas (Capitulo 14). Vimos 
como Morgan e colaboradores identificaram a localiza- 
ęao especifica dos genes em cromossomos (Capitulo 15). 
Seguimos para a definięao de gene como regiao especifica 
de uma sequencia de nucleotideos ao longo da extensao de 


uma molecula de DNA em um cromossomo (Capitulo 16). 
Por firn, neste capitulo, consideramos a definięao funcio- 
nal de um gene como sequencia de DNA que codifica uma 
cadeia polipeptidica especifica. Todas essas definięóes sao 
uteis, dependendo do contexto em que o gene esta sendo 
estudado. 

Percebemos agora que afirmar que um gene codifi¬ 
ca um polipeptideo e uma afirmaęao bastante simplista. 
A maioria dos genes eucarióticos contem segmentos nao 
codificantes (como os introns) e, assim, grandes segmen¬ 
tos desses genes correspondem a cadeias polipeptidicas. 
Os biólogos moleculares tambem incluem, frequente- 
mente, a regiao promotora e outras regióes reguladoras 
do DNA nos limites do gene. Essas sequencias de DNA 
nao sao transcritas, mas podem ser consideradas regióes 
funcionais do gene, pois devem estar presentes para que a 
transcrięao ocorra. A definięao de gene deve ser ampla o 
suficiente para incluir o DNA que e transcrito em RNAr, 
RNAt e outros tipos de RNA que nao sao traduzidos. Esses 
genes nao tern produtos polipeptidicos, mas desempe- 
nham papeis essenciais na celula. Assim, chegamos a se- 
guinte definięao: Um gene e uma regiao do DNA ąue deve 
ser expressa para gerar um produto finał funcional ąue 
pode ser um polipeptideo ou uma molecula de RNA. 

Quando consideramos o fenótipo, no entanto, com 
frequencia e util se concentrar em genes que codificam 
polipeptideos. Neste capitulo, voce aprendeu em termos 
moleculares como um gene e normalmente expresso - 
pela transcrięao do RNA e pela sua traduęao em um po¬ 
lipeptideo que forma uma proteina de estrutura e funęao 
especificas. As proteinas, por sua vez, afetam o fenótipo 
observado de um organismo. 

Cada tipo celular expressa apenas um subconjunto de 
genes. Essa e uma caracteristica essencial dos organismos 
multicelulares: seria um grandę problema se as celulas do 
cristalino do olho passassem a expressar genes para protei¬ 
nas de cabelo, normalmente expressas apenas nas celulas 
do foliculo capilar. A expressao dos genes e regulada com 
precisao, caracteristica que sera explorada no próximo ca¬ 
pitulo, iniciando com o exemplo mais simples das bacterias 
e passando aos eucariotos. 


REVISAO DO CONCEITO 17.5 


1 . 

2 . 


3. 


O que acontece se um par de nucleotideos e perdido no meio 
da sequencia codificante de um gene? 

lndividuos heterozigotos para o alelo 
da anemia falciforme sao geralmente saudaveis, mas apre- 
sentam efeitos fenotipicos do alelo sob algumas circunstan- 
cias (ver Figura 14.17). Explique esse fenómeno em termos 
de expressao genica. 


Um gene cuja fita-molde contenha 
a sequencia 3'-TACTTGTCCGATATC-5' e mutado para 
3'-TACTTGTCCAATATC-5'. Para o gene normal e para o 
gene mutado, represente a dupla-fita de DNA, o RNAm re- 
sultante e a sequencia de aminoacidos codificada. Qual o 
efeito dessa mutaęao na seguencia de aminoacidos? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 17.1 

Os genes especificam proteinas por meio da 
transcrięao e da traduęao (p. 334-340) 

• Os experimentos de Beadle e Tatum com cepas mutantes de 
Neurospora levaram a hipótese de um gene - uma enzima. Durante 
a expressao genica, a informaęao codificada nos genes e utilizada 
para a sintese de cadeias polipeptidicas especificas (enzimas e ou- 
tras proteinas), ou moleculas de RNA. 

• A transcrięao e a sintese de RNA complementar a fita-molde do 
DNA. A traduęao e a sintese de um polipeptideo cuja seąuencia 
de aminoacidos e especificada pela seąuencia de nucleotideos do 
RNAm. 

• A informaęao genetica esta codificada em uma seąuencia de trin- 
cas de nucleotideos nao sobrepostas, ou códons. Um códon no 
RNA mensageiro (RNAm) pode ser traduzido em um aminoacido 
(61 dos 64 códons), ou servir como códon de termino (tres códons). 
Os códons precisam ser lidos na fasę de leitura correta. 

| Descreva o processo de expressao genica pelo qual os genes afetam 

o fenótipo de um organismo. 

CONCEITO 17.2 

A transcrięao e a sintese de RNA controlada pelo DNA: 
uma visao mais detalhada (p. 340-342) 

• A sintese de RNA e catalisada pela RNA-polimerase, que liga nu¬ 
cleotideos de RNA complementares a fita-molde de DNA. Esse pro¬ 
cesso segue as mesmas regras de pareamento de bases da replicaęao 
do DNA, com exceęao da substituięao da timina por uracil no RNA. 

Unidade de transcrięao 


Promotor 



Transcrito de RNA 


mos, mas em alguns casos o próprio RNA catalisa a sua clivagem. 
A habilidade catalitica de algumas moleculas de RNA, chamadas de 
ribozimas, decorre das propriedades intrinsecas do RNA. A pre- 
senęa de introns permite o processamento alternativo do RNA. 

Quepe 5' Cauda poli-A 

\ 5' Exon Intron Exon _ fntron _ Exon 3' / 

♦ 

RNAm 

5'-UTR " Segmento ' 3'-UTR 
codificador 


| Qual e a funęao do quepe 5' e da cauda poli-A no RNAm eucariótico? 

CONCEITO 17.4 

A traduęao e a sintese de polipeptideos controlada 
pelo RNA: uma visao mais detalhada (p. 345-354) 

• A celula traduz a mensagem do RNAm em proteinas utilizando 
RNA transportadores (RNAt). Após a ligaęao de aminoacidos es- 
pecificos, catalisada por uma aminoacil-RNAt-sintase, os RNAt 
se alinham por meio dos seus anticódons aos códons complemen¬ 
tares no RNAm. Os ribossomos, compostos por RNA ribosso- 
mais (RNAr) e proteinas, facilitam esse pareamento por meio de 
seus sitios de ligaęao para o RNAm e para o RNAt. 

• Os ribossomos coordenam as tres etapas da traduęao: inicio, 
elongaęao e termino. A formaęao das ligaęóes peptidicas entre os 
aminoacidos e catalisada por um RNAr, enąuanto as moleculas de 
RNAt se deslocam do sitio A para o sitio P e deixam o ribossomo 
pelo sitio E. 



• Fita-molde de DNA. As tres etapas da transcrięao sao inicio, elon¬ 
gaęao e termino. O promotor, freąuentemente uma TATA box em 
eucariotos, sinaliza o inicio da sintese de RNA. Fatores de trans¬ 
crięao ajudam a RNA-polimerase eucariótica a reconhecer as se- 
ąuencias promotoras, formando o complexo de inicio da trans¬ 
crięao. Os mecanismos de termino sao diferentes em bacterias e 
eucariotos. 

1 Quais sao as semelhanęas e as diferenęas no inicio da transcrięao 
genica em bacterias e eucariotos? 

CONCEITO 17.3 


• Após a traduęao, modificaęóes das proteinas podem afetar a sua 
conformaęao tridimensional. Os ribossomos livres no citosol ini- 
ciam a sintese de todas as proteinas, mas aąuelas que possuem um 
peptideo sinal sao sintetizadas no RE. 

• Um gene pode ser transcrito por multiplas moleculas de RNA-po¬ 
limerase ao mesmo tempo. Uma unica molecula de RNAm pode 
ser traduzida simultaneamente por diversos ribossomos, formando 
um polirribossomo. Em bacterias, esses processos estao acopla- 
dos, mas em eucariotos eles estao separados no espaęo e no tempo 
pela membrana nuclear. 

| Qual e a funęao do RNAt no processo de traduęao? 


As celulas eucarióticas modificam o RNA após a 
transcrięao (p. 342-345) 

• Moleculas de RNAm de eucariotos passam pelo processamento 
de RNA, o que inclui a adięao de um ąuepe 5' de nucleotideos mo- 
dificados na extremidade 5', e a adięao de uma cauda de poli-A na 
extremidade 3'. 

• A maioria dos genes eucarióticos e dividida em segmentos: eles tern 
introns espalhados entre os exons (as regióes incluidas no RNAm). 
No processamento do RNA, os introns sao removidos e os exons 
unidos. Em geral, o processamento do RNA ocorre nos spliceosso- 


CONCEITO 17.5 

Mutaęóes de um ou poucos nucleotideos podem afetar 
a estrutura e a funęao da proteina (p. 355-357) 

• Mutaęóes de peąuena escala incluem as mutaęóes pontuais, al- 
teraęóes de um par de nucleotideos do DNA, que podem levar a 
produęao de proteinas nao funcionais. Substituięóes de pares de 
nucleotideos podem levar a mutaęóes de troca de sentido ou sem 
sentido. A inseręao ou deleęao de pares de nucleotideos podem 
causar mutaęóes com alteraęao da fasę de leitura. 
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• Mutaęóes espontaneas podem ocorrer durante a replicaęao do 
DNA, recombinaęao ou reparo. Agentes mutagenicos fisicos ou 
ąuimicos podem causar danos no DNA que podem alterar genes. 

' ■ Qual sera o resultado da modificaęao qulmica de uma base de nu¬ 
cleotideo em um gene? Qual e o papel dos sistemas de reparo de DNA 
nas celulas? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Nas celulas eucarióticas, a transcrięao nao pode ser iniciada ate 
que: 

a. as duas fitas de DNA estejam completamente separadas e o 
promotor exposto. 

b. diversos fatores de transcrięao estejam ligados ao promotor. 

c. os quepes 5' sejam removidos do RNAm. 

d. os introns de DNA terem sido removidos do molde. 

2. Qual das seguintes afirmaęóes nao e verdadeira sobre o códon? 

a. Pode codificar para o mesmo aminoacido que outro códon. 

b. Nunca codifica mais de um aminoacido. 

c. Ele se estende a partir de uma das extremidades da molecu- 
la de RNAt. 

d. E a unidade basica do código genetico. 

3. O anticódon de uma molecula de RNAt espedfica e: 

a. complementar ao códon correspondente no RNAm. 

b. complementar a trinca de nucleotideos no RNAr. 

c. a parte do RNAt que se liga especificamente a um amino¬ 
acido. 

d. catalitico, tornando o RNAt uma ribozima. 

4. Qual das seguintes afirmaęóes nao e verdadeira sobre o proces- 
samento do RNA? 

a. Exons sao clivados antes de o RNAm deixar o nucleo. 

b. Nucleotideos podem ser adicionados as duas extremidades 
do RNA. 

c. Ribozimas podem atuar no processamento do RNA. 

d. O processamento do RNA pode ser catalisado por spliceos- 
somos. 

5. Qual dos seguintes componentes nao esta diretamente envolvido 
com a traduęao? 

a. GTP 

b. DNA 

c. RNAt 

d. Ribossomos 

N(VEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. Utilizando a Figura 17.5, identifique a sequencia de nucleotideos 
5 '—>3' na fita de DNA-molde que codifica um RNAm corres¬ 
pondente a sequencia polipeptidica pHe-Pro-Lis. 

a. 5'-UUUGGGAAA-3' 

b. 5'-GAACCCCTT-3' 

c. 5'-CTTCGGGAA-3' 

d. 5 ' -AAACCCUUU-3 ' 

7. Qual das mutaęóes abaixo tern maior probabilidade de gerar 
efeito danoso em um organismo? 

a. A deleęao de tres nucleotideos perto da poręao central de 
um gene. 

b. A deleęao de um unico nucleotideo no meio de um intron. 

c. A deleęao de um unico nucleotideo perto do firn de uma 
sequencia codificante. 

d. A inseręao de um unico nucleotideo localizado na poręao 
downstream, e perto do inicio de uma sequencia codificante. 


8. Os processos acoplados mostrados na Figura 17.23 podem ser 
observados em celulas eucarióticas? Justifique sua resposta. 

Preencha a seguinte tabela: 


DESENHE 


Tipo de RNA Funęóes 

RNA mensageiro (RNAm) 


RNA transportador (RNAt) 



Desempenha papel catalitico (ribozima) 
e estrutural nos ribossomos 

Transcrito primario 


Peguenos RNA no spliceossomo 



NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

10. CONEXAO EVOLUTIVA 

A maior parte dos aminoacidos e codificada por um conjunto de 
códons similares (ver Figura 17.5). Qual e a explicaęao evoluti- 
va para esse padrao? ( Dica : ha uma explicaęao relacionada com 
ancestralidade e outras hipóteses menos óbvias do tipo “a forma 
controla a funęao”) 

11. PESQUISA CIENTIFICA 

Sabendo que o código genetico e quase universal, um cientis- 
ta utilizou metodos de biologia molecular para inserir o gene 
humano da globina (3 (mostrado na Figura 17.11) em celulas 
bacterianas, esperando que as celulas o expressem e sintetizem 
uma proteina globina |3 funcional. No entanto, a proteina pro- 
duzida nao e funcional e contem diversos aminoacidos a menos 
do que a globina (3 produzida pelas celulas eucarióticas. Expli- 
que o porque. 

12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

A evoluęao e responsavel pela diversidade da vida, e a conti- 
nuidade da vida baseia-se na informaęao hereditaria contida 
pelo DNA. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), discuta 
como a fidelidade dos processos de hereditariedade do DNA 
esta relacionada com os processos evolutivos. (Revise a discus- 
sao da atividade de verificaęao de erros e o reparo do DNA no 
Conceito 16.2.) 



Algumas mutaęóes resultam em proteinas que sao ativas em 
uma temperatura e nao funcionais em uma temperatura di- 
ferente (geralmente mais alta). Os gatos siameses apresentam 
essas mutaęóes “sensiveis ao calor” nos genes que codificam a 
enzima que produz o pigmento escuro da pelagem. O resultado 
dessa mutaęao e a caracteristica da raęa, com as extremidades 
do corpo mais escuras e coloraęao mais clara ao longo do cor- 
po (ver foto acima). Utilizando essa informaęao e o que voce 
aprendeu neste capitulo, explique o padrao de pigmentaęao da 
pelagem do gato. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 















Regulaęao da Expressao Genica 






A Figura 18.1 Como os olhos deste peixe podem en- 
xergar bem dentro e fora da agua? 

Expressao diferencial dos genes 

O peixe na Figura 18.1 esta mantendo um olho fora dagua para vigiar os 
predadores - ou mais precisamente, metade de cada olho! O Anableps 
anableps , mais conhecido como “cuatro ojos” (“ąuatro olhos”), desliza pelos 
lagos de agua fresca na America Central e do Sul com a metade superior de 
cada olho para fora da agua. A metade superior do olho e particularmente 
adaptada a visao aerea, e a metade inferior, a visao aąuatica. A base molecular 
para essa especializaęao foi revelada recentemente: as celulas de ambas as par- 
tes dos olhos expressam um conjunto levemente diferente de genes envolvidos 
na visao, mesmo que esses dois grupos de celulas sejam bastante semelhantes e 
contenham genomas identicos. Que mecanismo biológico sustenta a diferenęa 
na expressao genica e possibilita essa incrivel faęanha? 

Urna caracteristica semelhante entre celulas procarióticas e eucarióti- 
cas - das bacterias ate as celulas de um peixe - e a regulaęao intricada e 
precisa da expressao genica. Neste capitulo, primeiro vamos explorar como 
as bacterias regulam a expressao de seus genes em resposta a diferentes 
condięóes do meio. Entao vamos examinar como os eucariotos regulam a 
expressao genica para manter diferentes tipos celulares, incluindo os varios 
papeis das moleculas de RNA. Nas duas ultimas seęóes, exploraremos o 
papel da regulaęao genica no desenvolvimento embrionario, como exem- 
plo mais significativo da regulaęao genica em si, e no cancer, como urna 
ilustraęao sobre o que acontece quando a regulaęao nao ocorre de forma 
apropriada. Arquitetar urna correta expressao genica em todas as celulas e 
crucial as funęóes da vida. 
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CONCEITO 18.1 

As bacterias frequentemente respondem a 
alteraęóes ambientais regulando a transcrięao 

Celulas bacterianas que conseguem conservar recursos 
e energia tem yantagem seletiva sobre as celulas que nao 
conseguem. Assim, a seleęao natural favoreceu as bacterias 
que expressam apenas os genes cujos produtos sao reque- 
ridos pela celula. 

Considere, por exemplo, uma celula individual de 
E. coli vivendo no meio irregular do colo humano, de- 
pendente dos caprichosos habitos de alimentaęao do hos- 
pedeiro para obtenęao dos nutrientes. Caso o meio nao 
contenha o aminoacido triptofano que a bacteria neces- 
sita para sobreviver, a celula responde ativando uma rota 
metabólica que produz triptofano a partir de outro com- 
posto. Depois, caso o hospedeiro humano se alimente de 
uma refeięao rica em triptofano, a celula bacteriana cessa 
a produęao de triptofano, evitando desperdięar recur¬ 
sos para produzir uma substancia dispomyel na soluęao 
circundante, de forma pre-fabricada. Esse e apenas um 
exemplo de como a bacteria modula seu metabolismo 
para ambientes em alteraęao. 

O controle metabólico ocorre em dois niveis, mostra- 
dos para a sintese do triptofano na Figura 18.2. Primei- 
ro, as celulas podem ajustar a atividade das enzimas ja 
presentes. Essa resposta e bastante rapida e conta com a 
sensibilidade de varias enzimas para pistas quimicas que 
aumentam ou diminuem a atividade catalitica da enzima 
(ver o Conceito 8.5). A atividade da primeira enzima na 
rota de sintese do triptofano e inibida pelo produto finał da 
rota (Figura 18.2a). Assim, se o triptofano se acumula em 
uma celula, corta-se a sintese de mais triptofano por meio 
da inibięao da atividade da enzima. Essa inibięao por re¬ 
tro alimentaęao, tipica de rotas anabólicas (biossinteticas), 
permite a celula adaptar-se a flutuaęóes de curto prazo no 
abastecimento de substancias necessarias. 

Segundo, as celulas podem ajustar o nivel de produ¬ 
ęao de certas enzimas; isto e, podem regular a expressao 
dos genes que codificam enzimas. Se, em nosso exemplo, 
o meio fornecesse todo o triptofano que a celula precisa, 
a celula pararia de produzir a enzima que catalisa a sin¬ 
tese do triptofano (Figura 18.2b). Nesse caso, o controle 
da produęao da enzima ocorre na transcrięao: a sintese do 
RNA mensageiro que codifica essas enzimas. Em termos 
mais genericos, varios genes do genoma bacteriano sao li- 
gados ou desligados por alteraęóes no estado metabólico 
da celula. O mecanismo basico para esse controle da ex- 
pressao genica em bacterias, descrito como modelo ópe- 
ron , foi descoberto em 1961 por Franęois Jacob e Jacques 
Monod, no Instituto Pasteur em Paris. Vejamos em que 
consiste um óperon e como ele funciona. 

Óperons: o conceito basico 

E. coli sintetiza o aminoacido triptofano a partir de uma 
molecula precursora na rota de multiplas etapas mostrada 
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A Figura 18.2 Regulaęao de uma rota metabólica. Na rota 
para sintese de triptofano, a abundancia de triptofano pode tanto 
(a) inibir a atividade da primeira enzima na rota (inibięao por retroa- 
limentaęao), uma resposta rapida, quanto (b) reprimir a expressao 
dos genes que codificam todas as subunidades das enzimas na rota, 
uma resposta de prazo mais longo. Os genes trpE e trpD codificam 
duas subunidades da enzima 1, e os genes trpB e trpA codificam 
as duas subunidades da enzima 3. (Os genes receberam seus no- 
mes antes que a ordem na qual eles funcionam fosse determinada.) 
0 smnbolo Q indica inibięao. 


na Figura 18.2. Cada reaęao na rota e catalisada por uma 
enzima especifica, e cinco genes que codificam as subu¬ 
nidades dessas enzimas estao agrupados no cromossomo 
bacteriano. Um unico promotor serve aos cinco genes, que 
juntos constituem uma unidade transcricional. (Relem- 
bre do Conceito 17.2 que o promotor e um local onde a 
RNA-polimerase pode ligar-se ao DNA e iniciar a trans¬ 
crięao.) Assim, a transcrięao da origem a uma longa mo¬ 
lecula de RNA que codifica cinco peptideos que compóem 
as enzimas na rota do triptofano (Figura 18.3a). A celula 
pode traduzir esse RNAm unico em cinco polipeptideos 
separados, porque o RNAm tem códons de inicio e de ter- 
mino que sinalizam onde a sequencia codificadora inicia e 
termina para cada polipeptideo. 

Uma yantagem essencial de genes de funęóes relacio- 
nadas, agrupados em uma unidade de transcrięao, e que 
apenas um “interruptor” de liga-desliga pode controlar 
todo o grupo de genes funcionalmente relacionados; em 
outras palavras, esses genes estao sob controle coordenado . 
Quando uma celula de E. coli precisa produzir triptofano 
para si própria porque o ambiente nutritivo nao possui 
esse aminoacido, todas as enzimas para essa rota metabóli¬ 
ca sao sintetizadas de uma só vez. O interruptor e um seg- 
mento de DNA chamado de operador. Tanto a localizaęao 
como o nome sao adequados para sua funęao: posicionado 
dentro do promotor ou, em alguns casos, entre o promotor 
e os genes que codificam enzimas, o operador controla o 
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(a) Ausencia de triptofano, repressor inativo, óperon ligado. A RNA-polimerase se liga ao DNA no 
promotor do óperon e transcreve os seus genes. 


Subunidades polipeptidicas 
que fazem parte das enzimas 
para a sintese do triptofano 
(ver figura anterior). 


DNA 



(b) Presenęa de triptofano, repressor ativo, óperon desligado. 

A medida que o triptofano se acumula, ele inibe sua própria 
produęao pela ativaęao da proteina repressora, que se liga ao 
operador, blogueando a transcrięao. 


acesso da RNA-polimerase aos genes. Ao todo, o operador, 
o promotor e os genes que eles controlam - toda a seąuen- 
cia de DNA necessaria para a produęao da enzima para a 
rota do triptofano - constituem um óperon. O óperon trp 
(i trp para triptofano) e um dos muitos óperons no genoma 
deE. coli (Figura 18.3). 

Se o operador e o interruptor para controlar a transcri¬ 
ęao, como esse interruptor funciona? Por si só, o operador 
trp e ligado; isto e, a RNA-polimerase pode ligar-se ao pro¬ 
motor e transcrever os genes do óperon. O óperon pode 
ser desligado por urna proteina chamada de repressor do 
trp. O repressor se liga ao operador e bloąueia a ligaęao 
da RNA-polimerase ao promotor, prevenindo a transcri¬ 
ęao dos genes (Figura 18.3b). Urna proteina repressora 
e especifica ao operador de um determinado óperon. Por 
exemplo, o repressor que desliga o óperon trp por se ligar 
ao operador trp nao tern efeito sobre outros óperons no 
genoma de E. coli. 

O repressor trp e o produto proteico de um gene 
regulador chamado de trpR, localizado a urna certa dis- 
tancia do operador trp , e possui seu próprio promotor. 
Genes reguladores sao expressados continuamente, em- 
bora a urna velocidade baixa, e algumas moleculas repres- 
soras de trp estao sempre presentes nas celulas de E. coli. 
Por que, entao, o óperon trp nao esta sempre desligado? 


▲ Figura 18.3 O óperon trp em E. coli: sintese regulada de 
enzimas reprirmveis. 0 triptofano e um aminoacido produzido por 
uma rota catabólica catalisada por enzimas reprimh/eis. (a) Os cinco 
genes que codificam as subunidades polipeptidicas das enzimas nes- 
ta rota (ver Figura 18.2) estao agrupados junto com um promotor 
no óperon trp. 0 óperon trp (o sitio de ligaęao do repressor) esta 
localizado dentro do promotor trp (o sitio de ligaęao da RNA-polime¬ 
rase). (b) O acumulo de triptofano, o produto finał da rota, reprime a 
transcrięao do óperon trp, bloqueando, assim, a sintese de todas as 
enzimas na via e desligando a produęao de triptofano. 

| Descreva o que ocorre ao óperon trp a medida que a celula 
consome seu estoque de triptofano. 

Primeiro, a ligaęao de repressores a operadores e reversi- 
vel. Um operador vacila entre dois estados: sem o repres¬ 
sor ligado e com o repressor ligado. A duraęao relativa 
do estado ligado ao repressor aumenta quando existem 
mais moleculas repressoras ativas presentes. Segundo, o 
repressor trp, como a maioria das proteinas reguladoras, 
e uma proteina alosterica, com duas formas alternativas, 
ativa e inativa (ver Figura 8.20). O repressor trp e sinteti- 
zado na forma inativa com pouca afinidade pelo operador 
trp. Somente devido a ligaęao do triptofano ao repressor 
trp em um sitio alosterico, a proteina repressora altera 
para a forma ativa que consegue se ligar ao operador, des¬ 
ligando o óperon. 

O triptofano funciona nesse sistema como cor- 
repressor, uma pequena molecula que coopera com a 
proteina repressora para desligar um operador. A me¬ 
dida que o triptofano se acumula, mais moleculas de 
triptofano se associam com as moleculas repressoras de 
trp, que entao se ligam ao operador trp e desligam a pro¬ 
duęao das enzimas da rota do triptofano. Se o nivel de 
triptofano da celula diminui, a transcrięao dos genes do 
óperon reinicia. O óperon trp e um exemplo de como a 
expressao pode responder a alteraęóes no meio interno 
e externo da celula. 

Óperons reprimń/eis e induziveis: dois tipos de 
regulaęao genica negativa 

Diz-se que o óperon trp e um óperon reprimivel porque 
sua transcrięao normalmente esta ligada, mas pode ser 
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inibida (reprimida) ąuando uma peąuena molecula espe¬ 
cifica (neste caso, o triptofano) se liga de forma alosterica 
a proteina reguladora. Ao contrario, um óperon induzivel 
normalmente esta desligado, mas pode ser estimulado 
(induzido) ąuando uma peąuena molecula especifica in- 
terage com a proteina reguladora. O exemplo classico de 
óperon induzivel e o óperon lac (lac , de lactose). 

O dissacarideo lactose (aęucar do leite) fica disponivel 
para E. coli no colo humano ąuando o hospedeiro ingere 
leite. O metabolismo da lactose inicia com a hidrólise do 
dissacarideo em seus monossacarideos componentes (gli- 
cose e galactose), reaęao catalisada pela enzima galacto- 
sidase (3. Apenas algumas moleculas dessa enzima estao 
presentes na celula de E. coli crescendo em ausencia de 
lactose. Entretanto, caso a lactose seja adicionada ao meio 
da bacteria, o numero de moleculas de galactosidase (3 na 
celula aumenta mil vezes em 15 minutos. 

O gene para galactosidase p ( lacZ ) faz parte do óperon 
lac (Figura 18.4), que inclui dois outros genes que codifi- 
cam enzimas que funcionam na utilizaęao da lactose. Toda 
a unidade de transcrięao esta sob o comando de um unico 
óperon e promotor. O gene regulador, lad , localizado fora 
do óperon, codifica uma proteina repressora alosterica que 


Gene Promotor 



(a) Ausencia de lactose, repressor ativo, óperon desligado. 

0 repressor lac esta ativo de forma inata e na ausencia de lactose 
desliga o óperon por meio da sua ligaęao ao operador. 


pode desligar o óperon lac por meio da sua ligaęao ao ope¬ 
rador. Ate agora, isso parece muito semelhante a regula- 
ęao do óperon trp , mas existe uma diferenęa importante. 
Relembre que a proteina repressora de trp e inativa por si 
só e reąuer triptofano como correpressor para se ligar ao 
operador. O repressor lac , ao contrario, e ativo por si só, 
ligando-se ao operador e desligando o óperon lac . Neste 
caso, uma peąuena molecula especifica, chamada de indu- 
tor, inativa o repressor. 

Para o óperon lac , o indutor e a alolactose, isómero 
da lactose formado em peąuenas ąuantidades da lactose 
que entra na celula. Na ausencia de lactose (e, portanto, de 
alolactose), o repressor lac esta na configuraęao inativa, e 
os genes do óperon lac estao silenciados (Figura 18.4a). 
Caso a lactose esteja presente, a alolactose se liga ao re¬ 
pressor lac e altera sua conformaęao, anulando a habilida- 
de do repressor em se ligar ao operador. Sem o repressor li- 
gado, o óperon lac e transcrito em RNAm para as enzimas 
que utilizam lactose (Figura 18.4b). 

No contexto da regulaęao genica, as enzimas da rota 
da lactose sao chamadas de enzimas induziveis , pois suas 
sinteses sao induzidas por um sinal ąuimico (alolactose, 
neste caso). Analogicamente, as enzimas para a sintese do 
triptofano sao ditas reprimiveis. Enzimas reprimlveis ge- 
ralmente funcionam em rotas anabólicas, que sintetizam 
produtos finais essenciais de materiais crus (precursores). 
Por meio da suspensao da produęao de um produto finał 
ąuando ele ja esta presente em ąuantidades suficientes, a 
celula pode deslocar seus precursores organicos e energia 
para outros usos. Ao contrario, as enzimas induziveis nor¬ 
malmente funcionam em rotas catabólicas que ąuebram 
nutrientes em moleculas mais simples. Produzindo a en¬ 
zima apropriada só ąuando o nutriente esta presente, a ce¬ 
lula evita a perda de energia e de precursores ao produzir 
proteinas desnecessarias. 


◄ Figura 18.4 O óperon 
lac em E. coli: sintese regu- 
lada de enzimas induziveis. 

E. coli utiliza tres enzimas para 
captar e metabolizar lactose. 
Os genes para essas tres enzi¬ 
mas estao agrupados no ópe¬ 
ron lac. 0 primeiro gene, lacZ, 
codifica galactosidase (3, que 
hidrolisa lactose em glicose e 
galactose. 0 segundo gene, 
lacY, codifica uma permease, 
a proteina de membrana que 
transporta lactose para den- 
tro da celula. 0 terceiro gene, 
lacA, codifica uma enzima 
chamada de transacetilase, 
cuja funęao no metabolismo 
da lactose ainda nao esta cla- 
ra. De forma incomum, o gene 
para o repressor lac , lad , esta 
adjacente ao óperon lac, a 
funęao da regiao em verde-es- 
curo dentro do promotor esta 
revelada na Figura 18.5. 
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(b) Presenęa de lactose, repressor inativo, óperon ligado. A alolactose, um isómero da 
lactose, tira a repressao do óperon por meio da inativaęao do repressor. Assim, as enzimas 
para utilizaęao de lactose sao induzidas. 
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A regulaęao tanto dos óperons trp como lac envolve o 
controle negativo de genes, pois os óperons sao desligados 
pela forma ativa da proteina repressora. Pode ser mais facil 
de observar isso no óperon trp , mas tambem e verdadeiro 
no óperon lac . A alolactose nao induz a sintese de enzimas 
por atuaęao direta sobre o óperon lac , mas sim por meio 
da liberaęao do óperon lac do efeito negativo do repressor. 
A regulaęao genica e chamada de positiva apenas ąuando 
urna proteina reguladora interage diretamente com o ge- 
noma para ligar a transcrięao. 

Regulaęao genica positiva 

Quando glicose e lactose estao presentes no meio, E. coli 
tern preferencia pela glicose. As enzimas para ąuebra de 
glicose na glicólise (ver a Figura 9.9) estao continuamente 
presentes. Apenas ąuando a lactose esta presente e a glico¬ 
se esta escassa, a E. coli utiliza lactose como fonte de ener¬ 
gia e somente entao sintetiza ąuantidades apreciaveis das 
enzimas para ąuebra de lactose. 

Como a E. coli percebe a concentraęao de glicose 
e envia essa informaęao para o óperon lac ? De novo, o 
mecanismo depende da interaęao de urna proteina regu¬ 
ladora alosterica com urna molecula organica peąuena, 
neste caso o AMP cielico (AMPc), que acumula ąuando 
a glicose esta escassa (ver Figura 11.11 para a estrutura do 
AMPc). A proteina reguladora, chamada de proteina ati- 
vadora de catabólito ( CAP , catabolite activator protein ), 
e um ativador, proteina que se liga ao DNA e estimula a 
transcrięao de um gene. Quando o AMPc se liga a essa 
proteina reguladora, a CAP assume a forma ativa e se liga 
a um sitio especifico na extremidade upstream do promo¬ 
tor lac (Figura 18.5a). Essa ligaęao aumenta a afinidade 
da RNA-polimerase pelo promotor, que de fato e baixa 
mesmo ąuando nenhum repressor esta ligado ao opera- 
dor. Facilitando a ligaęao da RNA-polimerase ao promo¬ 
tor e, assim, o aumento da taxa de transcrięao, a ligaęao 
da CAP ao promotor estimula diretamente a expressao 
genica. Assim, esse mecanismo caracteriza a regulaęao 
positiva. 

Caso a ąuantidade de glicose na celula aumente, a con¬ 
centraęao de AMPc decai, e sem AMPc, a CAP se destaca 
do óperon. Como a CAP esta inativa, a RNA-polimerase se 
liga com menos eficiencia ao promotor e a transcrięao do 
óperon lac inicia em baixos niveis, mesmo na presenęa de 
lactose (Figura 18.5b). Assim, o óperon lac esta sob con¬ 
trole duplo: controle negativo pelo repressor lac e controle 
positivo pela CAP. O estado do repressor lac (com ou sem 
alolactose ligada) determina se a transcrięao dos genes do 
óperon lac ira ou nao ocorrer; o estado da CAP (com ou 
sem AMPc ligado) controla a taxa de transcrięao ąuando o 
óperon estiver livre de repressor. Acredita-se que o óperon 
possua tanto um interruptor liga-desliga como um contro¬ 
le de volume. 

Alem de regular o óperon lac , a CAP ajuda a regular 
outros óperons que codificam para enzimas utilizadas nas 
rotas catabólicas. Ao todo, ela pode afetar a expressao de 
mais de 100 genes em E. coli . Com glicose abundante e 
CAP inativa, a sintese de enzimas que catabolizam com- 
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(a) Presenęa de lactose, glicose escassa (nfvel alto de AMPc): 
sfntese abundante de RNAm para lac. Com glicose escassa, o 
alto nh/el de AMPc ativa CAP e o óperon lac produz grandes 
guantidades de RNAm que codificam enzimas na rota da lactose. 
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(b) Presenęa de lactose, presenęa de glicose (nivel de AMPc 
baixo): pouca sintese de RNAm para lac. Com glicose presente, 
o AMPc e escasso e a CAP nao e capaz de estimular a transcrięao 
em nh/el significativo, mesmo sem a ligaęao do repressor. 


▲ Figura 18.5 Controle positivo do óperon lac por meio da 
proteina ativadora de catabólitos (CAP). A RNA-polimerase tera 
alta afinidade pelo promotor lac apenas quando a proteina ativado- 
ra de catabólitos (CAP) estiver ligada a um sitio no DNA na extremi- 
dade upstream do promotor. A CAP, por sua vez, se liga ao seu sitio 
no DNA apenas quando associada com AMP cielico (AMPc), cuja 
concentraęao na celula aumenta quando a concentraęao de glicose 
diminui. Assim, na presenęa de glicose, mesmo quando a lactose 
tambem estiver disponh/el, a celula cataboliza preferencialmente gli¬ 
cose e produz pouco das enzimas que utilizam a lactose. 


postos diferentes da glicose geralmente diminui. A capa- 
cidade de catabolizar outros compostos, como lactose, 
permite que a celula privada de glicose sobreviva. Os com¬ 
postos presentes na celula no momento determinam ąuais 
óperons serao ligados - o resultado da simples interaęao 
de proteinas ativadoras e repressoras com os promotores 
dos genes em ąuestao. 


REVISAO DO CONCEITO 18.1 

1. Como a ligaęao do correpressor trp ao seu repressor altera 
a funęao repressora e a transcrięao? E quanto a ligaęao do 
indutor lac ao seu repressor? 

2. Descreva a ligaęao da RNA-polimerase, repressores e ativado- 
res ao óperon lac na escassez de lactose e de glicose. Qual 
seria o efeito dessa escassez na transcrięao do óperon lac? 
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Uma certa mutaęao em E. coli altera o operador 
lac de modo que o repressor ativo nao pode se ligar. Como 
isto afetaria a produęao celular de galactosidase p? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 


CONCEITO 18.2 

A expressao genica eucariótica e regulada em 
muitos estagios 

Todos os organismos, procariotos ou eucariotos, precisam 
regular ąuais genes serao expressos em determinados mo- 
mentos. Tanto os organismos unicelulares como as celulas 
de organismos multicelulares devem ligar e desligar conti- 
nuamente genes em resposta a sinais a partir dos meios ex- 
terno e interno. A regulaęao da expressao genica tambem 
e essencial para especializaęao da celula nos organismos 
multicelulares, compostos de diferentes tipos de celulas. 
Para realizar sua funęao, cada tipo de celula deve manter 
um programa especifico de expressao genica em que certos 
genes sao expressados e outros nao. 

Expressao genica diferencial 

Uma celula humana tipica pode expressar cerca de 20% dos 
seus genes a qualquer momento. Celulas altamente dife- 
renciadas, como celulas musculares ou nervosas, expres- 
sam uma fraęao ate mesmo menor dos seus genes. Quase 
todas as celulas no organismo contem um genoma identi- 
co. (Celulas do sistema imune nao sao exceęao, como vere- 
mos no Capitulo 43.) Entretanto, um subconjunto de genes 
expressados nas celulas de cada tipo e unico, permitindo 
que essas celulas realizem sua funęao especifica. Desse 
modo, as diferenęas entre tipos de celulas nao ocorrem de- 
vido a presenęa de genes diferentes, mas pela expressao 
genica diferencial, a expressao de diferentes genes por ce¬ 
lulas com o mesmo genoma. 

A funęao de qualquer celula, seja um eucarioto unice- 
lular ou certo tipo de celula em um organismo multicelular, 
depende do conjunto apropriado de genes que esta sendo 
expressado. Os fatores de transcrięao de uma celula devem 
localizar os genes corretos no momento certo, tarefa se- 
melhante a encontrar uma agulha no palheiro. Quando a 
expressao genica e defeituosa, podem ocorrer serios dese- 
quilibrios e doenęas, inclusive cancer. 

A Figura 18.6 resume todo o processo de expressao 
genica em uma celula eucariótica, destacando estagios es- 
senciais na expressao de um gene que codifica proteina. 
Cada estagio mostrado na Figura 18.6 e um ponto de con- 
trole em potencial no qual a expressao genica pode ser li- 
gada ou desligada, acelerada ou desacelerada. 

Ha cerca de 50 anos, a compreensao dos mecanismos 
que controlam a expressao genica em eucariotos parecia 
quase impossivel de ser alcanęada. Desde entao, novos 
metodos de pesquisa e notaveis avanęos na tecnologia do 
DNA (ver Capitulo 20) permitiram aos biólogos molecu- 
lares descobrirem yarios dos detalhes da regulaęao genica 
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A Figura 18.6 Estagios na expressao genica que podem ser 
regulados nas celulas eucarióticas. Neste diagrama, as caixas co- 
loridas indicam os processos mais frequentemente regulados; cada 
cor indica o tipo de molecula afetada (azul = DNA, vermelho/cor de 
laranja = RNA, purpura = proteina). O envelope nuclear que sepa- 
ra a transcrięao da traduęao nas celulas eucarióticas oferece uma 
oportunidade para o controle pós-transcricional na forma de proces¬ 
samento de RNA ausente em procariotos. Alem disso, os eucariotos 
possuem maior variedade de mecanismos de controle ocorrendo an- 
tes da transcrięao e depois da traduęao. Entretanto, a expressao de 
qualquer gene nao envolve necessariamente cada estagio mostrado; 
por exemplo, durante o processamento, nem todos os polipeptideos 
sao clivados. 
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eucariótica. Em todos os organismos, a expressao genica 
normalmente e controlada na transcrięao; a regulaęao nes- 
se estagio muitas vezes responde a sinais que vem de fora 
da celula, como hormónios ou outras moleculas sinaliza- 
doras. Por essa razao, o termo expressao genica e muitas 
vezes considerado transcrięao, tanto em bacterias como 
em eucariotos. Esse e com freąuencia o caso das bacte¬ 
rias, mas a maior complexidade estrutural e funcional da 
celula eucariótica fornece oportunidades para a regula¬ 
ęao da expressao genica em varios estagios adicionais (ver 
Figura 18.6). No restante desta seęao, examinaremos com 
mais detalhes alguns dos importantes pontos de controle 
da expressao genica eucariótica. 

Regulaęao da estrutura da cromatina 

Lembre-se que o DNA das celulas eucarióticas esta em- 
pacotado com protemas em um complexo elaborado co- 
nhecido como cromatina, do qual a unidade basica e o 
nucleossomo (ver a Figura 16.22). A organizaęao estru¬ 
tural da cromatina nao apenas empacota o DNA da celu¬ 
la de forma compacta, que se encaixa dentro do nucleo, 
mas tambem ajuda a regular a expressao genica de varias 
maneiras. A localizaęao do promotor do gene, em rela- 
ęao aos nucleossomos e aos sitios onde o DNA se liga a 
estrutura do cromossomo, pode afetar a transcrięao do 
gene. Alem disso, genes dentro da heterocromatina, que 
e altamente condensada, em geral, nao sao expressados. 
Finalmente, certas modificaęóes quimicas nas histonas e 
no DNA da cromatina podem influenciar tanto a estru¬ 
tura da cromatina como a expressao genica. Aqui, vamos 
examinar os efeitos dessas modificaęóes catalisadas por 
enzimas especificas. 

Modificaęóes das histonas e metilaęao do DNA 

Existem cada vez mais evidencias de que as modificaęóes 
quimicas nas histonas, as protemas em torno das quais o 


DNA e enrolado em nucleossomos, tern papel direto na 
regulaęao da transcrięao genica. O N-terminal de cada 
molecula de histona no nucleossomo se estende para 
fora do nucleossomo (Figura 18.7a). Essas caudas das 
histonas sao acessiveis a varias enzimas modificadoras, 
que catalisam a adięao ou a remoęao de grupos quimicos 
especificos, como grupamentos acetila (-COCH 3 ), metila 
e fosfato. Em geral, a acetilaęao da histona parece pro- 
mover a transcrięao por meio da abertura da estrutura de 
cromatina (Figura 18.7b), enquanto a adięao de grupa¬ 
mentos metila pode levar a condensaęao da cromatina e 
transcrięao reduzida. 

Enquanto algumas enzimas metilam as caudas das 
protemas histonas, um grupo diferente de enzimas pode 
metilar certas bases no próprio DNA, normalmente cito- 
sina. Essa metilaęao do DNA ocorre na maioria das plan- 
tas, animais e fungos. Longas extensóes de DNA inativo, 
como o dos cromossomos X inativados de mamiferos (ver 
Figura 15.8), em geral sao mais metiladas do que as regióes 
de DNA ativamente transcrito. Em urna escala menor, ge¬ 
nes individuais sao normalmente mais metilados em celu¬ 
las em que nao sao expressados. A remoęao de grupamen¬ 
tos metila extras pode ativar alguns desses genes. 

Urna vez metilados, os genes permanecem normal¬ 
mente nesse estado durante sucessivas divisóes celula- 
res em um dado individuo. Em locais do DNA com fita 
ja metilada, enzimas de metilaęao metilam corretamen- 
te a fita-filha antes de cada ciclo de replicaęao do DNA. 
Os padróes de metilaęao sao, assim, passados adiante, e 
celulas que formam tecidos especializados mantem um 
registro quimico do que ocorreu durante o desenvolvi- 
mento embrionario. Um padrao de metilaęao mantido 
assim tambem e responsavel pela impressao genómica 
nos mamiferos, onde a metilaęao reguła permanente- 
mente a expressao tanto do alelo materno como do pater- 
no de determinados genes no inicio do desenvolvimento 
(ver Capitulo 15.17). 
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(b) A acetilaęao de caudas de histona promove a perda da 

estrutura da cromatina que permite a transcrięao. Urna regiao 
da cromatina em que os nucleossomos nao sao acetilados forma 
urna estrutura compacta ( esquerda) na qual o DNA nao e transcrito. 
Quando os nucleossomos sao muito acetilados ( direita), a cromatina 
torna-se menos compacta e o DNA fica acessivel para transcrięao. 


▲ Figura 18.7 Um modelo simples de caudas de histona e o efeito da acetilaęao 
da histona. Alem da acetilaęao, as histonas podem sofrer varios outros tipos de modifica¬ 
ęóes que tambem ajudam a determinar a configuraęao da cromatina em urna regiao. 














BIOLOGIA DE CAMPBELL 367 


Heranęa epigenetica 

As modificaęóes da cromatina recem-discutidas nao con- 
ferem uma alteraęao na seąuencia de DNA, mas podem 
ser passadas para futuras geraęóes de celulas. A heranęa 
de caracteristicas transmitidas por mecanismos que nao 
envolvem diretamente a seąuencia nucleotidica e chamada 
de heranęa epigenetica. Enąuanto as mutaęóes no DNA 
sao alteraęóes permanentes, as modificaęóes na cromatina 
podem ser revertidas. Por exemplo, os padróes de metila- 
ęao do DNA sao apagados e restabelecidos durante a for- 
maęao dos gametas. 

Pesąuisadores estao reunindo muitas evidencias para 
a importancia da informaęao epigenetica na regulaęao da 
expressao genica. Variaęóes epigeneticas podem ajudar a 
explicar por que um gemeo identico adąuire doenęas com 
base genetica, como esąuizofrenia, mas o outro nao, apesar 
dos genomas identicos. Alteraęóes nos padróes normais 
de metilaęao de DNA sao vistas em alguns canceres, onde 
elas estao associadas com expressao genica inapropriada. 
Evidentemente, as enzimas que modificam a estrutura da 
cromatina sao partes integrais da maąuinaria das celulas 
eucarióticas para regulaęao da transcrięao. 

Regulaęao do imcio da transcrięao 

Enzimas de modificaęao da cromatina fornecem o contro- 
le inicial da expressao genica, tornando a regiao do DNA 
mais ou menos habil a se ligar a maąuinaria de transcri¬ 
ęao. Uma vez que a cromatina de um gene e modificada 


de forma ótima para a expressao, o imcio da transcrięao 
e a principal etapa na qual a expressao genica e regulada. 
Como em bacterias, a regulaęao do imcio da transcrięao 
em eucariotos envolve proteinas que se ligam ao DNA e fa- 
cilitam ou inibem a ligaęao da RNA-polimerase. Entretan- 
to, o processo e mais complicado em eucariotos. Antes de 
observarmos como as celulas eucarióticas controlam sua 
transcrięao, revisaremos a estrutura de um gene eucarióti- 
co tipico e seu transcrito. 

Organizaęao do gene eucariótico tipico 

Em geral, o gene eucariótico e os elementos de DNA (seg- 
mentos) que o controlam estao organizados conforme a 
Figura 18.8, que aprofunda o que aprendemos sobre genes 
eucarióticos no Capitulo 17. Relembre que um grupo de 
proteinas chamado de complexo de initio da transcrięao se 
fixa sobre a seąuencia promotora na extremidade upstream 
do gene. Uma dessas proteinas, RNA-polimerase II, come- 
ęa, entao, a transcrever o gene, sintetizando um transcrito 
de RNA primario (pre-RNAm). O processamento do RNA 
inclui a adięao enzimatica de um ąuepe na extremidade 5' e 
uma cauda poli-A, assim como a retirada dos introns, para 
gerar um RNAm maduro. Associados a maioria dos genes 
eucarióticos estao multiplos elementos-controle, segmen- 
tos de DNA nao codificante que servem como sitios de li¬ 
gaęao para proteinas chamadas de fatores de transcrięao. 
Esses elementos-controle e as proteinas as ąuais se ligam 
sao cruciais para a regulaęao precisa da expressao genica 
obseryada em diferentes tipos de celulas. 
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A Figura 18.8 O gene eucariótico e seu transcrito. Cada 
gene eucariótico possui um promotor, uma sequencia de DNA 
onde a RNA-polimerase se liga e inicia a transcrięao, prosseguindo 
downstream. Alguns elementos-controle (em dourado) estao envol- 
vidos na regulaęao do inicio da transcrięao; sao sequencias de DNA 
localizadas próximo ou longe ao promotor. Elementos-controle dis¬ 
tais podem ser agrupados como estimuladores, um dos quais e mos- 
trado para esse gene. A sequencia sinal de poliadenilaęao (poli-A) 
no ultimo exon do gene e transcrita em uma seguencia de DNA que 


sinaliza onde o transcrito e clivado e a cauda de poli-A e adicionada. 
A transcrięao pode continuar por centenas de nucleotfdeos após o 
sinal poli-A antes de terminar. O processamento de RNA do trans¬ 
crito primario em um RNAm funcional envolve tres etapas: adięao 
do quepe 5', adięao da cauda poli-A e corte e junęao. Na celula, o 
quepe 5' e adicionado logo depois que a transcrięao for iniciada; o 
corte e junęao e a adięao da cauda poli-A podem ocorrer enquanto 
a transcrięao ainda estiver em andamento (ver Figura 17.10). 
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Os papeis dos fatores de transcrięao 

Para iniciar a transcrięao, a RNA-polimerase eucariótica 
reąuer a assistencia de proteinas chamadas de fatores de 
transcrięao. Alguns fatores de transcrięao (como aąueles 
ilustrados na Figura 17.8), sao essenciais para a transcri¬ 
ęao de todos os genes que codificam proteinas; assim, sao 
muitas vezes chamados de fatores gerais de transcrięao . 
Poucos fatores gerais de transcrięao se ligam a urna se- 
ąuencia de DNA, como a TATA box dentro do promotor, 
mas a maioria se liga a proteinas, incluindo outros fato¬ 
res de transcrięao e a RNA-polimerase II. As interaęóes 
proteina-proteina sao cruciais para o inicio da transcri¬ 
ęao em eucariotos. Só ąuando todo o complexo de inicio 
esta montado, a polimerase comeęa a se mover ao lon- 
go da fita-molde de DNA, produzindo urna fita de RNA 
complementar. 

A interaęao dos fatores gerais de transcrięao e da 
RNA-polimerase II com um promotor normalmente leva 
a apenas um baixo nivel de inicio e a produęao de poucos 
transcritos de RNA. Em eucariotos, altos niveis de trans¬ 
crięao de determinado gene no local e momento apropria- 
dos dependem da interaęao dos elementos-controle com 
outro grupo de proteinas: os fatores espedficos de trans¬ 
crięao 

Estimuladores e fatores espedficos de transcrięao Como 
pode ser visto na Figura 18.8, alguns elementos-controle 
chamados de elementos-controle proximais se localizam 
próximo ao promotor. (Embora alguns biólogos conside- 
rem os elementos-controle proximais parte do promotor, 
nós nao consideramos.) Os elementos-controle distais, 
mais distantes, cujos grupos sao chamados de estimula¬ 
dores, podem estar localizados a milhares de nucleotideos 
upstream ou downstream de um gene, ou mesmo dentro 
de um intron. Um determinado gene pode possuir multi- 
plos estimuladores, cada um ativo em um momento dife- 
rente ou em tipos diferentes de celula ou localizaęao no or- 
ganismo. Entretanto, cada estimulador esta associado com 
apenas aąuele gene e nao outro. 

Nos eucariotos, o nivel de expressao genica pode ser 
fortemente aumentado ou diminuido pela ligaęao dos 
fatores espedficos de transcrięao, ativadores ou repres- 
sores, aos elementos-controle dos estimuladores. Cente- 
nas de ativadores da transcrięao foram descobertos em 
eucariotos; a estrutura de um exemplo e mostrada na 
Figura 18.9. Pesąuisadores identificaram dois elementos 
estruturais comuns encontrados em um grandę nume- 
ro de proteinas ativadoras. O primeiro e um dominio de 
ligaęao ao DNA - parte da estrutura tridimensional da 
proteina que se liga ao DNA - e o segundo e um dominio 
de ativaęao. Os dominios de ativaęao ligam outras protei¬ 
nas reguladoras ou componentes da maquinaria de trans¬ 
crięao, facilitando a serie de interaęóes proteina-proteina 
que resulta na transcrięao aumentada de um determina¬ 
do gene. Um fator de transcrięao pode ter um ou mais de 
cada tipo de dominio. 

A Figura 18.10 demonstra os modelos aceitos atual- 
mente de como a ligaęao de ativadores a um estimulador 
localizado longe do promotor pode influenciar na trans- 



▲ Figura 18.9 A estrutura da MyoD f um ativador. A pro¬ 
teina MyoD e composta de duas subunidades (em purpura e em 
salmao) com regióes extensivas da helice a. Cada subunidade possui 
um dominio de ligaęao ao DNA e um dominio de ativaęao. 0 ultimo 
inclui os sftios de ligaęao para a outra subunidade e outras protei¬ 
nas. A MyoD esta envolvida no desenvolvimento muscular nos em- 
brióes vertebrados (ver Conceito 18.4). 


crięao. Acredita-se que o curvamento do DNA, media- 
do por proteina, traga os ativadores ligados em contato 
com um grupo de proteinas mediadoras , que, por sua vez, 
interagem com proteinas no promotor. Essas interaęóes 
proteina-proteina ajudam a montar e posicionar o com- 
plexo de inicio no promotor. Varios estudos dao suporte 
a esse modelo, incluindo um em que as proteinas que re- 
gulam um gene de globina de camundongo fazem contato 
tanto com o promotor do gene como com o estimulador 
localizado cerca de 50 mil nucleotideos upstream . As in¬ 
teraęóes proteicas permitem que essas duas regióes no 
DNA se unam de modo muito especial, apesar do grandę 
numero de pares de nucleotideos entre elas. Nos Exerci- 
cios de Habilidades Cientfficas, voce podera trabalhar 
com dados de um experimento que identificou os ele¬ 
mentos-controle em um estimulador de um determinado 
gene humano. 

Fatores de transcrięao especificos que funcionam 
como repressores podem inibir a expressao genica de va- 
rias formas diferentes. Alguns repressores se ligam direta- 
mente ao DNA do elemento-controle (em estimuladores 
ou outro local), bloqueando a ligaęao do ativador. Outros 
repressores interferem com o próprio ativador de modo 
que ele nao possa se ligar ao DNA. 

Alem de influenciar diretamente a transcrięao, alguns 
ativadores e repressores atuam indiretamente afetando a 
estrutura da cromatina. Estudos com celulas de levedura e 
de mamiferos mostraram que alguns ativadores recrutam 
proteinas que acetilam histonas próximas aos promoto- 
res de genes especificos, promovendo assim a transcrięao 
(ver Figura 18.7). De forma similar, alguns repressores re¬ 
crutam proteinas que removem os grupamentos acetila 
das histonas, levando a transcrięao reduzida, fenómeno 
chamado de silenciamento. Assim, o recrutamento de pro¬ 
teinas modificadoras de cromatina parece ser o mecanis- 
mo mais comum de repressao nas celulas eucarióticas. 
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▲ Figura 18.10 Um modelo para a aęao dos estimuladores 
e ativadores da transcrięao. O curvamento do DNA por uma 

proteina permite que os estimuladores influenciem um promotor 
a centenas, ou ate mesmo milhares, de nucleotfdeos de distancia. 
Os fatores de transcrięao especfficos chamados de ativadores se li¬ 
gam a sequencias estimuladoras de DNA e entao a um grupo de 
protefnas mediadoras, que, por sua vez, se ligam a fatores gerais de 


transcrięao e, por firn, a RNA-polimerase II, montando o complexo 
de infcio da transcrięao. Essas interaęóes protefna-protefna facilitam 
o posicionamento correto do complexo no promotor e o infcio da 
sfntese de RNA. Apenas um estimulador (com tres elementos-con¬ 
trole em cor de laranja) esta mostrado aqui, mas um gene pode 
ter varios estimuladores que atuam em diferentes momentos ou em 
diferentes tipos de celulas. 


Controle combinado da ativaęao genica Em eucariotos, o 
controle preciso da transcrięao depende muito da ligaęao 
dos ativadores aos elementos-controle de DNA. Conside- 
rando o grandę numero de genes que precisam ser regu- 
lados em celulas animais ou vegetais tipicas, o numero de 
seąuencias nucleotidicas completamente diferentes en- 
contrado em elementos-controle e surpreendentemente 
peąueno. Uma duzia dessas seąuencias nucleotidicas cur- 
tas aparecem sempre nos elementos-controle para dife¬ 
rentes genes. Em media, cada estimulador e composto de 
cerca de dez elementos-controle, onde cada um pode se li- 
gar a apenas um ou dois fatores de transcrięao especificos. 
E uma determinada combinaęao de elementos-controle em 


um estimulador associado com um gene, em vez da pre- 
senęa de um unico elemento-controle, que e importante na 
regulaęao da transcrięao do gene. 

Mesmo com a disponibilidade de apenas aproxima- 
damente uma duzia de seąuencias de elementos-contro¬ 
le, um numero muito grandę de combinaęóes e possivel. 
Cada combinaęao de elementos-controle sera capaz de 
ativar a transcrięao apenas ąuando as proteinas ativado- 
ras apropriadas estiverem presentes, o que pode ocorrer 
em um momento preciso durante o desenvolvimento ou 
em um determinado tipo de celula. A Figura 18.11 ilustra 
como o uso de diferentes combinaęóes de apenas poucos 
elementos-controle pode permitir uma regulaęao diferen- 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Analisando experimentos de deleęao no DNA 


Quais elementos- 
-controle regulam a 
expressao do gene 
mPGES-17 0 promotor 
de um gene inclui o DNA 
imediatamente anterior 
(■upstream ) ao sitio de inf- 
cio da transcrięao, mas os 
elementos-controle que 
regulam o nh/el no qual o 
gene e transcrito podem 
estar a milhares de pares de 
bases antes do promotor, 
agrupados em um estimu- 
lador. Como a distancia e o espaęamento dos elementos-controle 
os torna dificeis de serem identificados, os cientistas comeęaram a 
deletar possh/eis elementos-controle e medir o efeito na expressao 
genica. Neste exercicio, voce analisara os dados obtidos a partir de 
experimentos de deleęao de DNA que testaram possh/eis elementos- 
-controle para o gene humano mPGES-1 . Esse gene codifica urna 
enzima que sintetiza um tipo de prostaglandina, um composto pro- 
duzido durante a inflamaęao. 

Como o experimento foi realizado Os pesquisadores hipo- 
tetizaram que existem tres elementos-controle possh/eis em urna 
regiao estimuladora localizada a 8-9 kilobases upstream do gene 
mPGES-1 . Os elementos-controle regulam seja qual for o gene que 
estiver na localizaęao apropriada downstream. Assim, para testar a 
atividade dos possh/eis elementos, os pesquisadores primeiro sinte- 
tizaram moleculas de DNA ("construtos") com a regiao estimulado¬ 
ra intacta upstream de um "gene reporter", um gene cujo produto 
de RNAm pudesse ser facilmente medido experimentalmente. 
Depois, eles sintetizaram mais tres construtos, mas excluiram um 
dos tres elementos-controle propostos em cada (ver lado esquerdo 
da figura). Os pesquisadores entao introduziram cada construto de 
DNA em urna cultura de celulas humana separada, onde as celulas 
captaram as moleculas artificiais de DNA. Após 48 horas, a quanti- 
dade de RNAm do gene reporter produzido pelas celulas foi medi- 
da. A comparaęao dessas quantidades permitiu aos pesquisadores 
determinar se alguma das deleęóes tinha um efeito na expressao do 
gene reporter, mimetizando o efeito que as deleęóes teriam na ex- 
pressao do gene mPGES-1 . (O gene mPGES-1 nao poderia ser usa- 
do para medir os nh/eis de expressao porque as celulas expressam 
seu próprio gene mPGES-1 , podendo ter seu RNAm confundindo 
os resultados.) 

Dados a partir do experimento Os diagramas no lado es- 
querdo da figura mostram a sequencia de DNA intacta (topo) e os 
tres construtos de DNA experimentais. O X vermelho esta localizado 
sobre o possh/el elemento-controle (1,2 ou 3) que foi deletado 
em cada construto de DNA experimental. A area entre os cortes 
representa os aproximados oito kilobases de DNA localizados entre 


ciał da transcrięao em dois tipos de celulas representati- 
vas - hepatócitos e celulas do cristalino. Isso pode ocorrer 
porąue cada tipo de celula contem um grupo diferente de 
proteinas ativadoras. Embora todas as celulas de um em- 
briao surjam de urna celula (o óvulo fertilizado), diversas 
rotas durante o desenvolvimento embrionario levam a di- 
ferentes misturas de proteinas ativadoras em cada tipo de 
celula. Como os tipos celulares se diferenciam durante esse 
processo sera explorado no Conceito 18.4. 


o promotor e a regiao estimuladora. O grafico de barras horizontais 
a direita mostra as quantidades de RNAm do gene reporter que es- 
tava presente em cada cultura de celulas após 48 horas em relaęao 
a quantidade que havia na cultura contendo a regiao estimuladora 
intacta (barra no topo = 100%). 


Estimulador com possh/eis 
elementos-controle Q ene 



Nh/el relativo de RNAm 
reporter (% do controle) 


Interprete os dados 

1. (a) Qual e a variavel independente no grafico (i.e., qual variavel 
foi manipulada pelos cientistas?) (b) Qual e a variavel depen- 
dente (i.e., qual variavel respondeu as alteraęóes na variavel 
independente?) (c) Qual foi o tratamento-controle neste expe- 
rimento? Marque-o no diagrama. 

2. Os dados sugerem que alguns desses possh/eis elementos- 
-controle realmente sejam elementos-controle? Explique. 

3. (a) A deleęao de algum dos elementos-controle causou redu- 
ęao na expressao do gene reporter? Se sim, qual delas, e por 
que? (b) Se a perda de um elemento-controle causa a redu- 
ęao na expressao genica, qual deve ser o papel normal deste 
elemento-controle? Forneęa urna explicaęao biológica para 
como a perda de um elemento-controle desses poderia levar a 
reduęao da expressao genica. 

4. (a) A deleęao de algum dos possh/eis elementos-controle cau¬ 
sou um aumento na expressao do gene reporter em relaęao 
ao controle? Se sim, qual delas, e por que? (b) Se a perda de 
um elemento-controle causa o aumento na expressao geni¬ 
ca, qual deve ser o papel normal desse elemento-controle? 
Forneęa urna explicaęao biológica para como a perda de um 
elemento-controle desses poderia levar ao aumento da ex- 
pressao genica. 

Dados a partir de J. N. Walters et al., Regulation of human microsomal 
prostaglandin E synthase-1 by IL-1 b requires a distal enhancer element 
with a unique role for C/EBPb, Biochemical Journal 443:561-571 (2012). 


Genes controlados de modo coordenado em eucariotos 

Como a celula eucariótica negocia com um grupo de genes 
de funęao relacionada que necessitam ser ligados ou desli- 
gados no mesmo momento? Anteriormente neste capitulo, 
aprendemos que em bacterias esses genes controlados de 
forma coordenada estao frequentemente agrupados em um 
óperon, regulado por um unico promotor e transcrito em 
urna unica molecula de RNAm. Assim, os genes sao expres- 
sos juntos e as proteinas codificadas sao produzidas ao mes- 
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► Figura 18.11 Uma transcrięao 
especffica de tipo celular. Tanto celulas 
hepaticas como celulas do cristalino pos- 
suem os genes para produzir as proteinas 
albumina e cristalina, mas só as celulas he¬ 
paticas produzem albumina (proteina do 
sangue) e só as celulas do cristalino pro¬ 
duzem cristalina (a principal proteina do 
cristalino do olho). Os fatores de transcri¬ 
ęao especificos sintetizados em uma celula 
determinam quais genes sao expressos. 
Neste exemplo, os genes para albumina 
e cristalina aparecem no topo, cada qual 
com urn estimulador composto de tres 
elementos-controle diferentes. Embora os 
estimuladores para os dois genes compar- 
tilhem de urn elemento-controle (cinza), 
cada estimulador possui uma só combi- 
naęao de elementos. Todas as ativadoras 
necessarias para expressao em altos niveis 
do gene da albumina estao presentes ape- 
nas nas celulas hepaticas (a), enquanto os 
ativadores necessarios para a expressao do 
gene da cristalina estao presentes apenas 
nas celulas do cristalino (b). Para simpli- 
ficar, consideramos apenas o papel dos 
fatores de transcrięao especificos que sao 
os ativadores aqui, embora os repressores 
possam tambem influenciar a transcrięao 
em certos tipos de celulas. 

] Descreva o estimulador para o gene 
da albumina em cada tipo de celula. 
Como seria a comparaęao da sequencia 
de nucleotldeos deste estimulador na 
celula hepatica e na celula do cristalino? 


O DNA nas duas 
celulas contem o 
gene da albumina e o 
gene da cristalina: 


Estimulador para 

gene da albumina ^Promotor^ Gene para albumina 

, s\juu u/ Z^ ■— ^ 

Elementos- / Estimulador para 
-controle x gen e da cristalina 


Promotor 



\XEHi 


Gene para cristalina 


Jfr 




- NUCLEO DA CELULA HEPATICA 
, Ativadores 
disponh/eis A 

% 

'w 



Gene da albumina 
expressado 


NUCLEO DAS CELULAS DO CRISTALINO 
Ativadores 
disponh/eis 




Gene do cristalino 
nao expressado 


4 > 


Gene da albumina 
nao expressado 



(a) Celula hepatica. O gene da albumina e 
expressado, e o gene da cristalina, nao. 


Gene da cristalina 
expressado 

(b) Celula do cristalino. O gene da cristalina 
e expressado, e o gene da albumina, nao. 


mo tempo. Óperons que trabalham assim nao foram encon- 
trados em celulas eucarióticas, com algumas exceęóes. 

Mais comumente, os genes eucarióticos coexpressa- 
dos, como genes codificadores para enzimas de rotas me- 
tabólicas, sao encontrados espalhados em diferentes cro- 
mossomos. Nesses casos, a expressao genica coordenada 
parece depender da associaęao de uma combinaęao espe- 
cifica de elementos-controle com cada gene de um grupo 
disperso. Proteinas ativadoras no nucleo que reconhecem 
e se ligam aos elementos-controle, promovendo a transcri¬ 
ęao simultanea dos genes, independente de onde estiverem 
no genoma. 

O controle coordenado de genes dispersos em uma 
celula eucariótica frequentemente ocorre em resposta a 
sinais quimicos de fora da celula. Um hormónio esteroide, 
por exemplo, entra na celula e se liga a uma proteina recep¬ 
tora intracelular especifica, formando um complexo hor- 
mónio-receptor que serve como ativador da transcrięao 
(ver Figura 11.9). Cada gene cuja transcrięao e estimulada 
por determinado hormónio esteroide, independente da sua 
localizaęao no cromossomo, tern um elemento-controle 
reconhecido por aquele complexo hormónio-receptor. 
E assim que o estrogenio ativa um grupo de genes que esti- 
mula a divisao das celulas nas celulas uterinas, preparando 
o utero para a gestaęao. 


Muitas moleculas de sinalizaęao, como hormónios 
nao esteroides e fatores de crescimento, se ligam a recep- 
tores na superficie celular e na verdade nunca entram na 
celula. Essas moleculas podem controlar a expressao geni¬ 
ca indiretamente pelo acionamento de rotas de transduęao 
de sinal que levam a ativaęao de determinados ativadores 
ou repressores da transcrięao (ver Figura 11.15). A regu- 
laęao coordenada nessas rotas e a mesma dos hormónios 
esteroides: genes com os mesmos conjuntos de elemen¬ 
tos-controle sao ativados pelos mesmos sinais quimicos. 
Como esse sistema para coordenar a regulaęao genica e 
tao amplo, os cientistas acreditam que ele provavelmente 
tenha surgido cedo na historia evolutiva. 

Arquitetura nuclear e expressao genica 

Voce viu na Figura 16.23b que cada cromossomo no nu¬ 
cleo na interfase ocupa um território distinto. Entetanto, 
os cromossomos nao sao completamente isolados. Recen- 
temente, foram desenvolvidas tecnicas que permitiram aos 
pesquisadores cruzar e identificar regióes de cromossomos 
que se associam umas com as outras durante a interfase. 
Esses estudos revelam que alęas de cromatina se estendem 
a partir de territórios cromossomais individuais para den- 
tro de sitios especificos no nucleo (Figura 18.12). Dife¬ 
rentes alęas de um mesmo cromossomo e alęas de outros 
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cromossomos podem se agrupar nesses sftios, alguns dos 
ąuais ricos em RNA-polimerases e outras proteinas asso- 
ciadas a transcrięao. Acredita-se que essas chamadas fabri- 
cas de transcrięao , assim como os centros de recreaęao que 
unem membros de varias yizinhanęas diferentes, sejam 
areas especializadas para uma funęao comum. 

A antiga visao de que o conteudo nuclear e como uma 
tigela de espaguete cromossomal amorfo deu espaęo para 
um novo modelo de um nucleo com uma arquitetura de- 
finida com movimentos regulados de cromatina. A relo- 
caęao de determinados genes a partir de seus territórios 
cromossomais para os fatores de transcrięao pode ser par¬ 
te do processo de leitura dos genes para transcrięao. Essa e 
uma empolgante area de pesquisa atual que suscita varias 
questóes fascinantes a serem consideradas. 

Mecanismos de regulaęao pós-transcricional 

A transcrięao por si só nao constitui a expressao genica. 
A expressao de um gene que codifica proteina e mediada, 
no finał das contas, pela quantidade de proteina funcional 
que a celula produz. Muito pode acontecer entre a sintese 
do transcrito de RNA e a atividade da proteina na celula. 
Varios mecanismos de regulaęao funcionam em varios es- 
tagios após a transcrięao (ver Figura 18.6). Esses mecanis¬ 
mos permitem que a celula faęa uma rapida sintonia fina 
da expressao genica em resposta a alteraęóes no ambiente 
sem alterar os padróes de transcrięao. Agora, vamos discu- 


tir como as celulas podem regular a expressao genica assim 
que o gene for transcrito. 

Processamento do RNA 

O processamento de RNA no nucleo e a exportaęao de 
RNAm maduro para o citoplasma fornece varias oportu- 
nidades para regular a expressao genica indisponiveis em 
procariotos. Um exemplo de regulaęao em termos de pro¬ 
cessamento de RNA e o processamento alternatiyo do 
RNA, em que diferentes moleculas de RNAm sao produ- 
zidas a partir do mesmo transcrito primario, dependen- 
do de quais segmentos de RNA sao tratados como exons 
e quais como introns. Proteinas reguladoras especificas 
para um tipo celular controlam as escolhas entre introns 
e exons pela ligaęao a sequencias reguladoras dentro do 
transcrito primario. 

Um exemplo simples de processamento alternatiyo 
de RNA e mostrado na Figura 18.13 para o gene da tro- 
ponina T, que codifica duas proteinas diferentes (embora 
relacionadas). Outros genes oferecem possibilidades de 
maior numero de produtos. Por exemplo, pesquisadores 
descobriram um gene de Drosophila que tern exons pro- 
cessados alternativamente, suficientes para gerar cerca de 
19.000 proteinas de membrana que tern diferentes domi- 
nios extracelulares. Na yerdade, no minimo 17.500 (94%) 
dos RNAm alternativos sao sintetizados. Cada celula ner- 
vosa em desenvolvimento em uma mosca parece sintetizar 
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▲ Figura 18.12 Interaęóes cromossomais no nucleo na in¬ 
terfase. Embora cada cromossomo tenha o seu próprio território 
(ver Figura 16.23b), as alęas de cromatina podem se estender para 
outros sftios no nucleo. Alguns destes sftios sao fabricas de transcrięao 
ocupadas por multiplas alęas de cromatina a partir do mesmo cromos¬ 
somo (alęas azuis) ou outros cromossomos (alęas vermelhas e verdes). 


▲ Figura 18.13 Processamento alternatiyo do RNA do gene 
de troponina T. O transcrito primario deste gene pode ser proces- 
sado em mais de uma maneira, gerando diferentes moleculas de 
RNAm. Observe que uma molecula de RNAm terminou com exon 
3 (verde) e a outra com o exon 4 (purpura). Estes dois RNAm sao 
traduzidos em proteinas musculares diferentes, mas relacionadas. 
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uma unica forma de proteina, que atua como um distintivo 
de identificaęao na superficie celular. 

Esta claro que o processamento alternativo de RNA 
pode expandir de forma significativa o repertório de um 
genoma eucariótico. Na verdade, o splicing alternativo foi 
proposto como uma explicaęao para o surpreendente- 
mente baixo numero de genes humanos contados quando 
o genoma humano foi sequenciado. Observou-se que o nu¬ 
mero de genes humanos era similar ao numero de genes de 
um verme do solo (nematódeo), uma planta de mostarda 
ou uma anemona-do-mar. Essa descoberta suscitou ques- 
tóes sobre o que, afora o numero de genes, conta para a 
morfologia mais complexa (forma externa) dos seres hu¬ 
manos. Foi determinado que 75 a 100% dos genes huma¬ 
nos que tern multiplos exons provavelmente sofrem spli¬ 
cing alternativo. Assim, a extensao do splicing alternativo 
multiplica enormemente o numero de proteinas humanas 
possiveis, o que pode estar mais bem correlacionado com a 
complexidade da forma. 

Infcio da traduęao e degradaęao do RNAm 

A traduęao apresenta outra oportunidade para regular a 
expressao genica; essa regulaęao ocorre mais comumente 
no estagio inicial (ver Figura 17.18). O inicio da traduęao 
de alguns RNAm pode ser bloqueado por proteinas regula- 
doras que se ligam a sequencias ou a estruturas especificas 
dentro da regiao nao codificante (UTR) nas extremidades 
5' e 3', prevenindo a ligaęao dos ribossomos. (Relembre 
do Capftulo 17 que tanto o quepe 5' quanto a cauda poli-A 
de uma molecula de RNAm sao importantes para a ligaęao 
dos ribossomos.) 

Alternativamente, a traduęao de todos os RNAm em 
uma celula pode ser regulada simultaneamente. Em uma 
celula eucariótica, esse controle “global” normalmente 
envolve ativaęao ou inativaęao de um ou mais dos fato- 
res proteicos necessarios para iniciar a traduęao. Esse 
mecanismo tern funęao no infcio da traduęao dos RNAm 
armazenados em óvulos. Logo após a fertilizaęao, a tra¬ 
duęao e acionada pela ativaęao subita dos fatores de ini- 
cio da traduęao. A resposta e uma explosao de sintese das 
proteinas codificadas pelos RNAm armazenados. Algu- 
mas plantas e algas armazenam RNAm durante periodos 
de escuridao; a luz entao aciona a reativaęao do aparato 
da traduęao. 

O tempo de vida das moleculas de RNAm no citoplas- 
ma e importante na determinaęao do padrao de sintese 
proteica nas celulas. Em geral, moleculas de RNAm bac- 
teriano sao degradadas por enzimas dentro de poucos mi- 
nutos após a sua sintese. O curto tempo de vida do RNAm 
e uma das razóes pela qual as bacterias podem alterar pa- 
dróes de sintese proteica tao rapidamente em resposta a 
alteraęóes do meio. Ao contrario, o RNAm em eucariotos 
multicelulares normalmente sobrevive por horas, dias ou 
ate mesmo semanas. Por exemplo, os RNAm para o poli- 
peptideo hemoglobina (globina a e globina |3) nas celulas 
yermelhas do sangue em desenvolvimento nao sao normal¬ 
mente estaveis, e esses RNAm de longa vida sao traduzidos 
repetidamente nessas celulas. 


Sequencias nucleotidicas que afetam o periodo de 
tempo em que o RNAm permanece intacto sao muitas 
vezes encontradas na regiao nao traduzida (UTR) na ex- 
tremidade 3' da molecula (ver Figura 18.8). Em um expe- 
rimento, pesquisadores transferiram essa sequencia do 
RNAm de vida curta de um fator de crescimento para a 
extremidade 3' de um RNAm de globina normalmente es- 
tavel. O RNAm de globina foi rapidamente degradado. 

Durante os ultimos anos, outros mecanismos que de- 
gradam ou bloqueiam a expressao das moleculas de RNAm 
yieram a tona. Esses mecanismos envolvem um grupo im¬ 
portante de moleculas de RNA recem-descobertas que re- 
gulam a expressao genica em varios niveis. Vamos discutir 
essas moleculas mais adiante neste capitulo. 

Processamento e degradaęao de proteinas 

A ultima oportunidade para controlar a expressao genica 
ocorre após a traduęao. Muitas vezes, peptideos eucarió- 
ticos devem ser processados para gerar moleculas protei- 
cas funcionais. Como exemplo, a cliyagem do polipepti- 
deo inicial da insulina (pró-insulina) forma o hormónio 
ativo. Alem disso, varias proteinas sofrem modificaęóes 
quimicas que as tornam funcionais. Proteinas regulado- 
ras sao normalmente ativadas ou inativadas pela adięao 
reversivel de grupos fosfato e proteinas destinadas para 
que a superficie de celulas animais adquira aęucares. 
Proteinas da superficie da celula e varias outras devem 
ser transportadas para os destinos-alvo na celula para que 
funcionem. A regulaęao pode ocorrer em qualquer um 
dos estagios envolvidos na modificaęao ou no transporte 
da proteina. 

Por firn, o periodo de tempo em que cada proteina 
funciona na celula e estritamente regulado por meio da 
degradaęao seletiva. Varias proteinas, como as ciclinas en- 
volvidas na regulaęao do ciclo celular, devem ter um tempo 
de vida curto para que a celula funcione apropriadamen- 
te (ver Figura 12.16). Para marcar a destruięao de deter- 
minada proteina, a celula normalmente liga moleculas de 
uma pequena proteina, chamada de ubiquitina, a proteina. 
Complexos proteicos gigantes chamados de proteassomos 
podem reconhecer as proteinas marcadas com ubiquitina 
e degrada-las. 


REVISAO DO CONCEITO 18.2 


1 . 

2 . 

3. 


4. 


Em geral, qual o efeito da acetilaęao da histona e da metila- 
ęao do DNA na expressao genica? 


Compare os papeis dos fatores de transcrięao gerais e especi- 
ficos na regulaęao da expressao genica. 


| Suponha que voce tenha comparado as sequen- 
cias nucleotidicas dos elementos-controle distais nos esti- 
muladores de tres genes expressos apenas no tecido mus- 
cular. O que voce espera encontrar? Por que? 


Assim que um RNAm que codifica uma determinada proteina 
alcanęa o citoplasma, quais quatro mecanismos podem re¬ 
gular a guantidade da proteina ativa na celula? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 18.3 

0 RNA nao codificante exerce multiplos 
papeis no controle da expressao genica 

O seąuenciamento do genoma revelou que o DNA que co- 
difica proteinas justifica apenas 1,5% do genoma humano 
e uma porcentagem igualmente pequena do genoma de 
varios outros eucariotos multicelulares. Uma fraęao muito 
pequena do DNA que nao codifica proteinas consiste em 
genes para RNA, como RNA ribossomal e RNA transpor- 
tador. Ate recentemente, assumia-se que a maior parte do 
restante do DNA nao era transcrita. Ja que esse DNA nao 
codificava proteinas nem os poucos tipos de RNA conhe- 
cidos, a ideia geral era a de que esse DNA nao continha 
informaęóes geneticas significativas. Entretanto, uma onda 
de dados recentes contradisse essa ideia. Por exemplo, um 
abrangente estudo do genoma humano inteiro completado 
em 2012 mostrou que aproximadamente 75% do genoma 
e transcrito em algum ponto em uma dada celula. Introns 
respondiam por apenas uma pequena fraęao desse RNA 
transcrito nao traduzido. Esses e outros resultados suge- 
rem que um montante significativo do genoma possa ser 
transcrito em RNA que nao codifica proteinas (tambem 
chamado de RNA nao codificante ou RNAnc), incluindo 
uma variedade de pequenos tipos de RNA. Enquanto va- 
rias questóes sobre as funęóes desses tipos de RNA perma- 
necem sem resposta, pesquisadores a cada dia descobrem 
mais evidencias para suas funęóes biológicas. 

Biólogos estao entusiasmados com essas descobertas 
recentes, que atingem uma populaęao vasta e diversa de 
moleculas de RNA na celula, com papeis cruciais na re¬ 
gulaęao da expressao genica - e que haviam passado des- 
percebidas ate o momento. Pesquisas seguintes impeliram 
uma revisao da visao estagnada de que, por codificar pro¬ 
teinas, o RNAm e o RNA mais importante em funciona- 
mento na celula. Isso representa uma mudanęa importante 
no pensamento dos biólogos, mudanęa que voce esta teste- 
munhando, assim como os estudantes que estao ingressan- 
do neste campo de estudos. E como se nosso foco exclu- 
sivo em uma estrela famosa de rock tivesse nos impedido 
de perceber a importancia dos compositores e letristas que 
trabalham nos bastidores. 

Efeitos dos microRNA e pequenos RNA de 
interferencja nos RNAm 

Sabe-se que a regulaęao pelos pequenos e grandes RNAnc 
ocorre em alguns pontos da rota da expressao genica, in¬ 
cluindo a traduęao do RNAm e a modificaęao da cromati- 
na. Focalizaremos principalmente dois tipos de pequenos 
RNAnc que foram bastante estudados nos ultimos anos. 
A importancia desses RNA foi reconhecida ao receber o 
enfoque do premio Nobel em fisiologia ou medicina em 
2006, pelo trabalho completado oito anos antes. 

Desde 1993, algumas pesquisas descobriram pequenas 
moleculas de RNA fita simples, chamadas de microRNA 


(miRNA), capazes de se ligar a sequencias complementa- 
res nas moleculas de RNAm. Um precursor de RNA mais 
longo e processado por enzimas celulares em um miRNA, 
um RNA fita simples com cerca de 22 nucleotideos que for¬ 
ma um complexo com uma ou mais proteinas. O miRNA 
permite que o complexo se ligue a qualquer molecula de 
RNAm com no minimo 7 ou 8 nucleotideos de sequencia 
complementar. Entao, o complexo miRNA-proteina degra- 
da o RNAm-alvo ou bloqueia sua traduęao (Figura 18.14). 
Foi estimado que a expressao de no minimo metade de 
todos os genes humanos e regulada por miRNA, numero 
extraordinario considerando que a existencia dos miRNA 
era desconhecida ha duas decadas atras. 

Outra classe de pequenos RNA e chamada de peque- 
nos RNA de interferencia (siRNA). Esses sao similares 
em tamanho e funęao aos miRNA - ambos podem se as- 
sociar com as mesmas proteinas, produzindo resultados 
semelhantes. Na verdade, se moleculas de RNA precurso- 
ras de siRNA sao injetadas em celulas, a maquinaria celular 
pode processa-las em siRNA que desligam a expressao de 
genes com sequencias relacionadas, semelhante ao funcio- 
namento dos miRNA. A distinęao entre miRNA e siRNA 
baseia-se em diferenęas sutis na estrutura de seus precur- 
sores, que em ambos os casos sao moleculas de RNA que 


miRNA 


O O miRNA no complexo 
liga-se ao RNAm-alvo que 
contenha no minimo 7 bases 
complementares. 



RNAm degradado Traduęao blogueada 


Q Se as bases do miRNA e do RNAm forem todas complementares 
ao longo do seu comprimento, o RNAm e degradado {esquerda)\ 
se a complementaridade for menos completa, a traduęao e 
bloqueada ( direita). 

Ł Figura 18.14 Regulaęao da expressao genica por miRNA. 

Um miRNA de 22 nucleotideos, formado pelo processamento en- 
zimatico de um precursor de RNA, se associa com uma ou mais 
proteinas em um complexo. O complexo pode entao degradar ou 
bloguear a traduęao dos RNAm-alvo. 
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na sua maioria sao dupla-fita. O bloąueio da expressao 
genica por siRNA e chamado de interferencia de RNA 
(RNAi) e e utilizado no laboratório como meio de inibir 
genes especificos para investigar sua funęao. 

Como a rota do RNAi evoluiu? Como vamos aprender 
no Capitulo 19, alguns virus tern genomas de RNA dupla- 
-fita. Como a rota de RNAi celular pode processar RNA 
dupla-fita em dispositivos de direcionamento que levam a 
destruięao de RNA relacionados, alguns cientistas acham 
que essa rota pode ter evoluido como defesa natural contra 
infecęóes por esses virus. Entretanto, o fato de que a rota 
RNAi tambem afeta a expressao de genes celulares nao vi- 
rais pode refletir urna origem evolucionaria diferente para 
a rota do RNAi. Alem disso, muitas especies, incluindo 
mamiferos, aparentemente produzem seus próprios pre- 
cursores de RNA dupla-fita longos para pequenos RNA, 
como o siRNA. Urna vez produzidos, esses RNA podem 
interferir com a expressao genica em outros estagios que 
nao a traduęao, como discutiremos a seguir. 

Remodelamento da cromatina por RNAnc 

A funęao difusa dos RNA nao codificadores na regulaęao 
da expressao genica esta se tornando cada vez mais óbvia, e 
aqui vale a pena discutir mais um efeito dos RNAnc. Alem 
de regular os RNAm, alguns RNAnc atuam no remode¬ 
lamento da estrutura da cromatina. Um exemplo ocorre 
durante a formaęao da heterocromatina nos centrómeros, 
como estudado em urna especie de levedura. 

Na fasę S do ciclo celular, as regióes centromericas do 
DNA devem ser afrouxadas para a replicaęao cromossómi- 
ca e, entao, condensadas novamente em heterocromatina 
durante a preparaęao para mitose. Em algumas leveduras, 
os siRNA produzidos pelas próprias celulas de levedura 
sao necessarios para formar novamente a heterocromati¬ 
na nos centrómeros. Um modelo de como isso acontece e 
mostrado na Figura 18.15. O exato inicio do processo e a 
ordem das etapas ainda sao alvo de discussao, mas todos os 
biologistas concordam com a ideia geral: o sistema siRNA 
em leveduras interage com outros RNA nao codificadores 
e com enzimas que modificam a cromatina para remodelar 
a estrutura da cromatina no centrómero. Na maioria das 
celulas de mamiferos, parece que os siRNA nao ocorrem, 
e o mecanismo para condensaęao do DNA do centrómero 
ainda nao e compreendido. Entretanto, ele po dera envolver 
outros RNAnc. 

Urna classe recentemente descoberta de RNAnc e 
chamada de RNA de interaęao com piwi (do ingles, piwi- 
-interacting RNA), ou piRNA. (O Dr. Haifan Lin, cuja en- 
trevista aparece antes do Capitulo 6, descobriu e o bati- 
zou de piRNA.) Esses RNA tambem induzem a formaęao 
da heterocromatina, bloqueando a expressao de alguns 
elementos de DNA parasiticos no genoma conhecidos 
como transposons. (Os transposons sao discutidos no 
Capitulo 21.) Normalmente com 24 a 31 nucleotideos de 
comprimento, os piRNA sao processados a partir de um 
precursor de RNA fita simples mais longo. Eles tern um 
papel indispensavel nas celulas germinatiyas de yarias 


DNA centromerico 



0 Transcritos de RNA 
(vermelho) sao 
produzidos a partir de 
DNA centromerico. 


Transcrito 
de RNA 


© Cada transcrito de RNA e usado 
como molde por urna enzima de 
levedura que sintetiza a fita 
complementar, formando um 
RNA dupla-fita. 


Cromatides-irmas 
(duas moleculas 
de DNA) 
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0 O RNA dupla-fita e processado 
em siRNA fita simples curtos 
que se associam com 
proteinas, formando 
complexos siRNA-proteina. 



, Complexo 
siRNA-proteina 


0 Os complexos siRNA-proteina ligam os 
transcritos de RNA sendo produzidos a 
partir do DNA centromerico e, dessa 
forma, sao presos a regiao do centrómero. 



0 As proteinas nos complexos 
siRNA-proteina recrutam 
enzimas (verde) que 
modificam quimicamente 
as histonas dentro da 
cromatina e iniciam a 
condensaęao da cromatina. 




DNA centromerico 



Enzimas de 
modificaęao 
da cromatina 


@ Por ultimo, esse processo 
leva a formaęao da 
heterocromatina no 
centrómero. 


Heterocromatina na 
regiao do centrómero 



A Figura 18.15 Condensaęao da cromatina no centrómero. 

Em um tipo de levedura, os siRNA e os RNA nao codificantes mais 
longos cooperam na rota que leva a reformaęao da heterocromati¬ 
na altamente condensada no centrómero de cada cromatide após a 
replicaęao do DNA. 
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especies animais, onde parecem auxiliar o restabeleci- 
mento apropriado dos padróes de metilaęao no genoma 
durante a formaęao dos gametas. 

Finalmente, os RNAnc sao responsaveis pela ina- 
tivaęao do cromossomo X, que, na maioria dos mamife- 
ros femeas, previne a expressao de genes localizados em 
um dos cromossomos X (ver Figura 15.8). Nesse caso, os 
transcritos do gene XIST localizados no cromossomo a ser 
ativado se ligam de volta e cobrem aąuele cromossomo, e 
essa ligaęao leva a condensaęao de todo cromossomo em 
cromatina. 

Os casos que acabamos de descrever envolvem o re- 
modelamento da cromatina em grandes regióes do cro¬ 
mossomo. Como a estrutura da cromatina afeta a trans- 
crięao e, portanto, a expressao genica, a regulaęao da 
estrutura da cromatina baseada em RNA provavelmente 
tern um papel importante na regulaęao genica. 

0 significado evolutivo dos pequenos RNAnc 

IM.WMM Pequenos RNAnc podem regular a expres- 
sao genica em multiplas etapas e varias rotas. Em geral, 
niveis extras de regulaęao genica podem permitir a evo- 
luęao de um grau mais alto de complexidade da forma. 
Portanto, a yersatilidade da regulaęao dos miRNA levou 
alguns biologistas a hipotetizar que um aumento no nu- 
mero de diferentes miRNA especificados pelo genoma 
de determinada especie permitiu que a complexidade 
morfológica aumentasse com o passar do tempo de evo- 
luęao. Enquanto essa hipótese ainda esta sendo avaliada, 
e lógico expandir a discussao para incluir todos pequenos 
RNAnc. Novas e empolgantes tecnicas para sequenciar 
genomas de forma rapida permitiram aos biologistas co- 
meęar a questionar quantos genes para RNAnc estao pre- 
sentes no genoma de determinada especie. Urna pesquisa 
com diferentes especies da suporte a noęao de que os siR- 
NA eyoluiram primeiro, seguidos pelos miRNA e depois 
pelos piRNA, que sao encontrados apenas em animais. 
Embora existam centenas de tipos de miRNA, parecem 
haver aproxidamente 60.000 tipos de piRNA, permitindo 
o potencial para urna regulaęao genica muito sofisticada 
pelos piRNA. 

Dadas as amplas funęóes dos RNAnc, nao e surpreen- 
dente que varios dos RNAnc caracterizados ate o momen- 
to tenham papeis importantes no desenvolvimento em- 
brionario - tópico ao qual yoltaremos na próxima seęao. 
O desenvolvimento embrionario talvez seja o exemplo su¬ 
premo de expressao genica regulada precisamente. 


REVISAO DO CONCEITO 18.3 

1. Compare os miRNA com os siRNA, incluindo suas funęóes. 

_|J Imagine que o RNAm em degradaęao na 

Figura 18.14 codifique urna proteina que promove a divisao 
celular em um organismo multicelular. O que aconteceria se 
urna mutaęao desativasse o gene que codifica o miRNA que 
aciona essa degradaęao? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 18.4 

Um programa de expressao genica diferencial 
leva aos diferentes tipos celulares nos 
organismos multicelulares 

No desenvolvimento embrionario de organismos multice¬ 
lulares, o óvulo fertilizado (zigoto) da origem a celulas de 
yarios tipos diferentes, cada um com estrutura diferente e 
funęao correspondente. Normalmente, as celulas sao orga- 
nizadas em tecidos, tecidos em órgaos, órgaos em sistemas 
de órgaos e sistemas de órgaos no organismo inteiro. As- 
sim, qualquer programa de desenvolvimento deve produzir 
celulas de diferentes tipos que formam estruturas de mveis 
mais altos arranjadas de maneira particular em tres dimen- 
sóes. Os processos que ocorrem durante o desenvolvimen- 
to de plantas e animais sao detalhados no Capitulo 35 e 
47, respectivamente. Neste capitulo, daremos enfoque ao 
programa de regulaęao da expressao genica que orquestra 
o desenvolvimento, usando algumas especies de animais 
como exemplos. 

Um programa genetico para o desenvolvimento 
embrionario 

As fotos na Figura 18.16 ilustram a incriyel diferenęa en- 
tre um zigoto de sapo e o girino no qual ele se torna. Essa 
transformaęao extraordinaria resulta de tres processos 
interrelacionados: divisao celular, diferenciaęao celular e 
morfogenese. Por meio de urna sucessao de divisóes celu¬ 
lares mitóticas, o zigoto da origem a um grandę numero 
de celulas. Entretanto, a divisao celular, por si só, produzi- 
ria apenas urna grandę bola de celulas identicas, nem um 
pouco parecida com um girino. Durante o desenvolvimen- 
to embrionario, as celulas nao só aumentam em numero, 
mas tambem sofrem diferenciaęao celular, o processo 
pelo qual as celulas se tornam especializadas em estrutura 
e funęao. Alem disso, os diferentes tipos de celulas nao se 
distribuem aleatoriamente, mas organizam-se em tecidos 
e órgaos com determinado arranjo tridimensional. Os pro- 


f § 

(a) Óvulos de sapo fertilizados. 

A Figura 18.16 Do óvulo fertilizado ao animal: quatro dias 
fazem uma grandę diferenęa. A divisao celular, a diferenciaęao e 
a morfogenese para transformar cada um dos óvulos de sapo fer¬ 
tilizados mostrados em (a), no girino mostrado em (b) leva apenas 
guatro dias. 


E SE... 



(b) Girino recem-eclodido. 
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cessos fisicos que dao forma ao organismo constituem a 
morfogenese, o desenvolvimento da forma de um organis- 
mo e suas estruturas. 

Todos os tres processos tern sua base no comporta- 
mento celular. Mesmo a morfogenese, a formataęao do 
organismo, pode ser rastreada ate as alteraęóes de forma, 
motilidade e outras caracteristicas das celulas que com- 
póem varias regióes do embriao. Como vimos, as ativida- 
des de urna celula dependem dos genes que ela expressa e 
das proteinas que ela produz. Quase todas as celulas em 
um organismo tern o mesmo genoma; assim, a expressao 
genica diferencial resulta da regulaęao diferenciada dos ge¬ 
nes em cada tipo de celula. 

Na Figura 18.11, vimos um modo simplificado de 
como a expressao genica diferencial ocorre em dois tipos 
de celulas, um hepatócito e urna celula do cristalino. Cada 
urna dessas celulas completamente diferenciadas tern urna 
mistura particular de ativadores especificos que acionam 
a coleęao de genes cujos produtos sao necessarios na ce¬ 
lula. O fato de que ambas as celulas surgiram por meio de 
urna serie de mitoses a partir do óvulo fertilizado comum 
suscita urna questao inevitavel: como diferentes grupos de 
ativadores estao presentes nas duas celulas? 

Foi descoberto que os materiais colocados dentro do 
óvulo pela mae determinam um programa sequencial de 
regulaęao genica que ocorre quando as celulas se dividem; 
e esse programa coordena a diferenciaęao celular durante 
o desenvolvimento embrionario. Para compreender como 
isso funciona, vamos considerar dois processos basicos do 
desenvolvimento. Primeiro, exploraremos como as celulas 
que surgem das primeiras mitoses embrionarias desenyol- 
vem as diferenęas que iniciam cada celula ao longo da sua 
própria rota de diferenciaęao. Segundo, veremos como a 
diferenciaęao celular leva a determinado tipo celular, usan- 
do o desenvolvimento muscular como exemplo. 


Determinantes citoplasmaticos e sinais induzi'veis 

O que gera as primeiras diferenęas entre as celulas em um 
embriao jovem? E o que controla a diferenciaęao de todos 
os varios tipos celulares a medida que o desenvolvimento 
continua? Neste ponto do capitulo, voce provavelmente 
pode deduzir a resposta: os genes especificos expressados 
em qualquer celula do organismo em desenvolvimento de¬ 
terminam sua rota. Duas fontes de informaęao, usadas de 
diferentes maneiras em diferentes especies, “contam” para 
a celula quais genes expressar em qualquer momento du¬ 
rante o desenvolvimento embrionario. 

Urna fonte importante de informaęao no inicio do de- 
senvolvimento e o citoplasma do óvulo, que contem tan- 
to RNA como proteinas codificadas pelo DNA materno. 
O citoplasma de um óvulo nao fertilizado nao e homo- 
geneo. RNA mensageiro, proteinas, outras substancias e 
organelas estao distribuidos de maneira nao uniforme no 
óvulo nao fertilizado, e essa desigualdade tern profundo 
impacto no desenvolvimento do futuro embriao em varias 
especies. Substancias maternas que influenciam o curso do 
desenvolvimento inicial no óvulo sao chamadas de deter¬ 
minantes citoplasmaticos (Figura 18.17a). Após a ferti- 


T Figura 18.17 Fontes de informaęao para o desenvolvi- 
mento do embriao jovem. 


(a) Determinantes citoplasmaticos no ovócito 
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O ovócito nao fertilizado possui moleculas no citoplasma, codificadas 
pelos genes maternos que influenciam o desenvolvimento. Muitos 
desses determinantes citoplasmaticos, como os dois mostrados aqui, 
estao distribuidos de forma desuniforme no ovócito. Após a 
fertilizaęao e a divisao mitótica, os nucleos das celulas do embriao 
sao expostos a diferentes grupos de determinantes citoplasmaticos e, 
como resultado, expressam diferentes genes. 


(b) Induęao por celulas próximas 



As celulas na parte de baixo do embriao jovem mostrado aqui estao 
liberando moleculas que sinalizam (induzem) as celulas próximas 
para alterarem sua expressao genica. 


lizaęao, divisóes mitóticas iniciais distribuem o citoplasma 
do zigoto em celulas separadas. Assim, os nucleos dessas 
celulas podem ser expostos a determinantes citoplasmati¬ 
cos diferentes, dependendo de quais poręóes do citoplasma 
zigótico a celula recebeu. A combinaęao dos determinan¬ 
tes citoplasmaticos na celula ajuda a determinar seu des- 
tino de desenvolvimento pela regulaęao da expressao dos 
genes da celula durante o curso da diferenciaęao celular. 

A outra principal fonte de informaęao do desenvol- 
yimento, que se torna cada vez mais importante a medida 
que o numero de celulas embrionarias aumenta, e o meio 
ao redor de determinada celula. Grandę influencia tern os 
sinais que chegam a celula embrionaria a partir de outras 
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celulas embrionarias nas proximidades, incluindo o conta- 
to com moleculas da superficie da celula nas celulas vizi- 
nhas e a ligaęao de fatores de crescimento secretados por 
celulas yizinhas (ver Capitulo 11). Esses sinais causam al- 
teraęóes nas celulas-alvo, processo chamado de induęao 
(Figura 18.17b). As moleculas que conduzem esses sinais 
dentro da celula-alvo sao receptores da superficie celular 
e outras proteinas da rota de sinalizaęao. Em geral, as mo¬ 
leculas de sinalizaęao encaminham a celula para urna rota 
especifica de desenvolvimento por meio de alteraęóes na ex- 
pressao genica que finalmente resultam em alteraęóes celu- 
lares observaveis. Assim, as interaęóes entre as celulas em¬ 
brionarias ajudam a induzir a diferenciaęao de varios tipos 
de celulas especializadas que compóem o novo organismo. 

Regulaęao sequencial da expressao genica durante 
a diferenciaęao celular 

As primeiras alteraęóes que colocam a celula em urna rota 
para especializaęao sao sutis, só aparecendo a nivel molecu- 
lar. Antes de saber bastante sobre as alteraęóes moleculares 
que ocorrem nos embrióes, os biólogos cunharam o termo 
determinaęao para se referir ao ponto em que a celula em¬ 
brionaria e comprometida de forma irreversivel a se tornar 
um determinado tipo de celula. Assim que sofre determi¬ 
naęao, a celula embrionaria pode ser colocada experimen- 
talmente em outro local no embriao onde ela ainda se dife- 
renciara no tipo celular ao qual estava destinada. Entao, a 
diferenciaęao e o processo pelo qual urna celula adquire seu 
destino determinado. A medida que os tecidos e órgaos de 
um embriao se desenvolvem e suas celulas se diferenciam, 
as celulas se tornam mais diferentes em estrutura e funęao. 

Hoje, entendemos a determinaęao em termos de al¬ 
teraęóes moleculares. O resultado da determinaęao, di¬ 
ferenciaęao celular observavel, e marcado pela expressao 
de genes para proteinas especificas de tecidos . Essas pro¬ 
teinas sao encontradas apenas em tipos celulares especifi- 
cos e dao as celulas sua estrutura e funęao caracteristicas. 
A primeira evidencia de diferenciaęao e o aparecimento de 
RNAm para essas proteinas. Finalmente, a diferenciaęao e 
observavel ao microscópio como alteraęóes na estrutura 
celular. Em termos moleculares, diferentes grupos de genes 
sao expressados em sequencia de maneira regulada, a me¬ 
dida que novas celulas surgem a partir da divisao de suas 
precursoras. Alguns passos na expressao genica podem ser 
regulados durante a diferenciaęao, com a transcrięao en¬ 
tre os mais comuns. Na celula totalmente diferenciada, a 
transcrięao permanece o principal ponto de regulaęao para 
manter urna expressao genica apropriada. 

Celulas diferenciadas sao especialistas em produzir 
proteinas tecido-especificas. Por exemplo, como resultado 
da regulaęao transcricional, as celulas hepaticas se espe- 
cializam em produzir albumina e as celulas do cristalino 
se especializam em produzir cristalina (ver Figura 18.11). 
As celulas do musculo esqueletico nos vertebrados sao 
outro exemplo instrutivo. Cada urna dessas celulas e urna 
longa fibra contendo varios nucleos dentro de urna unica 
membrana plasmatica. As celulas do musculo esqueletico 
tern altas concentraęóes de yersóes musculo-especificas 


das proteinas contracteis miosina e actina, assim como 
proteinas receptoras de membrana que detectam sinais a 
partir das celulas neryosas. 

As celulas musculares se desenvolvem a partir de celu¬ 
las embrionarias precursoras com o potencial de se desen- 
volver em alguns tipos celulares, incluindo celulas cartila- 
ginosas e celulas de gordura, mas determinadas condięóes 
as comprometem a tornarem-se celulas musculares. Em- 
bora as celulas comprometidas pareęam nao modificadas 
ao microscópio, a determinaęao ocorreu, e elas agora sao 
mioblastos. Por firn, os mioblastos comeęam a produzir, de 
modo rotineiro, grandes quantidades de proteinas muscu¬ 
lo-especificas e se fundem para formar celulas musculares 
esqueleticas multinucleadas maduras, alongadas. 

Pesquisadores descobriram o que acontece em nivel 
molecular durante a determinaęao da celula muscular por 
meio do cultivo de mioblastos em meio de cultura e da sua 
analise, usando tecnicas de biologia molecular que vamos 
aprender no Capitulo 20. Em urna serie de experimentos, 
eles isolaram diferentes genes, expressaram cada um deles 
em urna celula embrionaria precursora separada e entao 
procuraram por diferenciaęao em mioblastos e celulas mus¬ 
culares. Assim, identificaram varios “genes principais de re¬ 
gulaęao”, cujos produtos proteicos comprometem as celulas 
a se tornarem musculoesqueletico. Portanto, no caso das 
celulas musculares, a base molecular de determinaęao e a 
expressao de um ou mais desses genes reguladores gerais. 

Para entender melhor como o comprometimen- 
to ocorre na diferenciaęao da celula muscular, vamos 
dar enfoque ao gene regulador principal chamado myoD 
(Figura 18.18). Esse gene codifica a proteina MyoD, fator 
de transcrięao que se liga a elementos-controle especificos 
nos estimuladores de varios genes-alvo e estimula sua ex- 
pressao (ver Figura 18.9). Alguns genes-alvo para MyoD 
codificam ainda outros fatores de transcrięao musculoes- 
pecificos. MyoD tambem estimula a expressao do próprio 
gene myoD , perpetuando assim seu efeito na manutenęao 
do estado diferenciado da celula. Presumiyelmente, todos 
os genes ativados por MyoD tern elementos-controle esti¬ 
muladores reconhecidos por MyoD e sao, assim, controla- 
dos de forma coordenada. Finalmente, os fatores de trans¬ 
crięao secundarios ativam os genes para proteinas como 
miosina e actina, que conferem as propriedades especiais 
as celulas musculares esqueleticas. 

O gene myoD merece sua designaęao como gene re¬ 
gulador principal. Pesquisadores mostraram que a MyoD 
e capaz ate mesmo de alterar alguns tipos de celulas nao 
musculares totalmente diferenciadas, como celulas de 
gordura e celulas hepaticas, em celulas musculares. Por 
que ela nao funciona em todos os tipos de celulas? Urna 
explicaęao provavel e que a ativaęao de genes musculoes- 
pecificos nao e apenas dependente de MyoD, mas requer 
urna determinada combinaęao de proteinas reguladoras, 
algumas ausentes em celulas que nao respondem a MyoD. 
A determinaęao e diferenciaęao de outros tipos de tecidos 
poderiam ocorrer de maneira similar. 

Vimos como diferentes programas de expressao genica 
ativados no óvulo fertilizado podem resultar em celulas e 
tecidos diferenciados. Mas para que os tecidos funcionem 


BIOLOGIA DE CAMPBELL 379 


Nucleo 



Gene regulador principal myoD 


DNA 


Mioblasto 

(determinado) 


O Determinaęao. Sinais a partir 
de outras celulas levam a 
ativaęao de um gene regulador 
principal chamado myoD, e a 
celula produz a proteina 
MyoD, fator de transcrięao 
especffico que atua como 
ativador. A celula, agora 
chamada de mioblasto, esta 
comprometida de forma 
irreversfvel a se tornar urna 
celula do musculo esqueletico. 

0 Diferenciaęao. A proteina 
MyoD estimula o gene myoD 
e ativa genes que codificam 
outros fatores de transcrięao 
musculoespedficos, que por 
sua vez ativam genes para 
protefnas musculares. MyoD 
tambem liga genes que 
bloqueiam o ciclo celular, 
parando assim a divisao 
celular. Os mioblastos que 
nao se dividem se fusionam e 
se tornam celulas musculares 
multinucleadas maduras, 
tambem chamadas de 

fibras musculares. Parte de fibra muscu | ar 

(celula totalmente diferenciada) 

▲ Figura 18.18 Determinaęao e diferenciaęao das celulas 
musculares. Celulas do musculo esqueletico surgem a partir das 
celulas embrionarias, como resultado de alteraęóes na expressao ge- 
nica. (Neste esquema, o processo de ativaęao genica esta bastante 
simplificado.) 
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O que aconteceria se urna mutaęao no gene myoD re- 
sultasse em u ma proteina MyoD incapaz de ativar o gene myoD? 


efetivamente no organismo como um todo, o piano corpo- 
rai do organismo - seu arranjo tridimensional - deve ser 
estabelecido e acrescentado aos processos de diferenciaęao. 
A seguir, investigaremos a base molecular para o estabele- 
cimento do piano corporal, usando como exemplo a bem- 
-estudada mosca-das-frutas, Drosophila melanogaster. 

Formaęao de padrao: determinaęao do piano corporal 

Tanto os determinantes citoplasmaticos como os sinais de 
induęao contribuem para o desenvolvimento de urna orga- 
nizaęao espacial em que tecidos e órgaos de um organismo 
estao todos em seus locais caracteristicos. Esse processo e 
chamado de formaęao de padrao. 

Antes de iniciar a construęao de um novo predio, sao 
determinadas as localizaęóes da frente, dos fundos e dos 
lados. Da mesma forma, a formaęao de padrao em animais 
inicia no embriao jovem, ąuando o eixo principal do animal 
e estabelecido. Em um animal bilateralmente simetrico, as 
posięóes relativas da cabeęa e cauda, lados direito e esąuer- 
do e regiao anterior e posterior sao determinadas, estabe- 
lecendo assim os tres principais eixos corporais, antes dos 
órgaos aparecerem. As dicas moleculares que controlam 
a formaęao do padrao, coletivamente chamadas de infor- 
maęóes posicionais, sao fornecidas por determinantes 


citoplasmaticos e sinais indutores (ver Figura 18.17). Essas 
dicas informam a celula sua localizaęao em relaęao ao eixo 
corporal e as celulas yizinhas e determinam como a celula 
e sua progenię irao responder a sinais moleculares futuros. 

Durante a primeira metade do seculo XX, embrio- 
logistas classicos detalharam obseryaęóes anatómicas 
do desenvolvimento embrionario em algumas especies 
e realizaram experimentos em que manipularam tecidos 
embrionarios. Embora essa pesquisa tenha firmado a base 
para compreendermos os mecanismos do desenvolvimen- 
to, ela nao revelou as moleculas especificas que guiam o 
desenvolvimento ou determinam o estabelecimento dos 
padróes. 

Entao, nos anos 1940, cientistas comeęaram a usar a 
abordagem genetica - o estudo dos mutantes - para inves- 
tigar o desenvolvimento de Drosophila . Essa abordagem 
teve um sucesso espetacular. Esses estudos estabeleceram 
que os genes controlam o desenvolvimento e levaram a 
urna compreensao dos papeis essenciais que moleculas 
especificas tern na definięao da posięao e no comando da 
diferenciaęao. Por meio da combinaęao das abordagens 
anatómica, genetica e bioquimica com estudos do desen- 
volvimento da Drosophila , os pesquisadores descobriram 
os principios do desenvolvimento comuns a varias outras 
especies, incluindo seres humanos. 
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O ciclo de vida da Drosophila 

As moscas-das-frutas e outros artrópodes tem construęao 
modular, uma serie ordenada de segmentos. Esses segmen- 
tos constituem as tres principais partes do corpo: cabeęa, 
tórax (corpo medio, de onde as asas e pernas se estendem) 
e abdome (Figura 18.19a). Como outros animais de si- 
metria bilateral, a Drosophila tem eixo anteroposterior 
(cabeęa-cauda), eixo dorsoventral (costas-barriga) e eixo 
latero-lateral (direita-esquerda). Na Drosophila , os deter- 
minantes citoplasmaticos localizados no óvulo nao fertili- 
zado fornecem as informaęóes posicionais para a localiza- 
ęao dos eixos anteroposterior e dorsoventral mesmo antes 
da fertilizaęao. Daremos enfoąue as moleculas envolvidas 
no estabelecimento do eixo anteroposterior. 

O ovo de Drosophila se desenvolve no ovario da fe- 
mea, circundado por celulas ovarianas chamadas de celu- 
las nutridoras ( nurse ) e celulas foliculares (Figura 18.19b, 
topo). Essas celulas de suporte suprem o ovo com nutrien- 
tes, RNAm e outras substancias necessarias ao desenvolvi- 
mento e para formar a casca do ovo. Após a fertilizaęao e 
postura do ovo, o desenvolvimento embrionario resulta na 
formaęao de uma larva segmentada, que passa por tres es- 
tagios larvais. Entao, em processo muito semelhante ao de 
uma lagarta que se torna borboleta, a larva da mosca forma 
uma pupa na qual sofre metamorfose e se transforma na 
mosca adulta mostrada na Figura 18.19a. 

Analise genetica do desenvolvimento inicial: 
pesquisa cientifica 

Edward B. Lewis foi um biólogo yisionario americano que, 
nos anos 1940, mostrou o valor da abordagem genetica ao 
estudar o desenvolvimento embrionario em Drosophila. 
Lewis estudou bizarros mutantes de moscas com defeitos 
no desenvolvimento que resultaram em asas extras ou per¬ 
nas nos lugares errados (Figura 18.20). Ele localizou as 
mutaęóes no mapa genetico da mosca, conectando, assim, 
as anormalidades do desenvolvimento aos genes especifi- 
cos. Essa pesquisa forneceu a primeira evidencia concreta 
de que os genes de alguma forma direcionam os proces- 
sos de desenvolvimento estudados pelos embriologistas. 
Os genes que Lewis descobriu, chamados de genes home- 
óticos, controlam a formaęao do padrao no embriao tar- 
dio, na larva e no adulto. 

O entendimento da formaęao de padrao durante o 
desenvolvimento embrionario inicial nao progrediu du¬ 
rante os 30 anos seguintes, quando dois pesquisadores na 
Alemanha, Christiane Nusslein-Volhard e Erie Wieschaus, 
comeęaram a identificar todos os genes que afetam a for¬ 
maęao de segmentos em Drosophila. O projeto era desa- 
fiador por tres motivos. O primeiro era o próprio numero 
de genes de Drosophila , que hoje sabemos ser em torno de 
14.000. Os genes que afetam a segmentaęao seriam agulhas 
em um palheiro ou seriam tao numerosos e variados que 
os cientistas nao conseguiriam entende-los. Segundo, as 
mutaęóes que afetam um processo tao fundamental como 
a segmentaęao seriam certamente letais ao embriao, mu¬ 
taęóes com fenótipos que causam a morte no estagio em¬ 
brionario ou laryal. Organismos com mutaęóes letais ao 
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(a) Adulto. A mosca adulta e segmentada e multiplos segmentos 
constituem cada uma das tres principais partes do corpo - cabeęa, 
tórax e abdome. Os eixos do corpo sao mostrados pelas setas. 
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0 Larva 





(b) Desenvolvimento desde ovo ate larva. QO ovo amarelo e 
circundado por celulas de suporte (celulas foliculares) dentro de um 
dos ovarios maternos. Q O ovo em desenvolvimento aumenta a 
medida que nutrientes e RNAm sao fornecidos a ele por outras 
celulas de suporte (celulas nutridoras) que murcham. Finalmente, o 
ovo maduro preenche a casca do ovo secretada pelas celulas 
foliculares. 00 ovo e fertilizado dentro da mae e, entao, e realizada 
a postura. Ele se desenvolve em O um embriao segmentado e, entao, 
na 0 larva, que passa por tres estagios. O terceiro estagio forma a 
pupa (nao mostrado), dentro do qual a larva sofre metamorfose, 
tornando-se o adulto mostrado em (a). 

▲ Figura 18.19 Eventos essenciais no desenvolvimento no 
ciclo de vida da Drosophila. 


embriao nunca se reproduzem e nao podem ser cruzados 
para estudos. Os pesquisadores trataram desse problema 
procurando mutaęóes recessivas, que podem ser propaga- 
das nas moscas heterozigotas que atuam como carreado- 
res geneticos. Terceiro, sabia-se que os determinantes ci- 
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▲ Figura 18.20 Padrao anormal de formaęao em Drosophila. 

Em consequencia de mutaęóes em certos genes reguladores, chama- 
dos de genes homeóticos, estruturas se localizam nas posięóes erradas 
em urn animal. Esta micrografia eletrónica colorida de varredura con- 
trasta a cabeęa da mosca-das-frutas selvagem, com urn par de antenas 
pequenas, com a de urn mutante homeótico (mosca com urna muta- 
ęao em urn unico gene), com urn par de pernas no lugar das antenas. 


toplasmaticos no ovo tem papel na formaęao do eixo; dessa 
forma, os pesąuisadores sabiam que precisavam estudar os 
genes maternos assim como os genes do embriao. Vamos 
discutir os genes maternos mais adiante, ąuando dermos 
enfoąue a como o eixo anteroposterior do corpo e deter- 
minado no ovo em desenvolvimento. 

Nusslein-Volhard e Wieschaus iniciaram a procura 
por genes da segmentaęao expondo as moscas a um com- 
posto mutagenico que afetava seus gametas. Cruzaram as 
moscas mutagenizadas. Entao procuraram nos seus des- 
cendentes embrióes mortos ou larvas com segmentaęao 
anormal ou outros defeitos. Por exemplo, para encontrar 
genes que pudessem determinar o eixo anteroposterior, 
eles procuraram por embrióes ou larvas com terminaęóes 
anormais, como duas cabeęas ou duas caudas, prevendo 
que essas anormalidades haviam surgido de mutaęóes nos 
genes maternos necessarios para determinar corretamente 
as extremidades da cabeęa e da cauda dos descendentes. 

Usando essa abordagem, Nusslein-Volhard e Wieschaus 
finalmente identificaram cerca de 1.200 genes essenciais a 
formaęao de padrao durante o desenvolvimento embrio- 
nario. Desses genes, cerca de 120 eram essenciais para a 
segmentaęao normal. Durante varios anos, os pesquisado- 
res foram capazes de agrupar esses genes da segmentaęao 
por funęao geral, mapea-los e clonar varios deles para estu- 
da-los no laboratório. O resultado foi a compreensao mole- 
cular detalhada das etapas iniciais da formaęao de padrao 
em Drosophila . 

Quando os resultados de Nusslein-Volhard e Wieschaus 
foram combinados com o trabalho previo de Lewis, um 
panorama coerente do desenvolvimento da Drosophila 
emergiu. Em reconhecimento a suas descobertas, os tres 
pesquisadores receberam o premio Nobel em 1995. A se- 
guir, vamos abordar um exemplo especifico dos genes que 
Nusslein-Volhard, Wieschaus e colaboradores descobriram. 

Estabelecimento do eixo 

Como mencionamos, os determinantes citoplasmaticos 
no ovo sao substancias que inicialmente estabelecem o 


eixo do corpo da Drosophila. Essas substancias sao codi- 
ficadas por genes maternos, apropriadamente chamados 
de genes de efeito maternal. O gene de efeito maternal, 
quando mutante na mae, resulta em fenótipo mutante 
na descendencia, independente do próprio genótipo da 
descendencia. No desenvolvimento da mosca-das-fru- 
tas, os produtos de RNAm ou proteina dos genes de efei¬ 
to maternal estao localizados no ovo enquanto ele ainda 
estiver no ovario materno. Quando a mae tem urna mu- 
taęao nesse gene, ela produz um produto genico imper- 
feito (ou nao produz) e seus ovos sao imperfeitos; quan- 
do esses ovos sao fertilizados, eles nao se desenvolvem 
de modo correto. 

Como eles controlam a orientaęao (polaridade) do ovo 
e consequentemente da mosca, os genes de efeito maternal 
tambem sao chamados de genes de polaridade do ovo. 
Um grupo desses genes determina o eixo anteroposterior 
do embriao, ao passo que um segundo grupo estabelece o 
eixo dorsoventral. Como as mutaęóes nos genes de seg¬ 
mentaęao, as mutaęóes nos genes de efeito maternal sao 
geralmente letais ao embriao. 

Bicoid : morfógeno que determina as estruturas da cabeęa 

Para ver como os genes de efeito maternal determinam 
o eixo do corpo da descendencia, vamos dar enfase a um 
desses genes, chamado bicoid , termo que significa “cau¬ 
da dupla”. Um embriao ou larva cuja mae tem dois ale- 
los bicoid mutantes nao tem a metade anterior do corpo 
e tem estruturas posteriores em ambas as extremidades 
(Figura 18.21). Esse fenótipo sugeriu a Nusslein-Volhard 
e colaboradores que o produto do gene bicoid da mae e es- 
sencial para determinar a extremidade anterior da mosca 
e pode estar concentrado na futura extremidade anterior 
do embriao. Essa hipótese e um exemplo da hipótese do 
gradiente morfogenico , primeiramente proposta por em- 
briologistas ha um seculo, onde gradientes de substancias 



▲ Figura 18.21 Efeito do gene bicoid no desenvolvimen- 
to da Drosophila. Uma larva da mosca-das-frutas do tipo selva- 
gem tem uma cabeęa, tres segmentos toracicos (T), oito segmentos 
abdominais (A) e uma cauda. Uma lawa cuja mae tem dois alelos 
mutantes do gene bicoid tem duas caudas e nao tem todas as estru¬ 
turas anteriores (LMs). 
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chamadas morfógenos estabelecem os eixos do embriao e 
outras caracteristicas da sua forma. 

A tecnologia do DNA e outros metodos bioąuimicos 
modernos permitiram aos pesąuisadores testar se o pro- 
duto do bicoid, uma proteina chamada Bicoid, e de fato 
um morfógeno que determina a extremidade anterior da 
mosca. A primeira ąuestao perguntada foi se os produtos 
RNAm e proteina desses genes estao localizados no ovo 
em posięao consistente com a hipótese. Eles observaram 
que o RNAm bicoid esta bastante concentrado na extre- 
midade anterior do ovo maduro (Figura 18.22). Depois 
que o ovo e fertilizado, o RNAm e traduzido em proteina. 
A proteina Bicoid entao se difunde da parte anterior a pos- 
terior, resultando em um gradiente de proteina dentro do 
embriao jovem, com a maior concentraęao na extremidade 
anterior. Esses resultados sao consistentes com a hipótese 
de que a proteina Bicoid e responsavel por especificar a ex- 
tremidade anterior da mosca. Para testar a hipótese mais 
especificamente, cientistas injetaram RNAm bicoid puro 
em varias regióes dos embrióes jovens. A proteina que 
resultou da traduęao provocou a formaęao de estruturas 
anteriores nos locais da injeęao. 

A pesquisa sobre bicoid foi revolucionaria por varias 
razóes. Primeiro, levou a identificaęao de uma proteina es- 
pecifica necessaria para algumas das etapas iniciais da for¬ 
maęao do padrao. Assim, nos ajudou a compreender como 
diferentes regióes do ovo podem dar origem a celulas que 
seguem diferentes rotas do desenvolvimento. Segundo, au- 
mentou nossa compreensao do papel critico da mae nas 
fases iniciais do desenvolvimento embrionario. Finalmen- 
te, o principio de que um gradiente de morfógenos pode 
determinar a polaridade e a posięao revelou-se um concei- 
to-chave do desenvolvimento em algumas especies, como 
pensaram os primeiros embriologistas. 

Os RNAm maternos sao fundamentais durante o 
desenvolvimento de varias especies. Na Drosophila, gra- 
dientes de proteinas especificas codificadas pelo RNAm 
materno determinam as extremidades posterior e anterior 
assim como estabelece o eixo dorsoventral. A medida que 
o embriao da mosca se desenvolve, chega um ponto em 
que o programa embrionario da expressao genica acaba e 
os RNAm maternos devem ser destruidos. (Esse processo 
envolve os miRNA em Drosophila e outras especies.) Mais 
tarde, as informaęóes posicionais, codificadas pelos genes 
do embriao, operando em uma escala cada vez mais fina, 
estabelecem um numero especifico de segmentos correta- 
mente orientados e acionam a formaęao de cada estrutura 
caracteristica do segmento. Quando os genes que operam 
nessa etapa finał sao anormais, o padrao do adulto e anor- 
mal, como visto na Figura 18.20. 

Biologia evolutiva do desenvolvimento ("Evo-Devo") 

A mosca com pernas emergindo a partir da 
sua cabeęa na Figura 18.20 e o resultado de uma unica mu- 
taęao em um gene. Entretanto, o gene nao codifica uma 
proteina de antena. Em vez disso, ele codifica um fator de 
transcrięao que reguła outros genes, e seu mau funciona- 
mento leva a estruturas mai localizadas, como pernas no 


T Figura 18.22 


Pesquisa 


Bicoid poderia ser um morfógeno que determina 
a extremidade anterior da mosca-das-frutas? 


Experimento Usando uma abordagem genetica para estudar 
o desenvolvimento da Drosophila, Christiane Nusslein-Volhard 
e colaboradores em dois institutos de pesquisa na Alemanha 
analisaram a expressao do gene bicoid. Os pesquisadores le- 
vantaram a hipótese de que bicoid normalmente codifica um 
morfógeno que especifica a extremidade da cabeęa (anterior) do 
embriao. Para comeęar a testar essa hipótese, eles usaram tecni- 
cas moleculares para determinar se o RNAm e a proteina codifi- 
cada por esse gene sao encontrados na extremidade anterior do 
ovo fertilizado e do embriao jovem de moscas do tipo selvagem. 

Resultados O RNAm bicoid (azul-escuro nas micrografias óp- 
ticas e desenhos) ficava confinado na extremidade anterior do 
ovo nao fertilizado. Adiante no desenvolvimento, foi observado 
que a proteina Bicoid se concentra nas celulas na extremidade 
anterior do embriao. 
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Conclusao A localizaęao do RNAm bicoid e o gradiente difuso 
da proteina Bicoid observado depois sao consistentes com a hi¬ 
pótese de que a proteina Bicoid e um morfógeno que especifica 
a formaęao de estruturas especificas da cabeęa. 


Fonte: C. NussIeinA/olhard et al., Determination of anteroposterior polarity in 
Drosophila, Science 238:1675-1681 (1987). W. Drieverand NussIeinA/olhard, 
A gradient of bicoid protein in Drosophila embryos, Celi 54:83-93 (1988). T. 
Berleth et al., The role of localization of bicoid RNA in organizing the anterior 
pattern of the Drosophila embryo, EM BO Journal 7:1749-1756 (1988). 


| Os pesquisadores precisavam de mais evidencias, entao 
injetaram RNAm bicoid na extremidade anterior de um ovo de uma 
femea com uma mutaęao que desativa o gene bicoid. Se a hipótese 
estiver correta, quais seriam os resultados? 


lugar de antenas. A observaęao de que uma alteraęao na 
regulaęao genica durante o desenvolvimento poderia levar 
a tal mudanęa na forma do corpo, levou a alguns cientistas 
considerar se esses tipos de mutaęóes poderiam contribuir 
para a evoluęao por meio da geraęao de novos formatos de 
corpo. Por firn, essa linha de questionamentos deu origem 
ao campo da biologia evolutiva do desenvolvimento, cha¬ 
mada de “evo-devo”, que sera discutida no Capitulo 21. 

Nesta seęao, vimos como um programa cuidadosa- 
mente conduzido de regulaęao genica sequencial controla a 
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transformaęao de um ovo fertilizado em um organismo mul- 
ticelular. O programa e cuidadosamente eąuilibrado entre o 
acionamento dos genes para diferenciaęao no local adeąua- 
do e o desligamento de outros genes. Mesmo ąuando o or¬ 
ganismo esta totalmente desenvolvido, a expressao genica e 
regulada com cuidado semelhante. Na seęao finał do capitu- 
lo, vamos investigar ate que ponto essa sintonia e fina, obser- 
vando como alteraęóes especificas na expressao de apenas 
alguns genes pode levar ao desenvolvimento do cancer. 


REVISAO DO CONCEITO 18.4 


1. 


2 . 


3. 

4. 


Como aprendemos no Capitulo 12, a mi- 
tose da origem a duas celulas-filhas geneticamente identicas 
a celula original. No entanto, voce, o produto de varias divi- 
sóes mitóticas, nao e composto de celulas identicas. Por que? 

Explique como as moleculas de si¬ 
nalizaęao liberadas por urna celula embrionaria podem 
induzir alteraęóes na celula vizinha sem entrar na celula. 
(Ver Figuras 11.15 e 11.16) 


Por que os genes de efeito maternal das moscas-das-frutas 
tambem sao chamados de genes da polaridade do ovo? 


Na Figura 18.17b, a celula de baixo esta sintetizan- 
do moleculas de sinalizaęao, ao passo que a celula de cima, 
expressa receptores para essas moleculas. Em termos de regu¬ 
laęao genica, e determinantes citoplasmaticos, explique como 
essas celulas chegaram a sintetizar moleculas diferentes. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 18.5 

0 cancer decorre de alteraęóes geneticas que 
afetam o controle do cido celular 

No Capitulo 12, abordamos o cancer como um tipo de 
doenęa em que as celulas escapam dos mecanismos-con- 
trole que normalmente limitam seu crescimento. Agora 
que discutimos a base molecular da expressao genica e sua 
regulaęao, estamos prontos para estudar o cancer mais de 


perto. Os sistemas de regulaęao genica que dao errado no 
cancer parecem ser os mesmos sistemas que tern impor- 
tantes papeis no desenvolvimento embrionario, na respos- 
ta imune e em varios outros processos biológicos. Assim, 
a pesquisa da base molecular do cancer tanto encontrou 
como gerou beneficios em varios outros campos da bio¬ 
logia. 

Tipos de genes associados ao cancer 

Os genes que normalmente regulam o crescimento e a 
divisao celular durante o ciclo celular incluem genes para 
os fatores de crescimento, seus receptores e as moleculas 
intracelulares das rotas de sinalizaęao. (Para rever a sinali¬ 
zaęao celular, consultar o Capitulo 11; para o ciclo celular, 
consultar Capitulo 12.) Mutaęóes que alteram qualquer um 
desses genes nas celulas somaticas podem levar ao cancer. 
O agente dessa alteraęao pode ser urna mutaęao casual es- 
pontanea. Entretanto, e provavel que varias mutaęóes que 
causam cancer resultem de influencias do ambiente, como 
carcinógenos quimicos, raios X e outras radiaęóes de alta 
energia e certos virus. 

A pesquisa sobre o cancer levou a descoberta dos genes 
causadores de cancer, chamados de oncogenes (do grego, 
onco, tumor), em certos tipos de virus (ver Capitulo 19). 
Posteriormente, parentes próximos desses oncogenes vi- 
rais foram encontrados nos genomas de humanos e outros 
animais. As versóes normais dos genes celulares, chama¬ 
dos de proto-oncogenes, codificam proteinas que estimu- 
lam o crescimento e divisao celular normal. 

Como pode o proto-oncogene - gene que tern funęao 
essencial em celulas normais - tornar-se oncogene, gene 
que causa cancer? Em geral, o oncogene surge a partir de 
alteraęóes geneticas que levam ao aumento na quantidade 
do produto proteico do proto-oncogene ou na atividade 
intrinseca de cada molecula proteica. As alteraęóes geneti¬ 
cas que convertem os proto-oncogenes em oncogenes sao 
classificadas em tres categorias principais: movimento do 
DNA dentro do genoma, amplificaęao de um proto-onco¬ 
gene e mutaęóes pontuais em um elemento-controle ou no 
próprio proto-oncogene (Figura 18.23). 
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▲ Figura 18.23 Alteraęóes geneticas que podem tornar proto-oncogenes em oncogenes. 
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Freąuentemente encontramos celulas cancerigenas que 
contem cromossomos que se partiram e se uniram incorre- 
tamente, translocando os fragmentos de um cromossomo 
para outro (ver Figura 15.14). Agora que aprendemos como 
a expressao genica e regulada, e possivel compreender as 
consequencias dessas translocaęóes. Se um proto-oncogene 
e translocado para próximo de um promotor especialmente 
ativo (ou de outro elemento-controle), sua transcrięao pode 
aumentar, tornando-o um oncogene. O segundo principal 
tipo de alteraęao genetica, a amplificaęao, aumenta o nu- 
mero de cópias do proto-oncogene na celula por meio de 
duplicaęóes genicas repetidas (ver Capitulo 21). A terceira 
possibilidade e urna mutaęao pontual no promotor (1) ou 
no estimulador que controla um proto-oncogene, causando 
aumento na sua expressao ou (2) na sequencia codificante 
do proto-oncogene, alterando o produto genico para urna 
proteina mais ativa ou mais resistente a degradaęao do que a 
proteina normal. Esses mecanismos podem levar a estimu- 
laęao anormal do ciclo celular e colocar a celula no caminho 
de se tornar urna celula concerigena. 

Genes supressores de tumor 

Alem dos genes cujos produtos normalmente promovem 
a divisao celular, as celulas contem genes cujos produtos 
normais inibem a divisao celular. Esses genes sao chama- 
dos de genes supressores de tumor, pois as proteinas que 
eles codificam ajudam a prevenir o crescimento celular 
descontrolado. Qualquer mutaęao que diminua a atividade 
normal de urna proteina supressora de tumor pode con- 
tribuir para o inicio do cancer, basicamente estimulando o 
crescimento pela ausencia de supressao. 

Os produtos proteicos dos genes supressores de tu¬ 
mor tern varias funęóes. Algumas proteinas supressoras de 
tumor normalmente reparam o DNA danificado, funęao 
que previne a celula de acumular mutaęóes causadoras de 
cancer. Outras proteinas supressoras de tumor controlam 
a adesao de celulas umas as outras ou a matriz extracelular; 
o ancoramento apropriado da celula e crucial em tecidos 
normais - e frequentemente ausente nos canceres. Ainda, 
outras proteinas supressoras de tumor sao componentes 
das rotas de sinalizaęao celular que inibem o ciclo celular. 

Interferencja com rotas normais de sinalizaęao celular 

As proteinas codificadas por varios proto-oncogenes e ge¬ 
nes supressores de tumor sao componentes das rotas de 
sinalizaęao celular. Vamos observar mais de perto como 
essas proteinas funcionam em celulas normais e o que 
ocorre de errado com sua funęao nas celulas cancerige¬ 
nas. Daremos enfoque aos produtos de dois genes-chave, 
o proto-oncogene ras e o gene supressor de tumor p53. 
Mutaęóes em ras ocorrem em cerca de 30% dos canceres 
humanos, mutaęóes em p53 em mais de 50%. 

A proteina Ras, codificada pelo gene ras (do ingles, rat 
sarcoma, um cancer de tecido conectivo), e urna proteina 
G que libera um sinal a partir de um receptor de fator de 
crescimento na membrana plasmatica para urna cascata de 
proteina-cinase (ver Figura 11.8). A resposta celular no fi¬ 


nał da rota e a sintese de urna proteina que estimula o ciclo 
celular (Figura 18.24a). Normalmente, essa rota nao fun- 
ciona a nao ser quando acionada pelo fator de crescimento 
adequado. Mas certas mutaęóes no gene ras podem levar a 
produęao de urna proteina Ras hiperativa que aciona a cas¬ 
cata da cinase mesmo na ausencia do fator de crescimento, 
resultando em divisao celular aumentada (Figura 18.24b). 
Na verdade, as yersóes hiperativas, ou quantidades exces- 
sivas de qualquer um dos componentes da rota, podem ter 
o mesmo resultado: divisao celular excessiva. 

A Figura 18.25a mostra a rota em que um sinal in- 
tracelular leva a sintese de urna proteina que suprime o 
ciclo celular. Nesse caso, o sinal e o dano ao DNA da ce¬ 
lula, talvez como resultado de exposięao a luz ultravioleta. 
O funcionamento dessa rota de sinalizaęao bloqueia o ci¬ 
clo celular ate o dano ser reparado. Por outro lado, o dano 
pode contribuir para a formaęao de tumor por causar mu¬ 
taęóes ou anormalidades cromossómicas. Assim, os genes 
para os componentes da rota atuam como genes supres¬ 
sores de tumor. O gene p53 , chamado assim pela massa 
molecular de 53.000 daltons do seu produto proteico, e um 
gene supressor de tumor. A proteina que ele codifica e um 
fator de transcrięao especifico que promove a sintese de 
proteinas inibidoras do ciclo celular. E por isso que muta¬ 
ęóes que destroem o gene pS3 , como mutaęóes que levam 
a proteinas Ras hiperativas, podem levar ao crescimento 
celular excessivo e ao cancer (Figura 18.25b). 

O gene p53 e chamado de “anjo da guarda do geno- 
ma”. Urna vez ativado, por exemplo, por um dano ao DNA, 
a proteina p53 funciona como ativador para varios genes. 
Muitas vezes ela ativa um gene chamado p21 , cujo produto 
interrompe o ciclo celular por meio da ligaęao a cinases 
dependentes de ciclina, dando tempo a celula para reparar 
o DNA. Pesquisadores recentemente mostraram que p53 
tambem ativa a expressao de um grupo de miRNA, que, 
por sua vez, inibe o ciclo celular. Alem disso, a proteina p53 
tambem pode ligar genes diretamente envolvidos no repa- 
ro do DNA. Por firn, quando o dano ao DNA e irreparavel, 
p53 ativa genes“suicidas”, cujos produtos proteicos causam 
a morte celular programada (apoptose; ver Figura 11.20). 
Assim, p53 previne que a celula passe adiante mutaęóes 
devido ao dano no DNA. Se as mutaęóes se acumularem e 
a celula sobreviver por varias divisóes - como e mais pro- 
vavel se o gene supressor de tumor p53 for deficiente ou 
ausente -, isso pode resultar em cancer. As varias funęóes 
de p53 sugerem um panorama complexo de regulaęao em 
celulas normais, um panorama que ainda nao conseguimos 
compreender totalmente. 

Ate agora, os diagramas nas Figuras 18.24 e 18.25 sao 
urna visao acurada de como contribuir para o cancer, mas 
ainda nao sabemos exatamente como determinada celula 
se torna urna celula cancerigena. Como foram descober- 
tos antes aspectos desconhecidos da regulaęao genica, e 
interessante estudar seu papel no inicio do cancer. Esses 
estudos tern mostrado, por exemplo, que a metilaęao do 
DNA e os padróes de modificaęóes da histona diferem nas 
celulas normais e cancerigenas e que os miRNA provavel- 
mente participam no desenvolvimento do cancer. Embora 


BIOLOGIA DE CAMPBELL 385 


► Figura 18.24 Rotas de es¬ 
timulaęao do ciclo celular nor- 
mal e mutante. (a) A rota nor- 
mal e acionada pelo O fator de 
crescimento que se liga ao © re¬ 
ceptor na membrana plasmatica. 
O sinal e liberado a f$ proteina 
G chamada Ras. Como todas as 
protemas G, Ras ativa-se quando 
GTP esta ligada a ela. Ras passa o 
sinal a © urna serie de proteina- 
-cinases. A ultima cinase ativa © 
urn fator de transcrięao (ativador) 
que liga urn ou mais genes para 
© urna proteina que estimula o 
ciclo celular. (b) Se mutaęóes ati- 
varem de modo anormal de Ras 
ou de qualquer outro componen- 
te da rota, pode ocorrer excesso 
de divisao celular e cancer. 
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► Figura 18.25 Rotas inibi- 
doras do ciclo celular normal e 
mutante. (a) Na rota normal, © 
o dano ao DNA e urn sinal intrace- 
lular passado rota © proteina- 
-cinases levando a ativaęao de © 
p53. A proteina p53 ativada © 
promove a transcrięao do gene a 
© urna proteina que inibe o ci¬ 
clo celular. A supressao resultante 
da divisao celular assegura que o 
dano ao DNA nao seja replicado. 
Caso o dano seja irreparavel, en- 
tao o sinal p53 leva a morte celu¬ 
lar programada (apoptose). (b) As 
mutaęóes que causam deficiencia 
em qualquer componente da rota 
podem contribuir para o desen- 
volvimento do cancer. 
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tenhamos aprendido muito sobre o cancer por meio do es- 
tudo das rotas de sinalizaęao celular, ainda existe muito a 
ser estudado. 

0 modelo de multiplas etapas do desenvolvimento 
do cancer 

Mais de uma mutaęao somatica e geralmente necessaria 
para produzir todas as alteraęóes caracteristicas de uma 
celula cancerigena totalmente madura. Isso pode ajudar 
a explicar porąue a incidencia de cancer aumenta muito 
com a idade. Se o cancer resulta de um acumulo de mu- 
taęóes e se as mutaęóes ocorrem ao longo da vida, entao 
ąuanto mais vivemos e mais provavel desenvolvermos 
algum cancer. 

O modelo de uma rota de multiplas etapas para o can¬ 
cer esta bem embasado por estudos de um dos mais bem 
compreendidos tipos de cancer humano, o cancer colorre- 
tal, que afeta o colo e/ou reto. Cerca de 140 mil casos novos 
de canceres colorretais sao diagnosticados a cada ano nos 
Estados Unidos e a doenęa causa 50 mil mortes a cada ano. 
Como a maioria dos canceres, o cancer colorretal se de- 
senvolve gradualmente (Figura 18.26). O primeiro sinal 
muitas vezes e um pólipo, um peąueno crescimento benig- 
no no revestimento do colo. As celulas do pólipo parecem 
normais, embora se dividam anormalmente com freąuen- 
cia. O tumor cresce e pode finalmente tornar-se maligno, 
invadindo outros tecidos. Paralelamente ao desenvolvi- 
mento de um tumor maligno, ocorre o acumulo gradual de 
mutaęóes que convertem proto-oncogenes em oncogenes 
e fazem o “nocaute” dos genes supressores de tumor. Em 
geral, um oncogene ras e um gene supressor de tumor p53 
estao envolvidos. 

Cerca de meia duzia de alteraęóes devem ocorrer no 
mvel de DNA para uma celula se tornar totalmente can- 
cerigena. Isso normalmente inclui o aparecimento de pelo 
menos um oncogene ativo e a mutaęao ou perda de varios 
genes supressores de tumor. Alem disso, uma vez que ale- 
los mutantes de supressores de tumor sao normalmente 


recessivos, na maioria dos casos as mutaęóes devem “no- 
cautear” ambos os alelos no genoma de uma celula para 
bloquear a supressao do tumor. (A maioria dos oncogenes, 
por outro lado, se comporta como alelos dominantes.) 
A ordem na qual essas alteraęóes devem ocorrer ainda esta 
sob investigaęao, assim como a importancia relativa das di- 
ferentes mutaęóes. 

Uma vez que compreendemos a progressao desse 
tipo de cancer, exames de rotina sao recomendadas para 
identificar e remover qualquer pólipo suspeito. A taxa de 
mortalidade pelo cancer colorretal tern diminuido nos ul- 
timos 20 anos devido, em parte, ao aumento dos exames 
e parte aos progressos nos tratamentos. Os tratamentos 
para outros canceres tambem melhoraram. Avanęos tec- 
nicos importantes no sequenciamento do DNA e RNAm 
permitiram aos medicos pesquisadores comparar os ge¬ 
nes expressados por diferentes tipos de tumores e pelo 
mesmo tipo de tumor em indivfduos diferentes. Essas 
comparaęóes tern levado a tratamentos personalizados 
do cancer com base nas caracteristicas moleculares do 
tumor de um individuo. 

O cancer de mama e a segunda forma mais comum 
de cancer nos Estados Unidos e a primeira entre as mu- 
lheres. A cada ano esse tipo de cancer atinge mais de 
230 mil mulheres (e alguns homens) nos Estados Unidos 
e mata 40 mil (45.000 no mundo). O principal problema 
em compreender o cancer de mama e a sua heterogenei- 
dade: os tumores diferem em rotas significativas. Espera- 
-se que a identificaęao das diferenęas entre os tipos de 
cancer de mama melhore os tratamentos e diminua a 
taxa de mortalidade. Em novembro de 2012, a Rede do 
Genoma do Cancer Mundial (The Cancer Genome Atlas 
Network), patrocinada pelos Institutos Nacionais de 
Saude (National Institutes of Health), publicou os resul- 
tados do trabalho de varios grupos que utilizaram uma 
abordagem genómica para agrupar subtipos de cancer de 
mama com base nas suas assinaturas moleculares. Foram 
identificados quatro tipos principais de cancer de mama 
(Figura 18.27). 
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▼ Figura 18.26 Um modelo de multiplas etapas para o desenvolvimento do can¬ 
cer colorretal. Este tipo de cancer e um dos mais bem compreendidos. Alteraęóes em um 
tumor ocorrem concomitantemente a uma serie de alteraęóes geneticas, incluindo mutaęóes 
que afetam alguns genes supressores de tumor (como p53) e o proto-oncogene ras. Muta¬ 
ęóes de genes supressores de tumor muitas vezes acompanham a perda (deleęao) do gene. 
APC significa adenomatous polyposis coli (polipose adenomatosa do colo) e 5MAD4 e um 
gene envolvido na sinalizaęao que resulta na apoptose. Outras sequencias de mutaęóes tam¬ 
bem podem levar ao cancer colorretal. 
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▼ Figura 18.27 


Celulas normais da mama 
em um ducto mamario 


Genomica, sinalizaęao 
celular e cancer 

A medicina moderna que une os estudos 
moleculares do genoma com a pesquisa de 
sinalizaęao celular esta transformando o trata- 
mento de varias doenęas, como o cancer de 
mama. Utilizando a analise de microarranjos 
{ver Figura 20.13) e outras tecnicas, pesquisadores 
mediram os niveis relativos dos transcritos de 
RNAm para cada gene em diferentes amostras de 
tumores de cancer de mama. Foram identificados 
quatro principais subtipos de cancer de marna, 
mostrados abaixo, que diferem na sua expressao de 
tres receptores de sinal envolvidos na regulaęao do 
crescimento e divisao celular (ver Figuras 11.8 e 11.9). 

Niveis normais desses receptores de sinal (indicados por +) 
estao representados em urna celula mamaria normal a 
direita. A ausencia (-) ou excesso (++ ou +++) da expressao 
desses receptores podem causar sinalizaęao celular aberrante, 
levando em alguns casos a divisao celular inapropriada, que pode 
contribuir para o cancer (ver Figura 18.24). Os tratamentos para o 
cancer de mama estao se tornando mais eficazes, pois podem ser 
manipulados para o subtipo especifico de cancer. 
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Ambos os subtipos luminais superexpressam ERa (luminal A 
mais do que luminal B) e PR, e normalmente nao expressam 
HER2. Ambos podem ser tratados com farmacos que tern como 
alvo ERa e o inativam, sendo o farmaco mais bem conhecido o 
Tamoxifeno. Esses subtipos tambem podem ser tratados com 
farmacos que inibem a sintese do estrogenio. 

FAęA CONEXÓES Quando pesquisadores compararam a expressao 
genica em celulas de mama normais e celulas de cancer de mama, eles 
observaram que os genes que mostravam as diferenęas mais significa- 
tivas na expressao codificavam receptores de sinal, como mostrado 
aqui. Considerando o que voce aprendeu nos Capitulos 11,12 e neste 
capitulo, explique por que esse resultado nao e surpreendente. 


O subtipo HER2 superexpres- 
sam HER2. Como esse nao 
expressa ERa nem PR em 
niveis normais, as celulas nao 
respondem a terapias 
dirigidas contra esses dois 
receptores. Entretanto, 
pacientes com o subtipo 
HER2 podem ser tratados 
com Herceptina, urna 
proteina anticorpo que inativa 
a atividade da tirosina-cinase 
de HER2 (ver Conceito 12.3). 


O subtipo tipo basal e “negativo 
para tr” - nao expressa ERa, PR ou 
HER2. Frequentemente possui 
urna mutaęao no gene supressor de 
tumor BRCA1 (ver Conceito 18.5). 
Tratamentos que tern como alvo 
ER, PR ou HER2 sao ineficazes, 
mas novos tratamentos estao 
sendo desenvolvidos. Hoje, 
pacientes sao tratados com 
quimioterapia citotóxica, que 
matam de forma seletiva as celulas 
de crescimento rapido. 
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Predisposięao herdada e fatores ambientais que 
contribuem para o cancer 

O fato de que multiplas alteraęóes geneticas sao necessa- 
rias para produzir uma celula cancerigena aj uda a explicar 
a observaęao de que os canceres podem ocorrer em fami- 
lias. Um indmduo que herda um oncogene ou um alelo 
mutante de um gene supressor de tumor esta a um passo 
mais próximo de acumular as mutaęóes necessarias para 
desenvolver cancer do que um indmduo sem qualquer 
uma dessas mutaęóes. 

Os geneticistas estao dedicando muitos esforęos para 
identificar alelos de canceres herdados, a firn de detectar 
precocemente a predisposięao a certos canceres. Cerca 
de 15% dos canceres colorretais, por exemplo, envolvem 
mutaęóes herdadas. Muitas dessas mutaęóes afetam o 
gene supressor de tumor chamado adenomatous polyposis 
coli , ou APC (ver Figura 18.26). Esse gene tern multiplas 
funęóes na celula, incluindo a regulaęao da migraęao e a 
adesao celular. Mesmo em pacientes sem historia fami- 
liar de doenęa, ocorre mutaęao no gene APC em 60% dos 
canceres colorretais. Nesses individuos, novas mutaęóes 
devem ocorrer em ambos os alelos APC antes de a funęao 
do gene se perder. Como apenas 15% dos canceres color¬ 
retais estao associados a mutaęóes herdadas conhecidas, 
os pesquisadores continuam seus esforęos para identificar 
“marcadores” que possam prever o risco de desenvolver 
esse tipo de cancer. 

Considerando a prevalencia e a importancia do can¬ 
cer de mama, nao e de surpreender que esse tenha sido 
um dos primeiros canceres para o qual o papel da heranęa 
foi investigado. Foi obseryado que existe evidencia de for¬ 
te predisposięao herdavel em 5 a 10% dos pacientes com 
cancer de mama. A geneticista Mary-Claire King come- 
ęou trabalhando com esse problema em meados de 1970. 
Após 16 anos de pesquisa, ela demonstrou de forma con- 
yincente que mutaęóes em um gene - BRCA1 - estavam 
associadas com a susceptibilidade aumentada ao cancer 
de mama, um achado que contrariava a opiniao medica na 
epoca (. BRCA , breast cancer, cancer de mama). As muta¬ 
ęóes nesse gene ou no gene chamado BRCA2 sao encon- 
tradas em pelo menos metade dos canceres de mama her¬ 
dados, e testes usando o sequenciamento de DNA podem 
detectar essas mutaęóes. Uma mulher que herda um alelo 
BRCA1 mutante tern 60% de possibilidade de desenvolver 
cancer de mama antes dos 50 anos, comparado com ape¬ 
nas 2% de probabilidade a um indmduo homozigoto para 
o alelo normal. 

BRCA1 e BRCA2 sao considerados genes supressores 
de tumor, pois seus alelos tipo selvagem protegem contra 
o cancer de mama e seus alelos mutantes sao recessivos. 
(Obserye que mutaęóes em BRCA1 sao comumente en- 
contradas nos genomas de celulas de canceres de mama do 
tipo basal; ver Figura 18.27.) Aparentemente, as protemas 
BRCA1 e BRCA2 funcionam na rota de reparo de danos 
ao DNA na celula. Sabe-se mais sobre BRCA2, que, em as- 
sociaęao com outra proteina, ajuda a reparar quebras em 
ambas as fitas do DNA, medida crucial para a manutenęao 
do DNA sem danos no nucleo da celula. 


Pela razao de que a quebra do DNA pode contribuir 
para o cancer, faz sentido tentar reduzir o risco de cancer 
pela diminuięao da exposięao do DNA a agentes danosos, 
como radiaęao ultravioleta da luz solar e quimicos encon- 
trados na fumaęa do cigarro. Novas analises de canceres 
especificos, com base no genoma, como a abordagem des- 
crita na Figura 18.27, estao contribuindo para o diagnósti- 
co precoce e o desenvolvimento de tratamentos que inter- 
ferem com a expressao de genes-chave em tumores. Com 
resultado finał, essas abordagens podem reduzir o indice 
de mortalidade por cancer. 

0 papel dos vi'rus no cancer 

O estudo de genes associados ao cancer, herdados ou nao, 
aumenta nossa compreensao basica de como a interrupęao 
da regulaęao normal dos genes pode resultar nessa doenęa. 
Alem das mutaęóes e outras alteraęóes geneticas descritas 
nesta seęao, alguns virus tumorais podem causar cancer em 
yarios animais, incluindo os seres humanos. Na yerdade, um 
dos primeiros marcos no entendimento do cancer ocorreu 
em 1911, quando Peyton Rous, um patologista americano, 
descobriu um virus que causa cancer em galinhas. O virus 
de Epstein-Barr, que causa mononucleose infecciosa, foi 
correlacionado com alguns tipos de cancer em seres huma¬ 
nos, notadamente com linfoma de Burkitt. Os papilomavi- 
rus estao associados com cancer de colo do utero e com um 
virus chamado HTFV-1, que causa um tipo de leucemia em 
adultos. Mundialmente, os virus parecem ter um papel em 
cerca de 15% dos casos de cancer em seres humanos. 

Os virus podem parecer bastante diferentes das mu¬ 
taęóes como causa do cancer. Entretanto, agora sabemos 
que os virus podem interferir com a regulaęao genica de 
yarias maneiras se o materiał genetico viral integrar-se ao 
DNA de uma celula. A integraęao viral pode doar um on¬ 
cogene a celula, interromper um gene supressor de tumor 
ou conyerter um proto-oncogene em oncogene. Alem dis- 
so, alguns virus produzem protemas que inativam p53 e 
outras protemas supressoras de tumor, tornando a celula 
mais propensa a se tornar cancerigena. Virus sao podero- 
sos agentes biológicos, e aprenderemos mais sobre o fun- 
cionamento deles no Capitulo 19. 


REVISAO DO CONCEITO 18.5 

1 MMWdlHiMM A proteina p53 pode ativar os genes 
envolvidos na apoptose, ou na morte celular programada. 
Discuta como as mutaęóes nos genes que codificam protei- 
nas que funcionam na apoptose poderiam contribuir com o 
cancer. (Reveja o Conceito 11.5) 

2. Sob quais circunstancias sejulga haver um componente here- 
ditario no cancer? 

_As mutaęóes promotoras de canceres provavel- 

mente tern efeitos diferentes sobre a atividade das protei- 
nas codificadas pelos proto-oncogenes do que elas tern 
sobre as proteinas codificadas pelos genes supressores de 
tumor. Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 
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Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 18.1 


CONCEITO 18.2 

A expressao genica eucariótica e regulada em muitos 
estagios (p. 365-373) 


As bacterias frequentemente respondem a alteraęóes 
ambientais regulando a transcrięao (p. 361-365) 

• As celulas controlam o metabolismo por meio da regulaęao da ati- 
vidade enzimatica ou da expressao de genes que codificam enzi- 
mas. Nas bacterias, os genes freąuentemente estao agrupados em 
óperons, com um promotor servindo varios genes adjacentes. Um 
sitio do operador no DNA liga ou desliga o óperon, resultando na 
regulaęao coordenada dos genes. 


Óperon 


-.i 

/ Operador \ 


Operador 

RNA- . > 

-polimerase 


1 


Polipeptfdeos 


• Ambos óperons reprimiveis e induziveis sao exemplos de regu¬ 
laęao genica negativa. Em cada tipo de óperon, a ligaęao de urna 
proteina repressora especifica ao operador desliga a transcrięao. 
(O repressor e codificado por um gene regulador separado.) Em 
um operador reprimivel, o repressor esta ativo ąuando ligado ao 
correpressor, normalmente o produto finał de urna rota anabólica. 

Óperon reprirmvel: 


Genes expressados 

Promotor 

Genes 

Repressor inativo: sem a 
presenęa do correpressor 



Genes nao expressados 


r 




Repressor ativo: 
correpressor ligado 


Correpressor 


Em um óperon induzivel, a ligaęao do indutor a um repressor ativo 
inativa o repressor e liga a transcrięao. Enzimas induziveis normal¬ 
mente funcionam em rotas catabólicas. 


Óperon induzivel: 


Genes nao expressados 

Promotor 


Operador Genes 



Repressor ativo: sem a 
presenęa do indutor 


Genes expressados 




Indutor 




Repressor inativo: 
indutor ligado 


• Alguns óperons tambem estao sujeitos ao controle positivo por 
meio de urna proteina ativadora estimuladora, como a proteina 
ativadora de catabólito (CAP, catabolite activator protein ), que, 
quando ativada por AMP cielico, promove a transcrięao quando 
ligada a um sitio dentro do promotor. 

1 Compare os papeis de um correpressor e um indutor na regulaęao 
negativa de um óperon. 


Modificaęao da cromatina 


* Genes na cromatina alta- 
mente compactada em geral 
nao sao transcritos 


n geral 

*** 


• A acetilaęao da 
histona parece afrouxar a 
estrutura da cromatina, 
estimulando a transcrięao. 

» A metilaęao do DNA geral 
mente reduz a transcrięao. 



Transcrięao 


• A regulaęao do inicio da transcrięao: 

elementos- 

-controle iw 

do DNA nos irnSSif 1 1V ^ 

estimuladores 

se ligam a fatores de 
transcrięao especificos. 0 curvamento do DNA 
permite que ativadores faęam contato com 
protefnas no promotor, iniciando a transcrięao. 

• Regulaęao coordenada: 

Estimulador para genes Estimulador para genes 
especificos do figado especificos do cristalino 


Processamento de RNA 



Degradaęao de RNAm 


• Cada RNAm possui um 
tempo de vida caracterfstico, 
determinado em parte 
por sequencias nas UTR 
5' e 3'. 


* 0 inicio da traduęao pode ser controlada 
I por meio da regulaęao de fatores de inicio. 


Processamento e degradaęao de proteina 


* 0 processamento e degradaęao de proteina 
por proteassomos estao sujeitos a regulaęao. 


| Descreva o gue deve ocorrer com um gene especifico para urna 
celula para gue seja transcrito em urna celula desse tipo. 


CONCEITO 18.3 

0 RNA nao codificante exerce multiplos papeis no 
controle da expressao genica (p. 374-376) 


\ 


Modificaęao da cromatina 


• Pequenos e/ou grandes RNA nao 
codificantes podem promover o formaęao 
de heterocromatina em certas regióes, o 
gue pode bloguear a transcrięao. 


Traduęao 


• Os miRNA ou os siRNA podem bloquear a 
traduęao de RNAm especificos. 



Degradaęao de RNAm 


* miRNA ou siRNA pode ter como alvo a destruięao de RNAm especificos. 


] Por gue os miRNA sao chamados de RNA nao codificantes? Expligue 
como eles participam da regulaęao genica. 
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CONCEITO 18.4 

Um programa de expressao genica diferencial leva 
aos diferentes tipos celulares em um organismo 
multicelular (p. 376-383) 

• Celulas embrionarias se comprometem a um certo destino (deter- 
minaęao) e sofrem diferenciaęao, tornando-se especializadas em 
estrutura e funęao para seu destino espedfico. As celulas diferem 
em estrutura e funęao nao por conterem diferentes genomas e sim 
por expressarem diferentes genes. A morfogenese envolve os pro- 
cessos que dao forma ao organismo e suas varias partes. 

• Determinantes citoplasmaticos no ovo nao fertilizado regulam a 
expressao de genes no zigoto que afetam o destino de desenvolvi- 
mento das celulas embrionarias. No processo chamado de indu- 
ęao, moleculas-sinal das celulas embrionarias causam alteraęóes 
transcricionais em celulas-alvo yizinhas. 

• A diferenciaęao e anunciada pelo aparecimento de proteinas teci- 
doespedficas, que capacitam as celulas diferenciadas a realizarem 
seus papeis especializados. 

• Nos animais, a formaęao de padrao, desenvolvimento de urna or- 
ganizaęao espacial de tecidos e órgaos, inicia no embriao jovem. 
A informaęao posicional, dicas moleculares que controlam a for¬ 
maęao de padrao, informam a celula sobre a sua localizaęao relati- 
va ao eixo do corpo e as outras celulas. Na Drosophila, gradientes 
de morfógenos codificados por genes de efeito materno deter- 
minam os eixos do corpo. Por exemplo, o gradiente de proteina 
Bicoid determina o eixo anteroposterior. 

| Descreva os principais processos pelos quais as celulas embrionarias 
seguem diferentes rotas para seu destino finał. 

CONCEITO 18.5 

0 cancer decorre de alteraęóes geneticas que afetam o 
controle do cido celular (p. 383-388) 

• Os produtos de proto-oncogenes e genes supressores de tumor 

controlam a divisao celular. Alteraęóes no DNA que tornam os 
proto-oncogenes excessivamente ativos convertem-nos em onco- 
genes, que podem promover divisao celular excessiva e cancer. Um 
gene supressor de tumor codifica urna proteina que inibe a divisao 
celular anormal. Urna mutaęao em um gene supressor de tumor 
que reduz a atividade do seu produto proteico, tambem podem le- 
var a divisao celular excessiva e possivelmente ao cancer. 

• Varios proto-oncogenes e genes supressores de tumor codificam 
componentes das rotas de sinalizaęao estimuladoras de cresci- 
mento e inibidoras de crescimento, respectivamente, e mutaęóes 
nesses genes podem interferir com rotas de sinalizaęao celular nor- 
mais. Urna versao hiperativa de proteina em urna via estimuladora, 
como Ras (urna proteina G), funciona como proteina oncogenica. 
Urna versao com defeito de proteina em urna rota inibidora, como 
p53 (ativador da transcrięao), falha em sua funęao de supressora 
de tumor. 



EFEITOS DAS MUTAęÓES 


Proteina 

superexpressada 

►►► - 

-O - 

Proteina ausente 

- V 

Ciclo celular 

Divisao celular 

Ciclo celular 

superestimulado 

aumentada 

nao inibido 


• Em um modelo de multiplas etapas do desenvolvimento do can¬ 
cer, celulas normais sao convertidas em celulas cancerigenas 
pelo acumulo de mutaęóes que afetam proto-oncogenes e genes 


supressores de tumor. Avanęos tecnicos no sequenciamento de 
DNA e RNAm estao permitindo tratamentos de canceres com 
urna base mais individual. 

• Estudos com base genómica resultaram na proposta de quatro sub- 
tipos de canceres de mama, pelos pesquisadores, com base na ex- 
pressao de genes pelas celulas tumorais. 

• Individuos que herdaram um alelo mutante de um proto-oncogene 
ou gene supressor de tumor a predisposięao para desenvolver um 
determinado cancer. Certos virus promovem o cancer pela integra- 
ęao de DNA viral ao genoma da celula. 

] Compare as funęóes usuais de proteinas codificadas por proto-on¬ 
cogenes com aquelas de proteinas codificadas pelos genes supressores 
de tumor 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Se um determinado óperon codifica enzimas para produzir um 
aminoacido essencial e e regulado como o óperon trp, entao: 

a. o aminoacido inativa o repressor. 

b. o repressor e ativo na ausencia do aminoacido. 

c. o aminoacido atua como correpressor. 

d. o aminoacido liga a transcrięao do óperon. 

2. Celulas musculares diferem de celulas nervosas principalmente 
porque: 

a. expressam diferentes genes. 

b. contem diferentes genes. 

c. usam diferentes códigos geneticos. 

d. possuem ribossomos unicos. 

3. O funcionamento de estimuladores e um exemplo de: 

a. um equivalente eucariótico do funcionamento do promotor 
eucariótico. 

b. controle transcricional da expressao genica. 

c. estimulo da traduęao por fatores de inicio. 

d. controle pós-traducional que ativa certas proteinas. 

4. A diferenciaęao celular sempre envolve: 

a. a transcrięao do gene myoD. 

b. o movimento das celulas. 

c. a produęao de proteinas tecidoespecificas. 

d. a perda seletiva de certos genes a partir do genoma. 

5. Qual dos seguintes processos e um exemplo de controle pós- 
-transcricional da expressao genica? 

a. A adięao de grupos metila as bases citosina do DNA. 

b. A ligaęao dos fatores de transcrięao a um promotor. 

c. A remoęao de introns e splicing alternativo dos exons. 

d. A amplificaęao genica contribuindo para o cancer. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. O que aconteceria se o repressor de um óperon induzivel fosse 
mutado de forma que nao pudesse se ligar ao operador? 

a. Ligaęao irreversivel do repressor ao promotor. 

b. Transcrięao reduzida dos genes do óperon. 

c. Construęao de um substrato para rota controlada pelo óperon. 

d. Transcrięao continua dos genes do óperon. 

7. A ausencia do RNAm bicoid de um ovo de Drosophila leva a 
ausencia de partes anteriores do corpo da larva e a duplicaęóes 
espelhadas das partes posteriores. Isso e urna evidencia de que o 
produto do gene bicoid : 

a. normalmente leva a formaęao de estruturas da cabeęa. 

b. normalmente leva a formaęao de estruturas da cauda. 

c. e transcrito no embriao jovem. 

d. e urna proteina presente em todas as estruturas da cabeęa. 
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8. Quais das seguintes afirmaęóes sobre o DNA das celulas do cere- 
bro humano sao verdadeiras? 

a. A maioria do DNA codifica proteinas. 

b. A maior parte dos genes provavelmente e transcrita. 

c. E igual ao DNA de uma das suas celulas hepaticas. 

d. Cada gene se encontra imediatamente adjacente a um esti- 
mulador. 

9. Dentro de uma celula, a ąuantidade de proteina sintetizada usan- 
do uma dada molecula de RNAm depende parcialmente: 

a. do grau de metilaęao do DNA. 

b. da velocidade em que o RNAm e degradado. 

c. do numero de introns presente no RNAm. 

d. do tipo de ribossomos presentes no citoplasma. 

10. Proto-oncogenes podem tornar-se oncogenes que causam can- 
cer. Qual das seguintes alternativas explica melhor a presenęa 
dessas bombas-relógios potenciais em celulas eucarióticas? 

a. Os proto-oncogenes surgiram a partir de infecęóes virais. 

b. Os proto-oncogenes sao versóes mutantes dos genes normais. 

c. Os proto-oncogenes sao “lixo” genetico. 

d. Os proto-oncogenes normalmente ajudam a regular a divi- 
sao celular. 


N(VEL 3: S(NTESE/AVALIAęAO 


11. lOJJJJIJI] O diagrama abaixo mostra cinco genes, incluindo 
seus estimuladores, do genoma de uma determinada especie. Ima- 
gine que as proteinas de ativaęao em cor de laranja, azul, verde, 
pręta, vermelha e purpura existam e se ligam ao elemento-contro- 
le apropriado, codificado por cor, nos estimuladores desses genes. 



a. Desenhe um X acima dos elementos estimuladores (de to- 
dos os genes) que teriam ativadores ligados a uma celula em 
que apenas o gene 5 e transcrito. Quais ativadores coloridos 
estariam presentes? 

b. Desenhe um ponto acima de todos os elementos estimu¬ 
ladores que teriam ativadores ligados a uma celula em que 
os ativadores verde, azul e cor de laranja estao presentes. 
Qual(is) gene(s) seria(m) transcrito(s)? 

c. Imagine que os genes 1, 2 e 4 codificam proteinas nervo-es- 
pecificas e que os genes 3 e 5 sao especificos para pele. 

Quais ativadores deveriam estar presentes em cada tipo de 
celula para assegurar a transcrięao do gene apropriado? 

12. CONEXAO EVOLUTIVA 

Sequencias de DNA podem atuar como “fitas metricas da evo- 
luęao” (ver Capitulo 5). Quando cientistas analisaram a sequen- 
cia do genoma humano, ficaram surpresos ao observar que al- 
gumas das regióes do genoma humano mais bem conservadas 
(similares a regióes comparaveis em outras especies) nao codi¬ 
ficam proteinas. Proponha uma possivel explicaęao para essa 
obseryaęao. 


13. PESQUISA CIENTIFICA 

Celulas da prostata normalmente necessitam testosterona e ou- 
tros androgenios para sobreviver. Mas algumas celulas canceri- 
genas da prostata tern sucesso mesmo com tratamentos que eli- 
minam os androgenios. Uma hipótese e que o estrogenio, muitas 
vezes considerado um hormónio feminino, ative genes normal¬ 
mente controlados por um androgenio nessas celulas cancerige- 
nas. Descreva um ou mais experimentos para testar essa hipótese. 
(Ver Figura 11.9 para rever a aęao desses hormónios esteroides.) 

14. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Quantidades de traęo de dioxina estao presentes no agente em 
cor de laranja, um desfolhador pulverizado sobre a yegetaęao 
durante a Guerra do Vietna. Testes em animais sugerem que 
a dioxina causa malformaęao, cancer, dano ao figado e timo e 
supressao do sistema imune, as vezes levando a morte. Mas os 
testes em animais sao duvidosos; um hamster nao e afetado pela 
dose que mata um porquinho-da-india. A dioxina atua de forma 
semelhante a um hormónio esteroide, entrando na celula e se 
Ugando a uma proteina receptora que entao se liga ao DNA da 
celula. Como esse mecanismo pode ajudar a explicar a yariedade 
dos efeitos da dioxina em diferentes sistemas do corpo e em dife- 
rentes animais? Como voce pode determinar se uma doenęa tern 
relaęao com a exposięao a dioxina? Como determinar se certo 
indiyiduo ficou doente em decorrencia da exposięao a dioxina? 
Qual desses fatores seria mais dificil de demonstrar? Por que? 

15. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), discuta como os pro- 
cessos mostrados na Figura 18.2 sao exemplos de mecanismo de 
retroalimentaęao que regulam os sistemas biológicos nas celulas 
bacterianas. 



O peixe-lanterna tern um órgao abaixo de seus olhos que emite 
luz, que serve para surprender os predadores e atrair a presa, e 
permite ao peixe se comunicar com outros peixes. Algumas es¬ 
pecies podem girar o órgao para dentro e para fora, de modo que 
a luz parece piscar. Entretanto, a luz, na yerdade, nao e emitida 
pelo próprio peixe, mas por bacterias que vivem no órgao em 
uma relaęao de mutualismo com o peixe. (Enquanto fornecem 
luz para o peixe, as bacterias recebem nutrientes dele e, na yer¬ 
dade, sao incapazes de sobreviver em qualquer outro lugar.) As 
bacterias devem se multiplicar ate alcanęarem certa densidade 
no órgao (um “quórum”; ver Conceito 11.1), ponto em que elas 
comeęam a emitir luz ao mesmo tempo. Existe um grupo de 
aproximadamente seis genes, chamados genes lux, cujos produ- 
tos genicos sao necessarios para a formaęao de luz. Uma vez que 
esses genes bacterianos sao regulados em conjunto, proponha 
uma hipótese para como os genes sao organizados e regulados. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 









ki *s 


19 






A Figura 19.1 Os virus (em vermelho) que estao bro- 
tando das celulas estao vivos? 

Uma vida emprestada 

A fotografia da Figura 19.1 mostra um evento marcante: a esąuerda esta 
uma celula humana sendo atacada, liberando mais invasores que irao infec- 
tar outras celulas. Os inimigos (em yermelho) sao os virus da imunodeficiencia 
humana (HIV). (Um cenario semelhante e apresentado na fotomicrografia abai- 
xo, a esąuerda.) Ao injetar sua informaęao genetica em uma celula, um unico 
virus seąuestra a celula, recrutando sua maąuinaria celular para produzir novos 
virus e promover mais infecęao. Se nao tratado, o HIV causa a Sindrome da 
Imunodeficiencia Adąuirida (Aids), destruindo celulas vitais do sistema imune. 

Comparados com os eucariotos, e mesmo com as celulas procarióticas, 
os virus sao ainda menores e mais simples. Eles nao possuem as estruturas e a 
maąuinaria metabólica encontrada nas celulas; a grandę maioria dos virus sao 
genes empacotados com capas proteicas. 

Os virus sao estruturas vivas ou nao? Os virus sao capazes de causar um 
grandę numero de doenęas e de se espalhar entre os organismos; por isso, os 
pesąuisadores no finał dos anos 1800 traęaram um paralelo com as bacterias e 
propuseram que os virus seriam as formas de vida mais simples. Entretanto, os 
virus nao podem se reproduzir ou desempenhar suas atividades metabólicas 
fora das celulas hospedeiras. Atualmente, a maioria dos biólogos que estudam 
os virus provavelmente ira concordar que eles nao sao seres vivos, mas existem 
em uma area nebulosa entre formas vitais e ąuimicas. Uma expressao simples 
usada recentemente por dois pesąuisadores os descrevem de maneira adeąua- 
da: os vfrus levam uma “vida emprestada! 

Praticamente, a biologia molecular iniciou nos laboratórios dos biólogos 
que estudavam os virus que infectam bacterias. Experimentos com esses virus 
forneceram eyidencias importantes de que os genes sao formados por acidos 


O virus consiste em um aci- 
do nucleico circundado por 
uma capa proteica 


Os virus somente se repro 
duzem nas celulas hospe¬ 
deiras 


19.3 Virus, viroides e prions sao 
patógenos formidaveis de 
animais e plantas 





BIOLOGIA DE CAMPBELL 393 


nucleicos, sendo essenciais para estabelecer os mecanis- 
mos moleculares de processos fundamentais, como a re- 
plicaęao, a transcrięao e a traduęao do DNA. 

Alem de seu valor como sistemas experimentais, os vi- 
rus possuem mecanismo genetico unico e interessante por 
si só, que tambem auxilia na compreensao de como os virus 
causam as doenęas. Alem disso, o estudo dos virus levou ao 
desenvolvimento de tecnicas que permitem aos cientistas 
manipularem os genes e transferi-los de um organismo para 
outro. Essas tecnicas desempenham um papel importante na 
pesquisa basica, biotecnologia e aplicaęóes na medicina. Por 
exemplo, os virus sao utilizados como agentes para transfe- 
rencia de genes na terapia genica (ver Conceito 20.4). 

Neste capitulo, vamos explorar a biologia dos virus. 
Iniciaremos pela estrutura e depois descreveremos como 
eles se replicam. A seguir, discutiremos o papel dos virus 
como agentes causadores de doenęas, ou agentes patogeni- 
cos, e concluiremos considerando alguns agentes infeccio- 
sos ainda mais simples, os yiroides e os prions. 


CONCEITO 19.1 

0 vi'rus consiste em um acido nudeico 
drcundado por uma capa proteica 

Os cientistas foram capazes de detectar os virus indireta- 
mente muito antes de terem sido capazes de ver esses orga- 
nismos. A historia do descobrimento dos virus tern inicio 
próximo ao finał do seculo XIX. 

A descoberta dos vi'rus: pesquisa cientifica 

A doenęa do mosaico do tabaco retarda o desenvolvimento 
das plantas de fumo e confere as folhas uma coloraęao sal- 
picada, ou em mosaico. Em 1883, Adolf Mayer, um cientista 
alemao, descobriu que poderia transmitir a doenęa de planta 
para planta esfregando a seiva extraida de uma folha doente 
em uma planta sadia. Após uma procura sem exito por um 
micróbio infeccioso na seiva, Mayer sugeriu que a doenęa era 
causada por uma pequena bacteria pouco comum, invisivel 
ao microscópio. Essa hipótese foi testada uma decada depois 
por Dimitri Ivanowsky, um biólogo russo que filtrou a seiva 
de folhas de fumo infectadas para remover bacterias. Após a 
filtragem, a seiva ainda produzia a doenęa do mosaico. 

No entanto, Ivanowsky permaneceu fiel a hipótese de 
que a bacteria causava a doenęa do mosaico do tabaco. Ele 
pensou que talvez a bacteria fosse pequena o suficiente 
para passar pelo filtro ou produzia uma toxina que passava 
por ele. A segunda possibilidade foi descartada quando o 
botanico holandes Martinus Beijerinck realizou uma serie 
de experimentos classicos que mostrou que o agente in¬ 
feccioso encontrado na seiva filtrada podia se reproduzir 
(Figura 19.2). 

De fato, o patógeno se reproduzia somente no hospe- 
deiro que infectava. Nos experimentos seguintes, Beijerinck 
mostrou que diferentemente das bacterias usadas em labora- 
tório naquela epoca, o misterioso agente da doenęa do mo¬ 
saico do tabaco nao podia ser cultivado em meio nutriente, 


Pesquisa 


▼ Figura 19.2 

O que causa a doenęa do mosaico do tabaco? 


Experimento No finał do seculo XIX, Martinus Beijerinck, da 
Technical School em Delft, Holanda, investigou as propriedades 
do agente que causava a doenęa do mosaico do tabaco (entao 
chamada doenęa das manchas). 



O Seiva extraida da 
planta de tabaco 
com a doenęa do 
mosaico do 


© Seiva passada 
em um filtro de 
porcelana que 
retem bacterias 


© Seiva filtrada 
esfregada em 
plantas de 
tabaco saudaveis 

/ 


tabaco 


\ 




O Plantas saudaveis 
tornaram-se infectadas 


Resultados Quando a seiva filtrada foi esfregada em plantas 
saudaveis, elas tornaram-se infectadas. Sua seiva foi, entao, ex- 
trafda e filtrada e podia atuar como fonte de infecęao para outro 
grupo de plantas. Cada grupo sucessivo de plantas desenvolveu 
a doenęa da mesma maneira que os grupos anteriores. 

Conclusao Os agentes infecciosos aparentemente nao eram 
bacterias, porque podiam passar pelo filtro que retem bacterias. 
O patógeno deve ter se reproduzido nas plantas porque sua ca- 
pacidade de causar doenęa nao reduzia após varias transferen- 
cias de planta para planta. 


Fonte: M.J. Beijerinck, Concerning a contagium vivum fluidum as cause of 
the spot disease of tobacco leaves, Verhandelingen der Koninkyke akademie 
Wettenschappen te Amsterdam 65:3-21 (1898). Traduęao para o ingles publi- 
cada em Phytopathological Classics Number 7 (1942). American Phytopatho- 
logical Society Press, St. Paul, MN. 


Be Beijerinck tivesse observado que a infecęao de cada 
grupo ia enfraquecendo de um grupo para outro e que finalmente a 
seiva nao causava mais a doenęa, o que ele teria concluldo? 


em placas de petri ou em tubos de ensaio. Beijerinck imagi- 
nou uma particula reprodutora muito menor e mais simples 
que uma bacteria. Desde entao, ele e considerado como o 
primeiro cientista a enunciar o conceito de virus. Suas sus- 
peitas foram confirmadas em 1935, quando o cientista ame- 
ricano Wendell Stanley cristalizou a particula infecciosa, 
agora conhecida como o virus do mosaico do tabaco (TMV, 
tobacco mosaic virus). Posteriormente, o TMV e varios virus 
foram obseryados com o auxilio de microscopia eletrónica. 
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Estrutura dos vi'rus 

O menor virus tem apenas 20 nm de diametro, menor que 
um ribossomo. Milhóes deles cabem na cabeęa de um alfine- 
te. Mesmo o maior virus conhecido, com diametro de cente- 
nas de nanómetros, e dificilmente observado ao microscópio 
óptico. A descoberta de Stanley de que alguns virus pode- 
riam ser cristalizaveis foi uma noticia instigante e desafia- 
dora. Nem mesmo a celula mais simples pode se agregar em 
cristais regulares. Mas se os virus nao sao celulas, entao o 
que eles sao? Examinando a estrutura dos virus mais detalha- 
damente, observa-se que eles sao particulas infecciosas cons- 
tituidas por um acido nucleico circundado por uma camada 
proteica e, em alguns casos, em envelope membranoso. 

Genomas virais 

Normalmente pensamos que os genes sao constituidos por 
um DNA de dupla-fita, a dupla-helice convencional, mas 
muitos virus desafiam essa convenęao. Seus genomas po- 
dem ser de DNA de dupla-fita, DNA de fita simples, RNA 
de dupla-fita ou RNA de fita simples, dependendo do tipo 
de virus. Um virus e denominado virus de DNA ou virus 
de RNA de acordo com o tipo de acido nucleico de seu ge- 
noma. Em qualquer um dos casos, normalmente o genoma 


e organizado como uma unica molecula linear ou circular, 
embora o genoma de alguns virus possa ser constituido 
de multiplas cópias de acido nucleico. O menor virus co¬ 
nhecido possui somente quatro genes em seu genoma, e o 
maior deles possui de varias centenas a um milhar. Como 
comparaęao, o genoma de uma bacteria contem cerca de 
200 a poucos milhares de genes. 

Capsideos e envelopes 

A capa proteica que circunda o genoma viral e denomi- 
nada capsideo. Dependendo do tipo de virus, o capsideo 
pode ter a forma de bastao, ser poliedrico ou apresentar 
forma mais complexa (como o T4). Os capsideos sao cons¬ 
tituidos por um grandę numero de subunidades proteicas 
denominadas capsómeros, mas o numero de diferentes 
tipos de proteinas em um capsideo e pequeno. O virus do 
mosaico do tabaco possui capsideo rigido em forma de 
bastao, constituido por mais de uma centena de molecu- 
las de um unico tipo de proteina organizada em helice. Por 
essa razao, os virus em forma de bastao sao normalmente 
denominados virus helicoidais (Figura 19.3a). Os adeno- 
virus que infectam o trato respiratório dos animais pos- 
suem 252 moleculas de proteinas identicas organizadas em 



i-1 

20 nm 


(a) Virus do mosaico do tabaco 

tem um capsideo helicoidal e 
forma de bastao. 



50 nm 


(b) Adenovirus possui um 
capsideo icosaedrico com 
espiculas de glicoproteinas 
em cada vertice. 



50 nm 

(c) Virus influenza possui um 
envelope externo cravejado 
com espiculas de glicoproteinas. 
O genoma e formado por oito 
moleculas de RNA diferentes 
cada uma circundada por um 
capsideo helicoidal. 


50 nm 

(d) Bacteriófago T4 f como todos 
os fagos T pares, possui um 
capsideo complexo formado 
por uma cabeęa icosaedrica e 
uma cauda. 


▲ Figura 19.3 Estrutura viral. Os virus sao constituidos de aci¬ 
do nucleico (DNA ou RNA), envolvidos em uma capa proteica (cap¬ 
sideo) e algumas vezes recobertos por um envelope membranoso. 
As subunidades proteicas individuais que formam o capsideo sao 


denominadas capsómeros. Embora variados em tamanho e forma, 
os virus tem caracteristicas estruturais em comum, a maioria das 
quais aparecem nos quatro exemplos aqui apresentados. (Todas as 
micrografias sao MET coloridas.) 
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um capsfdeo poliedrico com 20 facetas triangulares, um 
icosaedro. Assim, esse e outros vfrus de forma similar sao 
denominados vfrus icosaedricos (Figura 19.3b). 

Alguns vfrus possuem estruturas acessórias que os au- 
xiliam a infectar o hospedeiro. Por exemplo, um envelope 
membranoso circunda o capsfdeo do vfrus influenza e mui- 
tos outros vfrus encontrados nos animais (Figura 19.3c). 
Esses enyelopes yirais, derivados da membrana das celulas 
hospedeiras, contem fosfolipfdeos e protefnas da membrana 
das celulas hospedeiras. Eles tambem contem protefnas e gli- 
coprotefnas de origem viral. (As glicoprotefnas sao protefnas 
com carboidratos covalentemente ligados.) Alguns vfrus pos¬ 
suem algumas moleculas de enzimas yirais em seu capsfdeo. 

Muitos dos capsfdeos mais complexos pertencem aos vf- 
rus que infectam bacterias, denominados bacteriófagos, ou 
simplesmente fagos. Os primeiros fagos estudados incluem 
sete que infectam Escherichia coli . Esses sete fagos foram cha- 
mados tipo 1 (Tl), tipo 2 (T2) e assim por diante, na ordem 
de sua descoberta. Os tres fagos pares (T2, T4 e T6) apre- 
sentam estruturas muito similares. Seus capsfdeos possuem 
longas cabeęas icosaedricas circundando seu DNA. Ligada a 
essa cabeęa, ha urna estrutura de cauda proteica com fibras, 
por meio das quais o fago se liga a bacteria (Figura 19.3d). 
Na próxima seęao, yeremos como essas poucas estruturas yi¬ 
rais atuam em conjunto com os componentes celulares para 
produzir um grandę numero de partfculas yirais. 


REVISAO DO CONCEITO 19.1 

1. Compare as estruturas do virus do mosaico do tabaco (TMV) 
e o virus da influenza (ver Figura 19.3). 

2 usaammm Os bacteriófagos foram usados para 
fornecer evidencias de que o DNA possuia a informaęao 
(ver Figura 16.4). Descreva rapidamente o experimento rea- 
lizado por Hershey e Chase, incluindo em sua descrięao por 
que os pesquisadores escolheram fagos. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 19.2 

Os vi'rus somente se reproduzem nas 
celulas hospedeiras 

Os vfrus nao possuem enzimas metabólicas nem equipa- 
mento, como os ribossomos, para produzir protefnas. Eles 
sao parasitos intracelulares obrigatórios; em outras pala- 
vras, só podem se reproduzir dentro das celulas hospedei¬ 
ras. E razoavel dizer que os vfrus isolados sao apenas um 
pacote de genes em transito de urna celula para outra. 

Cada tipo de vfrus pode infectar celulas de urna varie- 
dade limitada de hospedeiros, denominada especificidade 
de hospedeiro do vfrus. Essa especificidade de hospedeiro 
e resultante da evoluęao dos sistemas de reconhecimento 
do vfrus. Os vfrus identificam as celulas hospedeiras por 
um encaixe “chave-fechadura” entre as protefnas da super- 
ffcie viral e as moleculas receptoras especfficas do exterior 
das celulas. (De acordo com um modelo, essas moleculas 


receptoras originalmente desempenhavam outras funęóes 
que beneficiavam as celulas do hospedeiro, mas foram 
posteriormente coadaptadas pelos vfrus como portais de 
entrada.) Alguns vfrus possuem ampla especificidade de 
hospedeiro. Por exemplo, o vfrus do Oeste do Nilo e o vfrus 
da encefalite equina podem infectar mosquitos, passaros, 
cavalos e seres humanos. Outros vfrus possuem especifici¬ 
dade tao restrita que infectam apenas urna especie. O vfrus 
do sarampo, por exemplo, pode infectar apenas seres hu¬ 
manos. Alem disso, a infecęao viral de eucariotos multice- 
lulares normalmente e limitada a um determinado tecido. 
O vfrus da gripe humana infecta somente as celulas que 
revestem o trato respiratório superior, e o vfrus da Aids se 
liga a um receptor presente somente em determinados ti- 
pos de celulas do sistema imune. 


Caracteristicas gerais dos cidos replicativos virais 

Urna infecęao viral inicia quando o vfrus se liga a celula 
hospedeira e o genoma yiral entra na celula (Figura 19.4). 


O O vfrus entra na 

celula e sofre desnudaęao, VIRUS Q Enguanto isso, as 



▲ Figura 19.4 Ciclo replicativo viral simplificado. Um vfrus 
e um parasito intracelular obrigatório que usa um equipamento e 
pequenas moleculas de sua celula hospedeira para se replicar. Este e 
o ciclo viral mais simples, no qual o parasito e um vfrus de DNA com 
um capsfdeo composto de um unico tipo de proteina. 


DESENHE 


Marque cada seta pręta com u ma palavra que repre- 
sente o nome do processo que esta ocorrendo. 
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O mecanismo de entrada do genoma depende do tipo de 
virus e do tipo de celula hospedeira. Por exemplo, os fa- 
gos T pares usam o aparato elaborado de sua cauda para 
injetar o DNA na bacteria (ver Figura 19.3d). Outros virus 
sao absorvidos por endocitose ou, no caso dos virus com 
erwelope, pela fusao do envelope viral com a membrana 
plasmatica da celula hospedeira. Tao logo o genoma viral 
esta dentro da celula, as proteinas por ele codificadas po- 
dem comandar o hospedeiro, reprogramando a celula para 
copiar o acido nucleico viral e produzir as proteinas virais. 
O hospedeiro fornece os nucleotideos para a produęao dos 
acidos nucleicos, bem como as enzimas, os ribossomos, o 
RNAt, os aminoacidos, o ATP e outros componentes ne- 
cessarios para a produęao das proteinas virais. A maioria 
dos virus de DNA usa a DNA-polimerase da celula hos¬ 
pedeira para sintetizar novos genomas a partir do molde 
fornecido pelo DNA viral. Por outro lado, para replicar seu 
genoma, os virus de RNA usam polimerases codificadas no 
próprio genoma viral, que pode usar o RNA como molde. 
(Normalmente, celulas nao infectadas nao produzem enzi¬ 
mas para esse processo.) 

Após a produęao das moleculas de acido nucleico 
viral e capsómeros, eles se reunem espontaneamente em 
novos virus. De fato, os pesąuisadores podem separar o 
RNA e os capsómeros do TMV e, entao, formar um virus 
completo simplesmente misturando seus componentes 
em condięóes adeąuadas. O tipo de ciclo reprodutivo vi- 
ral mais simples termina com a saida de centenas ou mi- 
lhares de virus da celula hospedeira infectada, processo 


que frequentemente danifica ou destrói as celulas. Esses 
danos ou essa morte celular, bem como a resposta do or- 
ganismo a essa destruięao, causam muitos dos sintomas 
associados a infecęao viral. A progenię viral que sai da 
celula tern potencial para infectar outras celulas, dissemi- 
nando a infecęao viral. 

Ha muitas yariaęóes do ciclo reprodutivo viral exem- 
plificados aqui de forma geral. Agora yeremos mais deta- 
lhadamente algumas dessas yariaęóes nos virus bacteria- 
nos (fagos) e virus de animais. Mais adiante, neste capitulo, 
yeremos os virus de plantas. 

Cidos reprodutivos dos fagos 

Os fagos sao os virus mais bem compreendidos, embora 
alguns deles tambem sejam os mais complexos. As pesqui- 
sas com fagos levaram a descoberta de que alguns virus de 
DNA de dupla-fita podem reproduzir-se por meio de dois 
mecanismos alternativos: o ciclo litico e o ciclo lisogenico. 

0 ciclo lit ico 

O ciclo reprodutivo do fago que culmina na morte da celu¬ 
la hospedeira e conhecido como ciclo litico (Figura 19.5). 
O termo refere-se ao ultimo estagio da infecęao, durante o 
qual ocorre a lise (explosao) da bacteria e a liberaęao dos 
fagos produzidos dentro da celula. Cada um desses fagos 
pode infectar urna celula saudavel e poucos ciclos liticos 
sucessivos podem destruir urna populaęao bacteriana in- 
teira em poucas horas. Um fago que se replica somente 


T Figura 19.5 Ciclo litico do fago T4 - um 
fago virulento. 0 fago T4 tern quase 300 genes, 
os quais sao traduzidos e transcritos usando a ma- 
quinaria da celula hospedeira. Um dos primeiros 
genes do fago traduzido após a entrada do DNA 
viral no hospedeiro codifica uma enzima que de- 
grada o DNA da celula hospedeira (passo ©); o 
DNA do fago e protegido da degradaęao porque 
contem uma forma modificada da citosina nao re- 
conhecida pela enzima. Todo o ciclo litico, desde o 
primeiro contato com a superficie celular ate a lise, 
leva cerca de 20 a 30 minutos a 37°C. 


Montagem do fago 



Cabeęa Cauda Fibras 
da cauda 


© 


C Adesao. O fago T4 usa suas fibras 
da cauda para ligar-se a sitios de 
receptores especfficos na superficie 
externa da celula de E. coli. 



Liberaęao. O fago coordena 
a produęao de uma enzima 
que danifica a parede celular 
bacteriana permitindo a 
entrada de liquido. A celula 
incha e finalmente explode, 
liberando de 100 a 200 
partfculas de fago. 




© Entrada do DNA do fago 
e degradaęao do DNA 
do hospedeiro. 

O revestimento da cauda 
contrai-se injetando o DNA 
do fago na celula e 
deixando o capsideo vazio 
do lado de fora. O DNA da 
celula e hidrolisado. 



7 




) Montagem. Tres series distintas de 
proteinas reunem-se para formar a cabeęa 
do fago, a cauda e as fibras da cauda. 

O genoma do fago e empacotado dentro 
do capsideo durante a formaęao da cabeęa. 



© Sintese do genoma e proteinas 
virais. O DNA coordena a produęao 
das proteinas e do genoma do fago 
pelas enzimas do hospedeiro usando 
os componentes do interior da celula. 
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por ciclo litico e um fago virulento. A Figura 19.5 ilustra 
as principais etapas do ciclo litico do T4, um tipico fago 
yirulento. A figura e as legendas descrevem o processo; e 
recomendavel estuda-las antes de prosseguir. 

Após a leitura sobre o ciclo litico voce pode estar se 
perguntando por que os fagos nao exterminaram todas as 
bacterias. A razao e que as bacterias tem suas próprias de- 
fesas. Primeiro, a seleęao natural favorece as bacterias mu- 
tantes com receptores que nao sao mais reconhecidos por 
um determinado tipo de fago. Segundo, quando um fago 
de DNA entra em urna bacteria, frequentemente o DNA 
e reconhecido como estranho e e clivado por enzimas ce- 
lulares denominadas enzimas de restrięao, que recebem 
esse nome devido a sua atividade de restringir a capacidade 
do fago de se replicar na bacteria. O DNA da celula bacte- 
riana e metilado de modo a impedir o ataque por suas pró¬ 
prias enzimas de restrięao. Assim como a seleęao natural 
favorece a bacteria com receptores mutantes ou enzimas 
de restrięao eficazes, ela tambem favorece os fagos mutan¬ 
tes que podem ligar-se aos receptores alterados ou resis- 
tentes a determinadas enzimas de restrięao. Dessa forma, o 
relacionamento parasito-hospedeiro e um fluxo evolutivo 
constante. 

Ha ainda urna terceira razao importante para a bacte¬ 
ria ter sido poupada da extinęao como resultado da ativi- 
dade dos fagos. Em vez de lisar as celulas hospedeiras, mui- 
tos fagos coexistem com elas em um estado denominado 
lisogenia, que yeremos agora. 


0 ciclo lisogenico 

Ao contrario do ciclo litico, que mata a celula hospedeira, 
o ciclo lisogenico permite a replicaęao do genoma do fago 
sem destruir a celula hospedeira. Os fagos capazes de usar 
os dois tipos de replicaęao em urna bacteria sao denomina- 
dos fagos temperados. Um fago temperado denominado 
lambda, representado pela letra grega A, e amplamente uti- 
lizado na pesquisa biológica. O fago A se assemelha ao T4, 
mas sua cauda possui urna unica fibra curta. 

A infecęao de urna E. coli por um fago A e iniciada 
quando o fago se liga a superficie da celula e injeta seu ge¬ 
noma de DNA linear (Figura 19.6). No hospedeiro, a mo¬ 
lecula de DNA do A forma um circulo. O que acontecera 
depois depende do modo replicativo: ciclo litico ou ciclo 
lisogenico. Durante o ciclo litico, os genes virais imediata- 
mente tornam a celula hospedeira urna fabrica produtora 
de A e, entao, a celula lisa, liberando a progenię viral. Entre- 
tanto, durante o ciclo lisogenico, a molecula de DNA do A e 
incorporada a um sitio especifico no cromossomo de E . coli 
pelas proteinas virais que quebram a molecula de DNA 
circular e ligam urna a outra. Quando integrado desta ma- 
neira no cromossomo bacteriano, o DNA viral e conhecido 
como prófago. Um gene de prófago codifica urna proteina 
que impede a transcrięao da maioria dos outros genes do 
prófago. Assim, o genoma do fago fica silencioso dentro da 
bacteria. Cada vez que a E . coli se prepara para dividir, ela 
replica o DNA do fago juntamente com seu próprio cro¬ 
mossomo passando as cópias do fago para suas celulas-fi- 


0 fago adere a celula 
hospedeira e injeta seu DNA 


Celula-filha 
com prófago 


Ocasionalmente, o prófago sai 
do cromossomo bacteriano 
iniciando o ciclo litico 



Muitas divisóes 
celulares produzem 
urna grandę 
populaęao de 
bacterias infectadas 
com o prófago 



A bacteria se reproduz normalmente 
copiando o prófago e transmitindo-o 
para suas celulas-filhas 


Novos DNA e proteinas do 
fago sao sintetizados e 
reunidos em fagos. 


0 DNA do fago se integra no 
cromossomo bacteriano 
tornando-se um prófago. 


▲ Figura 19.6 O ciclo litico e lisogenico do fago A f um fago 
temperado. Após entrar na celula bacteriana e circularizar, o DNA 
de A pode imediatamente iniciar a produęao de um grandę numero 
de progenię do fago (ciclo litico) ou integrar o cromossomo bac¬ 
teriano (ciclo lisogenico). Na maioria dos casos, o fago A segue o 


ciclo litico, similar aquele detalhado na Figura 19.5. Entretanto, urna 
vez iniciado o ciclo lisogenico, o prófago pode ser levado juntamen¬ 
te com o cromossomo da celula hospedeira por muitas geraęóes. 
0 fago A tem urna curta fibra principal na cauda. 
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lhas. Uma unica celula infectada rapidamente da origem a 
uma grandę populaęao de bacterias portadoras do virus na 
forma de prófagos. Esse mecanismo permite que o virus se 
propague sem matar a celula hospedeira da qual depende. 

O termo lisogenico implica que o prófago seja capaz de 
produzir fagos ativos que lisam as celulas hospedeiras. Isso 
ocorre quando o genoma do A (ou de outro fago tempera- 
do) e induzido a sair do cromossomo bacteriano e iniciar o 
ciclo litico. Sinais ambientais, como determinados agentes 
quimicos ou radiaęao de alta energia, normalmente provo- 
cam a alteraęao do modo lisogenico para o litico. 

Alem dos genes para as proteinas que impedem a 
transcrięao, outros poucos genes do prófago podem ser ex- 
pressos durante a lisogenia. A expressao desses genes pode 
alterar o fenótipo do hospedeiro, um fenómeno importan- 
te na medicina. Por exemplo, as tres especies de bacterias 
que causam as doenęas humanas difteria, botulismo e 
febre escarlatina nao seriam tao nocivas se nao tivessem 
determinados genes do prófago que fazem a bacteria pro¬ 
duzir toxinas. A diferenęa entre a cepa de E. coli , que reside 
em nossos intestinos, e a cepa 0157:H7, que tern causado 
muitos óbitos por intoxicaęao alimentar, parece ser a pre- 
senęa do prófago na cepa 0157:H7. 

Cidos replicativos dos vi'rus de animais 

Todos nós ja sofremos de infecęóes virais, seja resfriado, 
influenza ou gripe comum. Como todos os virus, aqueles que 
causam as doenęas em seres humanos e em outros animais 
somente podem se reproduzir dentro das celulas hospedei¬ 
ras. Muitas variaęóes no esquema basico de infecęao e repro- 
duęao virais estao presentes entre os virus de animais. Uma 
variavel fundamental e a natureza do genoma viral (DNA 
ou RNA, de dupla-fita ou fita simples), que e a base para a 
classificaęao comum dos virus apresentada na Tabela 19.1. 
Os virus de RNA de fita simples sao ainda classificados em 
tres classes (IV-VI) de acordo com o modo de funcionamen- 
to de seu genoma de RNA na celula hospedeira. 

Poucos bacteriófagos possuem envelope ou genoma 
de RNA, mas muitos virus de animais contem ambos. De 
fato, quase todos os virus de animais com genoma de RNA 
possuem envelope, assim como alguns com genoma de 
DNA (ver Tabela 19.1). Em vez de considerarmos todos os 
mecanismos de infecęao e reproduęao virais, nos detere- 
mos no papel dos envelopes virais e no funcionamento do 
RNA como materiał genetico de muitos virus de animais. 

Envelopes virais 

Um virus de animal que possui envelope, isto e, membrana 
externa, usa essa membrana para entrar na celula hospedei¬ 
ra. Glicoproteinas virais projetam-se da superficie externa 
desse envelope e se ligam as moleculas de receptores espe- 
cificos da superficie da celula hospedeira. A Figura 19.7 
resume os eventos do ciclo reprodutivo de virus envelopado 
com genoma de RNA. Os ribossomos, associados ao reti- 
culo endoplasmatico (RE) das celulas hospedeiras, produ- 
zem as proteinas que fazem parte das glicoproteinas do en- 
yelope. As enzimas celulares do RE e do aparelho de Golgi 


Tabela 19.1 Classes de vfrus de animais 



Exemplos que causam 

FamNia/Classe 

Enyelope 

doenęas humanas 

1. DNA de dupla-fita (dsDNA) 


Adenovirus 
(ver Figura 19.3b) 

Nao 

Doenęas respiratórias; tumores 

Papilomavirus 

Nao 

Verrugas, cancer cervical 

Poliomavirus 

Nao 

Tumores 

Herpesvirus 

Sim 

Herpes simples 1 e II (herpes labial e 
herpes genital); varicela-zóster (co- 
breiro, varicela); virus Epstein-Barr 
(mononucleose, linfoma de Burkitt) 

Poxvirus 

Sim 

Virus da variola; virus da variola 
bovina 

II. DNA de fita simples (ssDNA) 

Parvovirus 

Nao 

Parvovirus BI9 (erupęóes leves) 

III. RNA de dupla-fita (dsRNA) 


Reovirus 

Nao 

Rotavirus (diarreia); virus da febre 
do carrapato Colorado 

IV. RNA de fita simples (ssRNA) 

Picornavirus 

Nao 

Rinovirus (resfriado comum); polio- 
virus, virus da hepatite A e outros 
virus entericos (intestinais) 

Coronavirus 

Sim 

Sindrome respiratória aguda severa 
(SARS) 

Flavivirus 

Sim 

Virus da febre amarela; virus do 
Oeste do Nilo; virus da hepatite C 

Togavirus 

Sim 

Virus da rubeola; virus da encefalite 
eguina 

V. ssRNA, atua como molde para sintese de RNAm 

Filovirus 

Sim 

Virus ebola (febre hemorragica) 

Ortomixovirus 

Sim 

Virus influenza (ver Figura 19.3c 
e 19.9b) 

Paramixovirus 

Sim 

Virus do sarampo; virus da caxumba 

Rabdovirus 

Sim 

Virus da raiva 


VI. ssRNA-molde para a sintese de DNA 

Retrovirus Sim HIV, virus da imunodeficiencia hu- 

mana (Aids); virus de tumores de 
RNA (leucemia) 


adicionam os aęucares. As glicoproteinas virais resultantes, 
embebidas na membrana deriyada da celula hospedeira, sao 
transportadas para a superficie celular. Em um processo 
semelhante a exocitose, novos capsideos virais brotam da 
celula. Em outras palavras, o enyelope viral e deriyado da 
membrana plasmatica da celula hospedeira, embora todas 
ou grandę parte das moleculas dessa membrana sejam co- 
dificadas pelos genes virais. Os virus enyelopados agora es¬ 
tao livres para infectar outras celulas. Esse ciclo reprodutivo 
nao mata necessariamente a celula hospedeira, diferente do 
que ocorre no ciclo litico dos fagos. 

Alguns virus possuem enyelopes nao deriyados da 
membrana plasmatica. Os herpesvirus, por exemplo, fi- 
cam temporariamente escondidos na membrana deriyada 
do enyelope nuclear do hospedeiro, depois descartam essa 
membrana no citoplasma e adquirem novo enyelope cons- 
tituido pela membrana do aparelho de Golgi. Esses yirus 
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O As glicoprotelnas do envelope viral se 
ligam as moleculas receptoras especificas 
(nao apresentadas) da celula hospedeira, 
promovendo a entrada do virus na celula. 


w 1 

Envelope 

(com glicoprotelnas) 


0 As fitas de RNA 
complementar tambem 
atuam como RNAm, o qual e 
traduzido nas proteinas do 
capsideo (no citosol) e nas 
glicoprotelnas do envelope viral 
(no RE e aparelho de Golgi). 


0 As vesiculas transportam 
as glicoprotelnas do envelope 
para a membrana plasmatica. 



0 A montagem do 
capsideo ocorre ao redor 
de cada genoma viral. 


0 O capsideo e o genoma viral 
entram na celula. A digestao do 
capsideo por enzimas celulares 
libera o genoma viral. 


0 O genoma viral (em 
vermelho) atua como molde 
para sfntese de fitas de RNA 
complementar (em alaranjado) 
pela enzima viral. 


O Novas cópias do genoma 
de RNA viral sao produzidas 
usando as fitas de RNA 
complementar como molde. 


0 Cada novo virus brota 
da celula e seu envelope 
e cravejado com as 
glicoprotelnas virais 
embebidas na membrana 
derivada da celula hospedeira. 


▲ Figura 19.7 Ciclo replicativo de um virus de RNA erwelo- 
pado. Aqui, esta representado um vfrus com genoma de RNA de fita 
simples que serve de molde para a sfntese de RNAm. Alguns vfrus en- 
yelopados entram na celula hospedeira por fusao do envelope com 
a membrana plasmatica, outros entram por endocitose. Em todos 

possuem um genoma de DNA de dupla-fita e se reprodu- 
zem no nucleo das celulas hospedeiras, usando urna com- 
binaęao de enzimas celulares e virais para replicar e trans- 
crever seu DNA. No caso dos herpesvirus, cópias do DNA 
viral podem permanecer como minicromossomos no nu¬ 
cleo de determinadas celulas nervosas. Ali eles permane- 
cem latentes ate que algum tipo de estresse fisico ou emo- 
cional ative um novo ciclo de produęao viral. A infecęao de 
outras celulas por esses virus causa as bolhas caracteristi- 
cas do herpes, como o herpes labial ou herpes genital. Urna 
vez adąuirida infecęao pelo herpesvirus, o individuo pode 
apresentar recaidas subitas por toda a vida. 

RNA como materiał ge net i co viral 

Embora alguns fagos e a maioria dos virus de plantas sejam 
virus de RNA, a maior variedade de genomas de RNA e en- 
contrada entre os virus que infectam animais. Ha tres tipos 
de genoma de RNA de fita simples encontrados nos virus 
de animais. O genoma dos virus de classe IV podem atuar 
diretamente como RNAm e serem traduzidos imediata- 
mente nas proteinas virais após a infecęao. A Figura 19.7 
mostra um virus de classe V no qual o genoma viral ser- 
ve de molde para a sintese de RNAm. O RNA genómico 
e transcrito em fitas de RNA complementar, que atuam 
tanto como RNAm quanto como molde para a sintese de 
cópias de RNA genómico adicionais. Todos os virus que 


os vfrus de RNA envelopados, a formaęao do novo envelope para 
a progenię viral ocorre pelo mecanismo representado nesta figura. 

] Diga o nome de um v\frus que o tenha infectado e que tenha um 
ciclo reprodutivo semelhante a esse. (Dica: ver Tabela 19.1.) 

usam um genoma de RNA como molde para a transcrięao 
do RNAm requerem a sintese de RNA —> RNA. Esses vi- 
rus usam urna enzima viral capaz de realizar esse processo. 
Nao ha esse tipo de enzima na maioria das celulas. A enzi¬ 
ma usada nesse processo e empacotada durante a monta¬ 
gem com o genoma dentro do capsideo viral. 

Os virus de RNA de animais com ciclo replicativos mais 
complicado sao os retroyirus (classe VI). Esses virus pos¬ 
suem urna enzima denominada transcriptase reyersa, que 
transcreye um molde de RNA em DNA, estabelecendo um 
fluxo de informaęao RNA —» DNA, oposto a direęao nor- 
mal. Esse fenómeno pouco comum deu origem ao nome re¬ 
troyirus ( retro significa contrario). Clinicamente importante 
e o HIV (do ingles, h uman immunodeficiency \irus [virus 
da imunodeficiencia humana]), o retroyirus apresentado 
na Figura 19.1, que causa a Aids (do ingles, a cąuired i mmu- 
no deficiency syndrome [sindrome da imunodeficiencia 
adąuirida]). O HIV e outros retroyirus sao virus enyelopa- 
dos que contem duas moleculas identicas de RNA de fita 
simples e duas moleculas de transcriptase reyersa. 

A Figura 19.8 representa o ciclo replicativo tipico 
dos retroyirus. Após entrar em urna celula, a transcriptase 
reyersa do HIV e liberada no citoplasma, o qual catalisa a 
sintese do DNA viral. Em seguida, o DNA viral recem-sin- 
tetizado entra no nucleo da celula e se integra ao DNA cro- 
mossómico. O DNA yiral integrado, denominado proyirus, 
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nunca deixa o genoma hospedeiro e reside permanente- 
mente na celula. (Lembre-se de que o prófago, por outro 
lado, deixa o genoma hospedeiro no infcio do ciclo litico.) 
A RNA-polimerase do hospedeiro transcreve o DNA pro- 
viral em moleculas de RNA que podem atuar tanto como 
RNAm para a sintese das proteinas virais quanto genoma 
para os novos virus que serao montados e liberados da ce¬ 
lula. No Capitulo 43 descreveremos como o HIV causa a 
deterioraęao do sistema imune que ocorre na Aids. 


Evoluęao dos vi'rus 

HESm1 Comeęamos este capitulo questionando se 
os virus estao vivos ou nao. Realmente os virus nao se en- 
caixam em nossa definięao de organismo vivo. Um virus 
isolado e biologicamente inerte, incapaz de replicar seus 
genes ou regenerar o próprio suprimento de ATR Ainda 
assim, possui um programa genetico escrito na linguagem 
universal da vida. Os virus sao a mais complexa associaęao 
de moleculas ou a forma mais simples de vida da natureza? 
Seja qual for a resposta, devemos flexibilizar nossa defini¬ 
ęao comum. Embora os virus nao possam se replicar ou 
realizar atividades metabólicas de maneira independente, 
o fato de usarem o código genetico torna dificil negar sua 
conexao evolutiva com o mundo vivo. 

Como os virus surgiram? Os virus infectam todas as 
formas de vida, nao apenas bacterias, animais e plantas, 
mas tambem arqueias, fungos, algas e outros protistas. Por 
dependerem das outras celulas para sua própria propaga- 
ęao, parece provavel que os virus nao sejam descendentes 
de formas pre-celulares de vida, mas evoluiram após o apa- 
recimento das primeiras celulas, provavelmente multiplas 
vezes. Muitos biologistas moleculares acreditam na hipó- 
tese de que os virus se originaram de pedaęos de acidos 
nucleicos nus que se moveram de urna celula para outra, 
talvez por algum dano na superficie da celula. A evoluęao 
dos genes que codificam as proteinas do capsideo pode ter 
permitido a ligaęao dos virus as membranas celulares, faci- 
litando a infecęao de celulas nao danificadas. 

Os candidatos a fontes originais de genomas virais in- 
cluem os plasmideos e os transposons. Os plasmideos sao 
pequenas moleculas de DNA circular encontrados em bac¬ 
terias e em eucariotos unicelulares denominados levedu- 
ras. Os plasmideos existem separados do genoma celular, 
podem se replicar de maneira independente do genoma e 
ocasionalmente sao transferidos entre as celulas. Discuti- 
remos os plasmideos com mais detalhes nos Capitulos 20 
e 27. Os transposons , segmentos de DNA que podem mo- 
ver-se de um local para outro no genoma celular, serao de- 
talhados no Capitulo 21. Assim, os plasmideos, transpo¬ 
sons e virus compartilham urna caracteristica importante: 
sao elementos geneticos móveis. 

A descrięao de pedaęos de DNA que passam de urna 
celula a outra esta de acordo com a obseryaęao de que o 
genoma viral pode ter mais pontos em comum com o ge¬ 
noma de seu próprio hospedeiro do que com o genoma dos 
virus que infectam outros hospedeiros. Na verdade, alguns 
genes virais sao essencialmente identicos aos genes do hos¬ 
pedeiro. Por outro lado, o recente sequenciamento de mui¬ 


tos genomas virais tern mostrado que as sequencias gene- 
ticas de alguns virus sao muito similares aquelas dos virus 
que parecem ter urna relaęao mais distante. Por exemplo, 
alguns virus de animais compartilham sequencias simila¬ 
res aos virus de plantas. Essa similaridade genetica pode 
refletir a persistencia de grupos de genes virais favorecidos 
pela seleęao natural no inicio da evoluęao dos virus e pelas 
celulas eucarióticas que serviam como suas hospedeiras. 

O debate acerca da origem dos virus foi reativado 
recentemente em 2003, pela descrięao dos mimivirus, os 
maiores virus ate hoje descobertos. Os mimiyirus sao virus 
de DNA de dupla-fita com capsideo icosaedrico com mais 
de 400 nm de diametro. (O nome e derivado da abreviaęao 
de mzmicking (mimetizar) m/crobe (micróbio), porque o 
virus e do tamanho de urna pequena bacteria.) Seu genoma 
contem 1,2 milhao de bases (cerca de 100 vezes mais que 
o genoma do virus influenza) e um numero estimado de 
mil genes. Talvez o aspecto mais surpreendente dos mi¬ 
miyirus, entretanto, seja que alguns dos seus genes codifi¬ 
cam produtos antes classificados como caracteristicos dos 
genomas celulares. Esses produtos incluem as proteinas 
envolvidas na traduęao, reparo do DNA, dobramento de 
proteinas e sintese de polissacarideos. Ainda nao esta bem 
definido se os mimiyirus evoluiram antes das primeiras ce¬ 
lulas e entao desenvolveram um relacionamento explora- 
dor com elas, ou se evoluiram mais recentemente e apenas 
selecionaram os genes de seus hospedeiros. Em 2013, um 
virus maior ainda foi descoberto e nao pode ser classifi- 
cado com nenhum virus conhecido. Esse virus tern 1 pm 
(1.000 nm) de diametro, com genoma de DNA de dupla- 
-fita (dsDNA) com cerca de 2 a 2,5 Mb, maior do que o 
genoma de pequenos eucariotos. Alem disso, mais de 90% 
dos seus cerca de 2 mil genes nao sao relacionados com ge¬ 
nes celulares, o que serviu de inspiraęao para batiza-lo de 
“pandoravirus”. A questao de como esse e todos os outros 
virus se encaixam na arvore da vida ainda e urna questao 
intrigante e sem soluęao. 

O avanęo no relacionamento evolutivo entre os virus 
e o genoma de suas celulas hospedeiras e urna associaęao 
que torna os virus sistemas experimentais muito uteis na 
biologia molecular. O conhecimento acerca dos virus tam¬ 
bem tern muitas aplicaęóes praticas, pois os virus tern um 
grandę impacto em todos os organismos devido a sua habi- 
lidade em causar doenęas. 


REVISAO DO CONCEITO 19.2 


1 . 

2 . 


3. 

4. 


Compare o efeito de um fago litico (virulento) e de um fago 
lisogenico (temperado) na celula hospedeira. 

Os virus de RNA da Figura 19.7 tern 
urna RNA-polimerase viral que atua na etapa 3 do ciclo re- 
plicativo. Compare-a com urna RNA-polimerase celular em 
termos de molde e funęóes gerais (ver Figura 17.9). 


Por que o HIV e denominado retrovirus? 

Se voc ^ f° sse um pesquisador tentando combater 
urna infecęao por HIV, que processo molecular poderia ten- 
tar bloquear? (Ver Figura 19.8). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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O As glicoprotefnas 
do erwelope permitem 
que o vfrus se ligue a 
receptores especfficos 
(nao apresentado) de 
determinados leucócitos. 




Membrana 
do leucócito 



0,25 |xm 


HIV entrando na celula 



Novo HIV deixando a celula 



©O vfrus se fusiona com a membrana plasmatica. 
As protefnas do capsfdeo sao removidas, liberando 
o RNA e as protefnas virais. 


0A transcriptase reversa 
catalisa a sfntese de urna 
fita de DNA complementar 
ao RNA viral. 


0A transcriptase 
reversa catalisa 
a sfntese de 
urna segunda 
fita de DNA 
complementar 
a primeira. 

©O DNA de 
dupla-fita e 
incorporado como 
um provfrus no 
DNA da celula 
hospedeira. 

©Os genes do 
provfrus sao 
transcritos em 
moleculas de RNA 
que atuam como 
genoma para a 
próxima geraęao 
e como RNAm 
para traduęao em 
protefnas virais. 


©As protefnas virais incluem 
as protefnas do capsfdeo, 
a transcriptase reversa 
(produzida no citoplasma) 
e as glicoprotefnas do 
envelope (produzidas no RE). 


©Novos vfrus, com glicoprotefnas 
do envelope viral, brotam da 
celula hospedeira. 


©Os capsfdeos sao 
unidos ao redor 
dos genomas virais 
e das moleculas de 
transcriptase reversa. 


©As vesfculas transportam 
as glicoprotefnas para a 
membrana plasmatica das 
celulas. 


▲ Figura 19.8 Ciclo replicativo do HIV, o retrovirus que cau¬ 
sa Aids. Observe no passo © que o DNA sintetizado a partir do 
genoma viral de RNA esta integrado como um provfrus ao DNA do 
cromossomo da celula hospedeira, urna caracterfstica exclusiva dos 
retrovfrus. As fotografias a esquerda (MET coloridas artificialmente) 
mostram o HIV entrando e deixando um leucócito humano. 


Descreva o que se sabe a respeito da ligaęao 
do HIV as celulas do sistema imune (ver Figura 7.8). Como isso foi 
descoberto? 
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CONCEITO 19.3 

Virus, viroides e prions sao patógenos 
formidaveis de animais e plantas 

As doenęas causadas por infecęóes virais afligem o ser hu- 
mano, a agricultura e a pecuaria em todo o mundo. Outras 
entidades menores e menos complexas conhecidas como 
yiroides e prions tambem causam doenęas em plantas e 
animais, respectivamente. 

Doenęas virais em animais 

Urna infecęao viral pode produzir sintomas por diferentes 
rotas. Os virus podem danificar ou matar as celulas cau- 
sando a liberaęao de enzimas hidroliticas dos lisossomos. 
Celulas infectadas com alguns virus produzem toxinas que 
causam os sintomas das doenęas; alguns virus possuem 
componentes moleculares tóxicos, como as proteinas do 
enyelope. A ąuantidade de dano que um virus pode causar 
depende parcialmente da capacidade do tecido infectado de 
se regenerar por divisao celular. Normalmente, as pessoas 
se recuperam de um resfriado porque o epitelio do trato 
respiratório, infectado pelo virus, consegue se recuperar de 
maneira eficiente. Por outro lado, o dano causado pelo po- 
liovirus em neurónios maduros e permanente porque essas 
celulas nao se dividem e normalmente nao podem ser subs- 
tituidas. Muitos dos sintomas temporarios associados com 
infecęóes virais, como febre e dor, sao resultantes dos esfor- 
ęos do próprio organismo em se defender contra a infecęao 
e nao pela morte das celulas causada pelo virus. 

O sistema imune e urna parte complexa e crucial das 
defesas naturais do organismo (ver Capitulo 43). Ele tam¬ 
bem e a base para as principais estrategias clinicas na pre- 
yenęao das infecęóes virais, as vacinas. A vacina e urna va- 
riante inofensiva ou derivada de um patógeno que estimula 
o sistema imune a montar urna defesa contra o patógeno 
prejudicial. A variola, doenęa viral que, antigamente, foi 
devastadora em muitas partes do mundo, foi erradicada 
por um programa de yacinaęao desenvolvido pela Orga- 
nizaęao Mundial da Saude. A restrięao de hospedeiro do 
virus da variola (ele infecta apenas os seres humanos) foi 
fator fundamental para o sucesso do programa. Campa- 
nhas de yacinaęao mundiais similares estao em curso para 
erradicar a polio e o sarampo. Vacinas eficazes tambem 
estao disponiveis para proteger contra rubeola, caxumba, 
hepatite B e varias outras doenęas virais. 

Embora as vacinas possam prevenir algumas doenęas 
yirais, a tecnologia na medicina, no momento, nao pode 
fazer muito para curar a maioria das infecęóes virais quan- 
do elas acontecem. Os antibióticos que auxiliam na recu- 
peraęao das infecęóes bacterianas sao ineficazes contra os 
virus. Os antibióticos matam as bacterias inibindo enzimas 
especificas das bacterias, mas nao possuem efeito nas en¬ 
zimas codificadas por celulas eucarióticas ou virus. En- 
tretanto, poucas enzimas codificadas pelos virus tern sido 
usadas como alvo para outros farmacos. A maioria dos far- 
macos antiyirais assemelha-se a nucleosideos e, como re- 


sultado, interferem na sintese de acido nucleico viral. Um 
desses farmacos e o aciclovir, que impede a replicaęao do 
herpesvirus inibindo a polimerase que sintetiza o DNA vi- 
ral. Igualmente, a azidotimidina (AZT) controla a reprodu- 
ęao do HIV interferindo na sintese de DNA pela transcrip- 
tase reversa. Nas ultimas duas decadas, muitos esforęos 
tern sido aplicados no desenvolvimento de medicamentos 
contra o HIV. Atualmente, tratamentos com multiplos 
medicamentos, algumas vezes denominados “coqueteis”, 
sao mais eficazes. Esses tratamentos normalmente incluem 
urna combinaęao de dois analogos de nucleosideos e um 
inibidor de protease que interferem com a necessidade de 
urna enzima para a montagem dos virus. 

Vi'rus emergentes 

Os virus que surgem repentinamente ou sao novos para os 
cientistas medicos sao, muitas vezes, chamados de vlrus 
emergentes . O HIV, o virus da Aids, e um exemplo classico. 
Esse virus apareceu em Sao Francisco, no inicio da decada 
de 1980, sem origem determinada, embora mais tarde ou¬ 
tros estudos tenham descoberto um caso no Congo Belga, 
ocorrido no inicio de 1959. O virus letal Ebola, reconheci- 
do inicialmente em 1976 na Africa Central, e um entre va- 
rios virus emergentes que causa febre hemorragica , sindro- 
me (serie de sintomas) frequentemente fatal caracterizada 
por febre, vómito, intenso sangramento e colapso do siste¬ 
ma circulatório. Varios outros virus emergentes perigosos 
causam encefalite, inflamaęao do cerebro. Um exemplo e o 
virus do Oeste do Nilo, que apareceu na America do Norte 
pela primeira vez no finał de 1999 e se disseminou nos 48 
estados contiguos dos Estados Unidos, resultando em mais 
de 5 mil casos e 300 mortes em 2012. 

Em 2009, a disseminaęao descontrolada, ou epide¬ 
mia, de urna doenęa semelhante a gripe surgiu no Mexico 
e nos Estados Unidos. O agente infeccioso foi rapidamente 
identificado como virus influenza , relacionado aos surtos 
sazonais de gripe (Figura 19.9a). Esse virus foi denomina- 
do H1N1 por razóes que serao explicadas resumidamente. 
A doenęa espalhou-se rapidamente, levando a Organiza- 
ęao Mundial da Saude a declarar urna epidemia global, ou 
pandemia. Seis meses depois, a doenęa ja havia atingido 
207 paises, infectando mais de 600 mil pessoas e matando 
quase 8 mil. Agencias de saude publica atuaram rapida¬ 
mente, orientando o fechamento de escolas e outros locais 
publicos, acelerando os esforęos para o desenvolvimento 
de yacinas e metodos de detecęao (Figura 19.9b). 

Como que esses virus surgem na populaęao humana, 
dando origem a doenęas nocivas previamente raras ou ate 
mesmo desconhecidas? Tres processos contribuem para a 
emergencia de doenęas virais. O primeiro, e talvez o mais 
importante, e a mutaęao nos virus existentes. Os virus de 
RNA tendem a apresentar altas taxas de mutaęao devido aos 
erros na replicaęao de seu genoma de RNA nao corrigidos 
pela yerificaęao de erros. Algumas mutaęóes transformam 
os virus existentes em novas yariedades geneticas (cepas) 
que podem causar doenęas, mesmo em indmduos imu- 
nes ao virus ancestral. Por exemplo, as epidemias de gripe 
sazonais sao causadas por novas cepas do yirus influenza , 
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(a) Vfrus influenza HI NI de 
pandemia de 2009. 

Os virus (em azuis) podem 
ser observados em uma 
celula infectada (em verde) 
nesta MET colorida. 



(b) lnvestigaęao da pandemia de 
2009. No aeroporto da Coreia 
do Sul, sensores termicos foram 
usados para detectar passageiros 
com febre, os quais poderiam 
estar infectados com o virus HI NI 


▲ Figura 19.9 Influenza no ser humano. 


diferentes geneticamente das cepas anteriores o suficiente 
para que as pessoas apresentem pouca imunidade contra 
eles. Voce vera um exemplo desse processo no Exerdcio de 
Habilidades Cientificas, em que ira analisar as alteraęóes 
geneticas nas variantes do virus influenza H1N1 de 2009 e 
correlacionar com a disseminaęao da doenęa. 

Um segundo processo que pode levar a emergencia 
de uma doenęa viral e a disseminaęao de uma doenęa viral 
de uma pequena populaęao isolada. Por exemplo, a Aids 
permaneceu desconhecida e nao detectada por decadas 
ate comeęar a se espalhar pelo mundo. Nesse caso, fatores 
tecnológicos e sociais, incluindo o baixo custo das viagens 
internacionais, transfusóes sanguineas, promiscuidade se- 
xual e abuso de drogas intravenosas, permitiram que uma 
doenęa humana antes rara se tornasse um problema global. 

Uma terceira fonte de novas doenęas virais no ser hu¬ 
mano e sua disseminaęao a partir dos virus existentes nos 
animais. Os cientistas estimam que cerca de tres quartos das 
novas doenęas humanas se originam dessa maneira. Ani¬ 
mais que portam e transmitem determinado virus, sem se¬ 
rem afetados por ele atuam como reservatórios naturais. Por 
exemplo, o H1N1 que causou a pandemia de gripe em 2009, 
supramencionada, provavelmente passou para a especie hu¬ 
mana a partir dos porcos. Por essa razao, a doenęa causada 
por esse virus foi originalmente denominada de “gripe suma! 

As epidemias de gripe fornecem um exemplo educa- 
tivo dos efeitos do movimento dos virus entre as especies. 
Ha tres tipos de virus influenza : tipo B e tipo C que infec- 
tam somente o ser humano e nunca causaram epidemias, 
e o tipo A que infecta muitos animais, incluindo passaros, 
porcos, cavalos e seres humanos. As cepas de influenza A 
causaram as quatro maiores epidemias de gripe no ser hu¬ 
mano nos ultimos cem anos. A piór delas foi a pandemia 
de “gripe espanhola” (epidemia global) que matou, entre 
1918 e 1919, 40 a 50 milhóes de pessoas, incluindo muitos 
soldados da Primeira Guerra Mundial. 

Diferentes cepas de influenza A tern recebido nomes 
padrao: por exemplo, as cepas que causaram a gripe de 
1918 e a que causou a pandemia de gripe em 2009 foram 


denominadas H1N1. O nome identifica as formas das duas 
proteinas presentes na superficie viral: hemaglutinina (H) 
e neuraminidase (N). Ha 16 tipos diferentes de hemagluti¬ 
nina, uma proteina que auxilia o virus da gripe a atacar a 
celula hospedeira e nove tipos de neuraminidase, uma en- 
zima que auxilia a liberaęao das novas particulas virais da 
celula infectada. As aves aquaticas tern virus com todas as 
combinaęóes possiveis de H e N. 

Um cenario provavel para a pandemia de 1918 e outras 
pandemias e que elas iniciam quando o virus sofre mutaęao 
ao passar de uma especie para outra. Quando um animal, 
como um porco ou um passaro, e infectado com mais de 
uma cepa do virus da gripe, as diferentes cepas podem so- 
frer recombinaęao genetica caso as moleculas de RNA de 
seu genoma se misturem e se unam durante a montagem do 
virus. Provavelmente, os porcos foram os principais hospe- 
deiros para a recombinaęao que levou a formaęao do virus 
da gripe de 2009, o qual, por sua vez, continha sequencias 
dos virus de passaros, porcos e seres humanos. Juntamente 
com a mutaęao, esses rearranjos podem levar ao surgimen- 
to de uma cepa viral capaz de infectar celulas humanas. Se¬ 
res humanos nunca expostos a essa determinada cepa nao 
terao imunidade, e o virus recombinante torna-se poten- 
cialmente patogenico. Se esse virus da gripe recombinar- 
-se com os virus que circulam amplamente entre os seres 
humanos, ele pode adquirir a capacidade de se disseminar 
facilmente de pessoa para pessoa, aumentando o potencial 
de uma importante epidemia humana. 

Uma potencial ameaęa a longo prazo e a gripe aviaria, 
causada pelo virus H5N1, que infecta aves domesticas e sel- 
vagens. A primeira transmissao documentada de aves para 
a especie humana ocorreu em Hong Kong em 1997. Des- 
de entao, a taxa de mortalidade devido ao H5N1 tern sido 
acima de 50% dos individuos infectados, um numero alar- 
mante. Igualmente, a variedade de hospedeiros do H5N1 
vem crescendo, proporcionando maior oportunidade para 
que as diferentes cepas do virus recombinem seu materiał 
genetico e promovam o surgimento de novas cepas. Se o vi- 
rus da gripe aviaria H5N1 evoluir a ponto de se disseminar 
facilmente de pessoa para pessoa, podera representar uma 
ameaęa global semelhante a pandemia de 1918. 

Com que facilidade isso pode ocorrer? Ha pouco tem¬ 
po, cientistas trabalhando com furóes (pequenos mamife- 
ros usados como modelos animais para a gripe humana) 
observaram que poucas mutaęóes no virus da gripe aviaria 
seriam suficientes para permitir a infecęao de celulas hu¬ 
manas da cavidade nasal e da traqueia. Alem disso, quando 
os cientistas transferiram as amostras nasais de um furao 
para outro, o virus tornava-se transmissivel pelo ar. Essa 
descoberta surpreendente foi dmdgada em uma conferen- 
cia cientifica em 2011, iniciando um debate acirrado a res- 
peito da publicaęao ou nao desses resultados. Recentemen- 
te, a comunidade cientifica e varios grupos governamentais 
identificaram os potenciais beneficios da compreensao da 
prevenęao das pandemias, que superam os riscos do uso 
da informaęao para propósitos prejudiciais, e o estudo foi 
publicado em 2012. 

Em geral, como ja vimos, os virus emergentes nao sao 
novos. Eles sao virus ja existentes que se mutaram e dis- 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Analise da arvore filogenetica com base na sequencia para 
entender a evoluęao viral 


Como um dado de sequencia pode ser usado para ras- 
trear a evoluęao do virus da gripe durante as ondas de 
pandemias? Em 2009, o virus influenza A HI NI causou uma 
pandemia e continuou ressurgindo em surtos por todo o mundo. 
Os pesquisadores em Taiwan se perguntaram como o virus conti- 
nuava surgindo apesar das iniciativas de vacinaęao em massa. Eles 
sugeriram que novas cepas variantes que evoluiram do virus HI NI 
eram capazes de escapar das defesas do sistema imune humano. 
Para testar essa hipótese, eles precisavam determinar se cada 
onda de surto da gripe era causada por uma cepa variante HI NI 
diferente. 

Como o experimento foi conduzido Os cientistas obtiveram 
as sequencias genómicas de 4.703 virus isolados coletados de pa- 
cientes com gripe HI NI em Taiwan. Eles compararam as seguencias 



A Vacinaęao para a gripe HI NI. 


do gene da hemagluti- 
nina (HA) de diferentes 
cepas virais e, conforme 
as mutaęóes ocorreram, 
organizaram os isolados 
em uma arvore filogene¬ 
tica (ver na Figura 26.5 
como se le uma arvore filogenetica). 

Dados do experimento A figura superior a esquerda mostra 
uma arvore filogenetica. Nas extremidades de cada ramo esta 
uma variante do virus HI NI com uma sequencia de HA especifica. 
A arvore e uma forma de visualizar a hipótese sugerida a cerca do 
relacionamento evolutivo entre as variantes do HI NI. 


. A/California/07/2009}Grupo 1 


A/Taiwan/T 1338/2009 

_A/Taiwan/T0724/2009 

_ A/Taiwan/T 1821/2009 

A/Ta iwa n/93 7/2009 


. A/Taiwan/T 1773/2009}Grupo 6 


■ A/Taiwan/1164/201 o}-Grupo 3 


— A/Taiwan/T 1 339/2009 
. A/T a iwa n/940/2009 

i A/Ta iwa n/7418/2009 


. A/Ta iwan/8575/2009 
f A/Ta iwa n/4909/2009 

. A/T a iwa n/8542/2009 


-A/Taiwan/1018/201 
. A/Taiwan/552/201 


. A/Taiwan/2826/2009 
. A/Taiwan/T0826/2009 

P A/Taiwan/1017/2009 = 

7873/2009 

— A/Taiwan/11706/2009 
2009 

wan/6341/2009 

5200/2009 

A/Taiwan/5270/2010 ' 
A/Taiwan/3994/2010 


ił 


Grupo 9 


► Grupo 8 


Grupo 8-1 



A/Ta iwa n/2649/2011 
A/Taiwan/1102/201 


i> 


A/Taiwan/5506/2011 
A/Taiwan/1150/2011 
A/T a iwa n/2883/2011 

A/Ta iwa n/842/2010 

A/Taiwan/3697/2011. 



A Os cientistas representaram no grafico o numero de isolados 
conforme o mes e o ano de cada isolado da coleęao para mostrar 
o periodo no qual cada variante viral esta causando a doenęa ativa 
nas pessoas. 


Interprete os dados 

1. A arvore filogenetica mostra o relacionamento 
evolutivo sugerido entre as variantes das ce¬ 
pas do HI NI. Quanto mais relacionadas duas 
variantes se encontram, mais semelhantes sao 
suas sequencias genicas HA. Cada forquilha 
de um ramo, denominada nó, mostra onde as 

}>Grupo 7 dyas linhagens divergiram devido as diferentes 

mutaęóes acumuladas. O comprimento dos 
ramos e a medida do numero de diferenęas nas 
sequencias entre as variantes, indicando a distan- 
cia do relacionamento evolutivo entre elas. Com 
relaęao a essa arvore filogenetica: as variantes 
mais relacionadas sao: A/Taiwanl018/2011 e 
A/Taiwan/552/2011 ou A/Taiwanl018/2011 e 
A/Ta iwa n/8542/2 009? Explique sua resposta. 

2. Os cientistas organizaram os ramos em grupos 
constituidos por uma variante ancestral e todos 
seus descendentes, variantes mutadas. Eles estao 
com código de cores na figura. Usando o grupo 

Grupo io 11 como exemplo, identifique as linhagens de 

suas variantes. (a) Todos os nós tern o mesmo nu- 
mero de ramos ou de extremidades? (b) Todos os 
ramos de um mesmo grupo tern o mesmo com¬ 
primento? (c) O que esses resultados indicam? 

3. O grafico abaixo a esquerda mostra, no eixoy, 
o numero de isolados coletados (cada um de 
um paciente doente) e no eixo x, o mes e ano 
de coleta. Cada grupamento de variante esta 
representado separadamente com uma linha de 

cores de acordo com o diagrama da arvore. (a) Qual grupo de 
variante causou a primeira onda de gripe HI NI em mais de 
100 pacientes em Taiwan? (b) Quando um grupo de variante 
atingiu o maior numero de infecęóes, os membros desse mes¬ 
mo grupo posteriormente causaram outra onda de infecęao? 
(c) Uma variante do grupo 1 (em verde, a mais superior na 
arvore) foi usada para produzir a vacina que foi distribuida 
logo no inicio da pandemia. Com base nos dados do grafico, 
a vacina foi eficaz? 

4. Os grupos 9, 10 e 11 tern variantes HI NI que causaram um 
grandę numero de infecęóes ao mesmo tempo em Taiwan. Isso 
significa que a hipótese dos cientistas, de que novas variantes 
causam novas ondas de infecęao, estava incorreta? Explique 
sua resposta. 

Dados de J. R. Yang et al., New variants and age shift to high fatality 
groups contribute to severe successive waves in the 2009 influenza 
pandemie in Taiwan. PLoS ONE 6(11): e28288 (2011). 


► Grupo 11 
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seminaram mais amplamente nas especies hospedeiras 
normais ou se espalharam para novas especies. Altera- 
ęóes no comportamento dos hospedeiros ou no ambiente 
podem aumentar o trafego viral responsavel pelas doen- 
ęas emergentes. Por exemplo, novas estradas para areas 
remotas podem permitir a disseminaęao dos virus entre 
populaęóes humanas previamente isoladas. Igualmente, a 
destruięao das florestas para expandir areas de plantaęóes 
pode colocar as pessoas em contato com outros animais 
hospedeiros de virus capazes de infectar o ser humano. 

Doenęas virais em plantas 

Sao conhecidos mais de 2.000 tipos de doenęas virais de 
plantas, responsaveis por urna perda anual de 15 bilhóes 
de dólares devido a destruięao de hortalięas e plantaęóes. 
As caracteristicas comuns das infecęóes virais incluem 
descoloraęao ou pontos pretos nas folhas e frutas (como 
na abóbora da figura abaixo), interrupęao do crescimento 
e danos nas flores e raizes, diminuindo a produęao e a qua- 
lidade das lavouras. 

Os virus de plantas possuem a mesma estrutura basica 
e modo de reproduęao que os virus de animais. A maioria 
dos virus de plantas descobertos ate hoje, incluindo o vi- 
rus do mosaico do tabaco (TMV), possui genoma de RNA. 
Eles podem ter um capsideo helicoidal, como o TMV, ou 
capsideo icosaedrico (ver Figura 19.3). 

As doenęas virais de plantas disseminam-se por duas 
principais rotas. Na primeira rota, denominada trans- 
missao horizontal , urna planta e infectada por urna fon- 
te externa do virus. O virus invasor tern de passar pela 
camada protetora de celulas da planta (a epiderme); por 
isso, urna planta torna-se mais suscetivel as infecęóes vi- 
rais se estiver danificada por vento, lesao ou herbivoros. 
Os herbivoros, principalmente os insetos, podem atuar 
como carreadores dos virus, transmitindo a doenęa de 
planta para planta. Agricultores e jardineiros podem 
transmitir os virus de plantas inadvertidamente nas te- 
souras de poda e outros instrumentos. A outra rota de 
infecęao viral e a transmissao vertical , na qual a planta 
herda a infecęao viral da planta parental. A transmissao 
yertical pode ocorrer por propagaęao assexuada (p. ex., 
enxertos) ou por reproduęao sexuada por meio de se- 
mentes infectadas. 

Urna vez dentro da celula yegetal e iniciada 
sua replicaęao, o genoma viral e proteinas associa- 
das podem se espalhar pela planta por meio dos 
plasmodesmos, as conexóes citoplasmaticas que 
penetram nas paredes entre as celulas yegetais 
adjacentes (ver Figura 36.18). A passagem de 
macromoleculas virais de celula para celu¬ 
la e facilitada por proteinas codificadas no 
genoma viral que causam um aumento dos 
plasmodesmos. Os cientistas ainda nao des- 
cobriram a cura para a maioria dos virus cau- 
sadores de doenęas em plantas. Consequen- 
temente, seus esforęos tern sido concentrados 
na reduęao da transmissao dessas doenęas e no 
cruzamento de yariedades resistentes. 


Viroides e prions: os agentes infecciosos mais simples 

Por menores e simples que os virus pareęam, tornam-se 
grandes quando comparados a outra classe de patógenos: 
os yiroides. Viroides sao moleculas de RNA circulares, com 
poucas centenas de nucleotideos de comprimento, que in- 
fectam plantas. Os yiroides nao codificam proteinas, mas 
podem se replicar nas celulas yegetais hospedeiras, apa- 
rentemente usando as enzimas da celula hospedeira. Essas 
pequenas moleculas de RNA parecem causar erros nos sis- 
temas de regulaęao que controlam o crescimento das plan¬ 
tas, e os sinais tipicos das doenęas yiroides sao desenvolvi- 
mento anormal e interrupęao do crescimento. Urna doenęa 
causada por yiroide denominada cadang-cadang ja matou 
mais de 10 milhóes de coqueiros nas Filipinas. 

Urna lięao importante dos yiroides e que urna unica 
molecula pode ser o agente infeccioso a disseminar urna 
doenęa. No entanto, os yiroides sao acidos nucleicos, 
cuja habilidade de se replicar e bem conhecida. Ainda 
mais surpreendentes sao as evidencias da existencia de 
proteinas infecciosas, denominadas prions, que pare¬ 
cem causar inumeras doenęas cerebrais degenerativas 
em varias especies animais. Essas doenęas incluem a 
scrapie em ovinos (um tipo de encefalopatia espongifor- 
me transmissivel); a doenęa da vaca louca, que flagelou a 
industria de carne europeia ha poucos anos; e a doenęa 
de Creutzfeldt-Jakob no ser humano, que causou a morte 
de 150 pessoas na Gra Bretanha. E provavel que os prions 
sejam transmitidos nos alimentos, como pode ocorrer 
quando as pessoas se alimentam de carne de gado com 
vaca louca contendo prions. O kuru, outra doenęa cau¬ 
sada por prions, foi identificada no inicio da decada de 
1990 entre os nativos de South Fore da Nova Guine. Urna 
epidemia de kuru ocorreu na decada de 1960, desafiando 
os cientistas, que inicialmente acreditavam que a doenęa 
possuia um componente genetico. Entretanto, com o 
tempo, as inyestigaęóes antropológicas revelaram como 
a doenęa se disseminava: rituais canibalistas, pratica co- 
mum entre os nativos de South Fore naquela epoca. 

Duas caracteristicas dos prions sao parti- 
cularmente alarmantes. Primeiro, os prions 
atuam silenciosamente, com um periodo de 
incubaęao de pelo menos dez anos antes do 
desenvolvimento dos sintomas. O extenso 
periodo de incubaęao impede a identificaęao 
das fontes de infecęóes, a qual ocorre muito de- 
pois do aparecimento dos primeiros casos. Segun- 
do, os prions sao praticamente indestrutiveis. Nao 
sao destruidos nem desativados pelo aqueci- 
mento em temperaturas normais de cozimen- 
to. Ate hoje, nao ha cura conhecida para as 
doenęas causadas por prions e a unica espe- 
ranęa para o desenvolvimento de tratamentos 
eficazes reside no entendimento do processo 
de infecęao. 

Como urna proteina que nao pode repli- 
car-se pode tornar-se um patógeno transmis- 
sivel? De acordo com o modelo atual, um prion 
e urna forma maldobrada de urna proteina pre- 
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► Figura 19.10 Modelo da propagaęao 
dos prions. Os prions sao versóes maldobra- 
das de proteinas cerebrais normais. Quando 
um prion faz contato com uma versao nor- 
malmente dobrada de uma mesma proteina, 
ele pode induzir a proteina normal a assumir a 
forma anormal. A reaęao em cadeia resultan- 
te pode continuar ate que altos nh/eis desses 
prions se agreguem causando disfunęao celu- 
lar e, por firn, degeneraęao cerebral. 



sente nas celulas cerebrais. Quando um prion atinge uma 
celula contendo a forma normal da proteina, ele de algu- 
ma maneira converte as moleculas de proteina normais na 
versao maldobrada do prion. Varios prions entao se agre- 
gam em um complexo capaz de converter outras proteinas 
normais em prions que se ligam a cadeia (Figura 19.10). 
A agregaęao dos prions interfere com a funęao celular nor¬ 
mal e causa os sintomas da doenęa. Esse modelo foi rece- 
bido com ceticismo ąuando proposto por Stanley Prusiner 
no inicio da decada de 1980, mas atualmente e amplamen- 
te aceito. Prusiner recebeu o Premio Nobel em 1997 por 
seu trabalho com os prions. Recentemente ele propos que 
os prions tambem estao envolvidos em doenęas neuro- 
degeneratiyas como a doenęa de Alzheimer e Parkinson. 


Ha muitas questóes notaveis acerca desses pequenos agen- 
tes infecciosos. 


REVISAO DO CONCEITO 19.3 


1 . 

2 . 

3. 


Descreva as duas maneiras que os virus preexistentes podem 
tornar-se virus emergentes. 


Compare a transmissao horizontal e vertical dos virus das 
plantas. 


FTOBtl O TMV tem sido isolado em quase todos os pro- 
dutos comerciais do tabaco. Por que entao a infecęao pelo 
TMV nao e um perigo adicional aos fumantes? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 19.1 

0 virus consiste em um acido nudeico circundado por 
uma capa proteica (p. 393-395) 

• Os pesąuisadores descobriram os virus no finał do seculo XVIII 
estudando uma doenęa de plantas: a doenęa do mosaico do tabaco. 

• Os virus sao um peąueno genoma de acido nucleico circundado 
por um capsideo proteico e algumas vezes com um envelope virai 
membranoso. O genoma pode ser de DNA ou RNA de fita simples 
ou dupla. 

| Os vlrus sao considerados organismos vivos ou nao? Explique. 

CONCEITO 19.2 


DNA do fago - 


Hlsł 

Ciclo litico 

• Fago virulento ou temperado 

• Destruięao do DNA do hospedeiro 

• Produęao de novos fagos 

• A lise da celula hospedeira causa 
a liberaęao da progenię do fago 



O fago se liga a uma celula 
hospedeira e injeta seu DNA 


Cromossomo 

bacteriano 


\ 


Prófago 

(^S) 


Ciclo lisogenico 

• Somente fago temperado 

• O genoma se integra no cromossomo 
bacteriano como prófago o qual 

(1) e replicado e passado as celulas-filhas e 

(2) pode ser induzido a deixar o 
cromossomo e iniciar o ciclo litico 


ma de RNA em DNA, o qual pode se integrar no genoma do hospe¬ 
deiro como provirus. 

• Como os virus podem se replicar somente dentro das celulas, pro- 
vavelmente eles evoluiram após o aparecimento da primeira celula, 
talvez como fragmentos de acido nucleico celular empacotado. 


Os virus somente se reproduzem nas celulas 
hospedeiras (p. 395-400) 

• Os virus usam enzimas, ribossomos e peąuenas moleculas da ce¬ 
lula hospedeira para sintetizar sua progenię viral durante a repli- 
caęao. Cada tipo de virus possui varios hospedeiros especificos. 

• Os fagos (virus que infectam bacterias) podem se replicar por dois 
mecanismos alternativos: o ciclo litico e o ciclo lisogenico. 

• Muitos virus de animais possuem envelope. Os retrovirus (como o 
HIV) usam a enzima transcriptase reyersa para copiar seu geno- 


| Descreva as enzimas que nao sao encontradas na maioria das celu¬ 
las, mas que sao necessarias a replicaęao de determinados tipos de vlrus. 

CONCEITO 19.3 

Virus, viroides e prions sao patógenos formidaveis de 
animais e plantas (402-406) 

• Os sintomas das doenęas virais podem ser causados pelo dano vi- 
ral direto as celulas ou pela resposta imune do próprio organismo. 
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As vacinas estimulam o sistema imune a defender o hospedeiro 
contra virus especificos. 

• A epidemia, o surto disseminado de uma doenęa pode se tornar 
uma pandemia, uma epidemia global. 

• Os surtos de doenęas virais emergentes no ser humano nao sao no- 
yidades, mas sao causados por virus ja existentes que expandem sua 
gama de hospedeiros. O virus da gripe H1N1 de 2009 foi uma nova 
combinaęao de genes dos virus de porcos, seres humanos e aves que 
causaram a pandemia. O virus da gripe aviaria H5N1 tern potencial 
para causar uma pandemia de gripe com alto indice de mortalidade. 

• Os virus entram na planta por meio de lesóes na parede celular 
(transmissao horizontal) ou sao herdados das plantas parentais 
(transmissao vertical). 

• Os yiroides sao moleculas de RNA nu que infectam as plantas e 
impedem seu crescimento. Os prions sao proteinas infecciosas, 
praticamente indestrutiveis e de aęao lenta que causam doenęas 
cerebrais em mamiferos. 

] Qual caracteristica dos virus de RNA que os tornam mais propensos 
a tornarem-se virus emergentes do que os v'\rus de DNA ? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


6. lyjjjyjl] Redesenhe a Figura 19.7 para mostrar o ciclo re- 
plicativo de um virus com genoma de fita simples que pode atuar 
como RN Am (um virus da classe IV). 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

7. CONEXAO EVOLUTIVA 

O sucesso de alguns virus depende de sua habilidade de evoluir 
rapidamente em um hospedeiro. Esses virus escapam das defesas 
do hospedeiro mutando e produzindo muitos virus alterados an- 
tes que o organismo consiga ataca-los. Assim, os virus presentes 
mais tardiamente durante uma infecęao diferem daqueles que 
inicialmente infectaram o organismo. Discuta esse fato como um 
exemplo da evoluęao do microcosmo. Quais cepas virais tendem 
a predominar? 

8 . PESQUISA CIENTIFICA 

Quando uma bacteria infecta um animal, o numero de bacte- 
rias nesse organismo aumenta de maneira exponencial (gra- 
fico A). Após uma infecęao por um virus animal virulento com 
ciclo replicativo litico, nao ha evidencias de infecęao por um 
tempo. Entao, o numero de virus aumenta rapida e posterior- 
mente em varias etapas (grafico B). Explique as diferenęas na 
curva. 


NfVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Quais das seguintes caracteristicas, estruturas ou processos sao 
comuns tanto nas bacterias quanto nos virus? 

a. Metabolismo. 

b. Ribossomos. 

c. Materiał genetico composto de acidos nucleicos. 

d. Divisao celular. 

2. Virus emergentes surgem por: 

a. mutaęao em virus existentes. 

b. disseminaęao de virus existentes em novas especies hospe- 
deiras. 

c. disseminaęao de virus existentes mais intensamente em suas 
especies hospedeiras. 

d. todas as respostas acima. 

3. Para causar uma pandemia na especie humana, o virus da gripe 
aviaria H5Nldeve: 

a. disseminar para os primatas como os chimpanzes. 

b. dar origem a um virus com uma especificidade distinta de 
hospedeiro. 

c. ser capaz de transmissao na especie humana. 

d. tornar-se muito mais patogenico. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. Uma bacteria e infectada com um bacteriófago composto pela 
proteina da capa do fago T2 e o DNA do fago T4. Os novos fagos 
produzidos terao: 

a. proteina T2 e DNA T4. 

b. proteina T2 e DNA T2. 

d. proteina T4 e DNA T4. 

e. proteina T4 e DNA T2. 

5. Os virus de RNA requerem seu próprio suprimento de determi- 
nadas enzimas porque: 

a. as celulas do hospedeiro destroem rapidamente os virus. 

b. as celulas do hospedeiro nao possuem as enzimas que po- 
dem replicar o genoma viral. 

c. essas enzimas traduzem o RNAm viral em proteinas. 

d. essas enzimas penetram na membrana das celulas hospedeiras. 




Tempo -► Tempo -£ 

9. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Os virus sao considerados, pela maioria dos cientistas, entidades 
nao vivas, mas eles apresentam algumas caracteristicas de vida, 
incluindo a correlaęao entre estrutura e funęao. Em um ensaio 
sucinto (100-150 palavras), descreva como a estrutura de um vi- 
rus se correlaciona com sua funęao. 



O Oseltamiyir (Tamiflu), farmaco antiviral prescrito para 
influenza atua inibindo a enzima neuraminidase. Explique como 
esse farmaco pode prevenir a infecęao por exposięao ao virus da 
gripe ou como pode reduzir o periodo da doenęa em alguem ja 
infectado. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 











e a clonagem do DNA sao 
ferramentas valiosas para 
a engenharia genetica e as 
pesquisas biológicas 

20.2 Os biólogos utilizam a tec- 
nologia do DNA para estu- 
dar a expressao e a funęao 
de um gene 

20.3 Organismos clonados e ce- 
lulas-tronco sao uteis para 
pesquisa basica e outras 
aplicaęóes 

20.4 As aplicaęóes praticas da 
biotecnologia com base em 
DNA afetam nossas vidas de 
varias formas 


A Figura 20.1 Como a tecnica mostrada neste modelo 
pode acelerar o sequenciamento do DNA? 


A caixa de ferramentas do DNA 


N os ultimos 5 a 10 anos ocorreram alguns fatos extraordinarios na biolo¬ 
gia, entre os quais a determinaęao das seąuencias completas do DNA de 
algumas especies extintas, incluindo mamutes lanudos (abaixo, a esąuerda), 
neandertais e cavalos de 700.000 anos. Relacionado a essas descobertas esta o 
seąuenciamento do genoma humano, completado em 2003. Esse esforęo mar- 
cou um ponto importante na biologia, pois impulsionou avanęos tecnológicos 
marcantes no seąuenciamento do DNA. 

A descrięao da primeira seąuencia genómica humana levou alguns anos a um 
custo de 1 bilhao de dólares; no entanto, o tempo e o custo do seąuenciamento 
de um genoma vem reduzindo bastante desde entao. A Figura 20.1 mostra o 
modelo de urna tecnica de seąuenciamento na qual os nucleotideos de urna fita 
simples de DNA sao passados um por um atraves de um minusculo poro em urna 
membrana, e as peąuenas alteraęóes resultantes em urna corrente eletrica sao uti- 
lizadas para determinar a seąuencia de nucleotideos. Os desenvolvedores dessa 
tecnica, sobre a qual aprenderemos adiante neste capitulo, prometem que, por 
firn, seremos capazes de seąuenciar um genoma humano em cerca de seis horas 
em um eąuipamento de U$ 900,00, do tamanho de um pacote de goma de mascar. 

Neste capitulo, primeiro descrevemos as principais tecnicas para seąuen¬ 
ciar e manipular o DNA - a tecnologia do DNA - e para usar essas ferramen¬ 
tas do DNA para analisar a expressao genica. Depois, exploramos avanęos na 
clonagem de organismos e na produęao de celulas-tronco, tecnicas que expan- 
diram nossa compreensao basica sobre biologia e aumentaram nossa capaci- 
dade de aplicar esse conhecimento a problemas globais. Por firn, analisamos as 
aplicaęóes praticas da biotecnologia com base em DNA, a manipulaęao de or- 







ganismos ou seus componentes para criar produtos uteis. 
Hoje, as aplicaęóes da tecnologia do DNA afetam tudo, 
desde a agricultura ate a legislaęao criminal e as pesąuisas 
medicas. Terminaremos considerando algumas das impor- 
tantes ąuestoes sociais e eticas que surgem a medida que a 
biotecnologia se torna mais presente em nossas vidas. 

CONCEITO 20.1 

0 sequenciamento do DNA e a clonagem 
do DNA sao ferramentas valiosas para a 
engenharia genetica e as pesquisas biológicas 

A descoberta da estrutura da molecula de DNA, com suas 
duas fitas complementares, abriu as portas para o desen- 
volvimento do sequenciamento do DNA e de varias outras 
tecnicas hoje utilizadas na pesquisa biológica. Essencial 
para varias dessas tecnicas e a hibridizaęao dos acidos 
nucleicos, o pareamento de bases de urna fita de um acido 
nucleico com a sequencia complementar em urna fita de 
outra molecula de acido nucleico. Nesta seęao, primeiro 
vamos descrever as tecnicas de sequenciamento de DNA. 
Em seguida, exploraremos outros importantes metodos 
utilizados na engenharia genetica, a manipulaęao direta 
de genes para um propósito pratico. 

Sequenciamento de DNA 

Os pesquisadores podem explorar o principio do parea¬ 
mento de bases complementares para determinar a sequen- 
cia de nucleotideos completa da molecula de DNA, proces- 
so chamado de seąuenciamento de DNA. Primeiro o DNA 
e fragmentado e depois cada fragmento e sequenciado. 
Atualmente, o sequenciamento e realizado por maquinas 
(Figura 20.2). O primeiro procedimento automatizado 
usava urna tecnica chamada de metodo de didesoxirribo- 
nucleotideo (ou didesóxi) de terminaęao de cadeia. Nessa 
tecnica, urna fita de um fragmento de DNA serve de molde 
para a sintese de um conjunto de fragmentos complemen¬ 
tares; esses sao analisados para gerar urna sequencia, con- 
forme mostrado em detalhes na Figura 20.3. 0 bioquimico 
Frederick Sanger recebeu o Premio Nobel em 1980 por ter 
desenvolvido esse metodo. Eloje, o sequenciamento dide- 
sóxi ainda continua sendo muito usado para trabalhos de 
sequenciamento rotineiros de baixa escala, em maquinas 
como a mostrada na Figura 20.2a. 

Nos ultimos dez anos, tecnicas de “sequenciamento de 
nova geraęao” tern sido desenvolvidas, as quais nao se ba- 
seiam na terminaęao de cadeia. Em vez disso, fragmentos 
de DNA sao amplificados (copiados) para gerar um numero 
enorme de fragmentos identicos (Figura 20.4). Urna fita 
especifica de cada fragmento e imobilizada e a fita com¬ 
plementar e sintetizada, um nucleotideo de cada vez. Urna 
tecnica quimica permite monitoramento eletrónico para 
identificar em tempo real qual dos quatro nucleotideos e 
adicionado; esse metodo e, portanto, chamado de seąuen¬ 
ciamento por sintese . Milhares ou centenas de milhares de 
fragmentos, cada um com cerca de 400 a 1.000 nucleotideos 



(a) Maquinas padrao para sequenciamento 



(b) Maquinas de ultima geraęao para sequenciamento 


A Figura 20.2 Equipamentos para sequenciamento de DNA. 

(a) Esta maquina padrao para sequenciamento utiliza o metodo di- 
desóxi de sequenciamento de terminaęao de cadeia (ver Figura 20.3). 
Esta maquina pode sequenciar ate cerca de 120.000 nucleotideos 
em 10 horas e e utilizada para sequenciar pequenos numeros de 
amostras com sequencias mais curtas. (b) Maquinas de ultima ge¬ 
raęao para sequenciamento utilizam "sequenciamento por sintese" 
(ver Figura 20.4). As maquinas atuais podem sequenciar de 700 a 
900 milhóes de nucleotideos em 10 horas e sao utilizadas para tra¬ 
balhos de sequenciamento mais longos. 

de comprimento, sao sequenciados em paralelo em maqui- 
nas iguais aquelas mostradas na Figura 20.2b, devido a alta 
taxa de nucleotideos sendo sequenciados por hora. Esse e 
um exemplo de tecnologia de DNA de “alta capacidade”, 
o qual e, hoje, o metodo de escolha para estudos em que 
numeros significativos de amostras de DNA - ate mesmo 
representando um genoma inteiro - sao sequenciadas. 

Avanęos tecnológicos adicionais deram origem ao se- 
quenciamento de “terceira geraęao”, com cada tecnica nova 
sendo mais rapida e menos dispendiosa do que a anterior. 
Nesses novos metodos, o DNA nao e fragmentado nem 
amplificado. Em vez disso, urna molecula de DNA unica, 
muito longa, e sequenciada. Muitos grupos vem trabalhan- 
do com a ideia de mover urna unica fita de urna molecula 
de DNA atraves de um poro muito pequeno (um nanopo- 
ro) em urna membrana, detectando as bases, urna por urna, 
por meio da interrupęao de urna corrente eletrica. Um mo- 
delo desse conceito e mostrado na Figura 20.1, na qual o 
poro e um canal proteico embebido em urna membrana 
lipidica. (Outros pesquisadores estao utilizando membra- 
nas artificiais e nanoporos.) A ideia e que cada tipo de base 
interromperia a corrente por um periodo de tempo leve- 
mente diferente. Esse exemplo e apenas um de varias abor- 
dagens diferentes para aumentar ainda mais a velocidade e 
diminuir os custos do sequenciamento. 

As tecnicas melhoradas de sequenciamento de DNA 
transformaram a maneira pela qual podemos explorar as 
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Metodo de pesquisa 


T Figura 20.3 

O metodo didesóxi de terminaęao de cadeia para sequenciamento de DNA 


Aplicaęao A sequencia de nucleotideos em qualquer fragmento de DNA de ate 800 ou 
1.000 pares de base de comprimento pode ser determinada rapidamente com equipamen- 
tos que realizam as reaęóes de sequenciamento e separam os produtos marcados da reaęao 
por tamanho. 


Tecnica Este metodo baseia-se na sfntese de um grupo de fitas de DNA complementares a 
uma das fitas do fragmento de DNA original. Cada fita inicia com o mesmo oligonucleotf- 
deo iniciador e termina com um didesoxirribonucleotfdeo (ddNTP), um desoxirribonucleotf- 
deo modificado (dNTP). A incorporaęao de um ddNTP termina uma fita de DNA em cresci- 
mento, pois nao possui o grupamento 3'-OH, o local de ligaęao para o próximo nucleotfdeo 
(ver Figura 16.14). No grupo de novas fitas sintetizadas, cada posięao de nucleotfdeo ao 
longo da sequencia original e representada por fitas que terminam naquele ponto com o 
ddNTP complementar. Como cada tipo de ddNTP recebe uma marca fluorescente distinta, a 
identidade dos nucleotideos de terminaęao das novas fitas e, por firn, a sequencia original 
inteira, pode ser determinada. 


0 O fragmento de DNA a ser sequenciado e 
desnaturado em fitas simples e incubado 
em tubo de ensaio com os ingredientes 
necessarios para a sfntese de DNA: um 
oligonucleotfdeo iniciador desenhado 
para formar pares de base com a 
extremidade 3' conhecida da fita-molde, 
DNA-polimerase, os quatro dNTP e os 
quatro ddNTP, todos marcados com 
moleculas fluorescentes especfficas. 


0 A sfntese de cada fita nova comeęa na 
extremidade 3' do oligonucleotfdeo 
iniciador e continua ate um ddNTP ser 
inserido, aleatoriamente, em vez do 
dNTP normal equivalente. O ddNTP 
incorporado previne a continuaęao do 
alongamento da fita. Finalmente, um 
grupo de fitas marcadas de varios 
comprimentos e gerado, com a cor 
da marca representando o ultimo 
nucleotfdeo na seguencia. 


lik 


DNA 

(fita-molde) 

5 'c 

T 

G 

A 

C 

T 

T 

C 

G 

A 

C 

A 

A 


Oligonucleotfdeo Desoxirribonucleotfdeos 
iniciador 


DNA- 

-polimerase 



Didesoxirribonucleotfdeos 
(marcados com fluorescencia) 

ddATP 

ddCTP 

ddTTP 


ddGTP 



0 As fitas marcadas na mistura sao separadas 
passando por um gel, o qual permite que as 
fitas mais curtas se movam pelo gel de forma 
mais rapida do que as mais longas. Para o 
sequenciamento de DNA, o gel e formado em 
um tubo capilar, cujo diametro pequeno 
permite que um detector de fluorescencia 
detecte a cor da marca fluorescente a medida 
que as fitas passam. Fitas com diferenęas de 
tamanho de apenas um nucleotfdeo podem 
ser distinguidas umas das outras. 


Resultados A cor da marca fluorescente em cada 
fita indica a identidade do nucleotfdeo na sua ex- 
tremidade 3'. Os resultados podem ser impressos 
como um espectrograma, e a sequencia, que e com¬ 
plementar a fita-molde, pode entao ser lida de bai- 
xo (fitas mais curtas) para cima (fitas mais longas). 
(Notę que a sequencia inicia após o oligonucleotf¬ 
deo iniciador.) 


Direęao do 
movimento 
das fitas 


Fita mais longa marcada 


Detector 


Laser 


Fita mais curta marcada 


Ultimo nucleotfdeo 
da fita mais 
longa marcada — 


Ultimo nucleotfdeo 
da fita mais 
curta marcada- 
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T Figura 20.4 


Metodo de pesquisa 


Sequenciamento de ultima geraęao 


Aplicacao Nas tecnicas atuais de ultima geraęao para sequencia- 
mento, cada fragmento tem de 400 a 1.000 nucleotfdeos de com- 
primento; sequenciando os fragmentos em paralelo, 700 a 900 
milhóes de nucleotfdeos podem ser seguenciados em 10 horas. 



DNA genómico e fragmentado e os 
fragmentos de 400 a 1.000 pares 
de base sao selecionados. 



Q Cada fragmento e isolado com 
urna esfera em urna gota de 
soluęao aguosa. 



I 



0 O fragmento e copiado varias vezes por urna 
tecnica chamada PCR (descrita adiante). 
Todas as extremidades 5' de urna fita sao 
"capturadas" de forma especffica pela 
esfera. Finalmente, 10 6 cópias identicas da 
mesma fita original, que foi usada como 
fita-molde, estao ligadas a esfera. 


0 A esfera e colocada em urn pequeno poęo 
junto com DNA-polimerase e oligonucleotfdeos 
iniciadores que podem hibridizar com a 
extremidade 3' da fita unica (molde). 


Tecnica Ver etapas numeradas e diagramas. 

Resultados Cada urn dos 2.000.000 poęos na płaca de multi- 
plos poęos, que tem urn fragmento diferente, gera urna sequencia 
diferente. Os resultados para urn fragmento estao mostrados no 
grafico abaixo. As sequencias do conjunto inteiro de fragmen¬ 
tos sao analisadas utilizando programas de computador, que as 
"montam" em seguencias inteiras, urn genoma inteiro neste caso. 



INTERPRETE OS DADOS 


Se a fita complementar conter dois 
ou mais nucleotideos identicos em uma fileira, seus nucleotideos 


complementares serao adicionados urn após o outro na mesma eta- 



pa da corrida. Como dois ou mais do mesmo nucleotideo (em uma 
fileira) sao detectados no grafico? (Ver amostra a direita.) Escreva a 
sequencia dos 25 primeiros nucleotideos no grafico acima, iniciando 
a partir da esguerda. (Ignore as linhas muito curtas.) 


0 O poęo e urn de 2 milhóes em uma płaca de multiplos poęos, cada urn contendo 
urn fragmento diferente de DNA a ser sequenciado. Uma soluęao de urn dos 
quatro nucleotfdeos e adicionada aos poęos e entao lavada. Isso e feito 
sequencialmente para os quatro nucleotfdeos: dATP, dTTP, dGTP e entao dCTP 
Todo o processo e entao repetido. 



ST 



DNA- 

-polimerase 


—Fita-molde 
C- de DNA 
C 
A 

A [ dATP | 

G 
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AG Oligonu- 
-p^^cleotfdeo 
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0 Em cada poęo, se a próxima base 
na fita-molde (T, neste exemplo) e 
complementar ao nucleotideo 
adicionado (A, aqui), o nucleotideo 
e ligado a fita crescente, liberando 
PPj, que causa urn flash de luz que 
e registrado. 


0 O nucleotideo e lavado e urn 
nucleotideo diferente (dTTP, 
aqui) e adicionado. Se o 
nucleotideo nao e 
complementar a próxima base 
do molde (G, aqui), ele nao e 
ligado a fita e nao ocorre o flash. 


00 processo de adięao e lavagem dos quatro 
nucleotfdeos e repetido ate que cada fragmento 
tenha uma fita complementar completa. O padrao 
de flashes revela a sequencia do fragmento original 
em cada poęo. 
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ąuestóes biológicas fundamentais sobre evoluęao e sobre 
como a vida funciona. Um pouco mais de uma decada an- 
tes do seąuenciamento do genoma ser anunciado, pesąui- 
sadores haviam completado o seąuenciamento de aproxi- 
madamente 4.000 genomas de bacterias, 190 de arąueias e 
180 de eucariotos, com seąuenciamento de mais de 17.000 
especies em andamento. Seąuencias genómicas completas 
foram determinadas para celulas de varios tipos de cancer, 
para seres humanos anciaos, e com as muitas bacterias que 
vivem no intestino humano. No Capitulo 21, aprendere- 
mos mais sobre como essa nova tecnologia de seąuencia¬ 
mento nos informou sobre a evoluęao das especies e a evo- 
luęao do próprio genoma. Agora consideraremos como os 
genes individuais sao estudados. 

Produzindo multiplas cópias de um gene ou outros 
segmentos de DNA 

O biologista molecular que estuda um determinado gene 
ou grupo de genes encara um desafio. Moleculas de DNA 
de ocorrencia natural sao muito longas e, em geral, uma 
unica molecula carrega varias centenas ou mesmo milha- 
res de genes. Alem disso, em varios genomas eucarióticos, 
os genes que codificam proteinas ocupam apenas uma pe- 
ąuena proporęao do DNA cromossomal, sendo o restante 
seąuencias nucleotidicas nao codificantes. Um unico gene 
humano, por exemplo, pode constituir apenas 1/100.000 da 
molecula de DNA cromossomal. Como uma complicaęao 
adicional, as diferenęas entre o gene e o DNA circundante 
sao sutis, consistindo apenas em diferenęas na seąuencia 
nucleotidica. Para trabalhar diretamente com genes espe- 
cificos, os cientistas desenvolveram metodos para prepa- 
rar segmentos bem definidos de DNA em multiplas cópias 
identicas, processo chamado de clonagem de DNA. 

A maioria dos metodos para clonar segmentos de 
DNA no laboratório compartilha certas caracteristicas ge- 
rais. Uma abordagem comum utiliza bacterias, mais fre- 
ąuentemente a Escherichia coli. Relembre da Figura 16.12 
que o cromossomo de E. coli e uma grandę molecula de 
DNA circular. Alem disso, E. coli e varias outras bacterias 
tern plasmideos, peąuenas moleculas circulares de DNA 
que se replicam separadamente. Um plasmideo tern ape¬ 
nas um peąueno numero de genes; esses genes podem ser 
uteis ąuando a bacteria esta em determinado meio, mas 
talvez nao sejam necessarios para sobrevivencia ou repro- 
duęao na maioria das condięóes. 

Para clonar segmentos de DNA usando bacterias, pes- 
ąuisadores obtem primeiro um plasmideo (primeiro isola- 
do de uma celula bacteriana e modificado geneticamente 
para clonagem eficiente) e inserem DNA de outra fonte 
(DNA “estranho”) no plasmideo (Figura 20.5). Agora, o 
plasmideo resultante e uma molecula de DNA recombi- 
nante, molecula contendo DNA de duas fontes diferentes, 
muitas vezes de especies diferentes. Entao, o plasmideo e 
recolocado na celula bacteriana, produzindo uma bacteria 
recombinante. Essa celula isolada se reproduz por meio 
de repetidas divisóes celulares e forma um clone celular, 
uma populaęao de celulas geneticamente identicas. Como 
a bacteria em divisao replica o plasmideo recombinante e 
o transmite a seus descendentes, o DNA estranho e ąuais- 


Bacteria 


Celula com o gene 



Bacteria 

recombinante 



0 Celula hospedeira cultivada 
em cultura para formar um 
clone celular com o gene 
de interesse "clonado" 
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aplicaęóes 
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Proteina coletada 
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Hormónio de crescimento 
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Gene usado para modificar 
bacterias para limpeza de 
residuos tóxicos 


Proteina dissolve coagulos 
de sangue em terapias de 
atagues cardiacos 


▲ Figura 20.5 Clonagem genica e alguns usos de genes 
clonados. Neste diagrama simplificado da clonagem genica, come- 
ęamos com um plasmideo (originalmente isolado a partir de uma 
celula bacteriana) e um gene de interesse de outro organismo. Ape¬ 
nas um plasmideo e uma cópia do gene de interesse sao mostradas 
no topo da figura, mas os materiais iniciais incluiriam varias cópias 
de cada. 


quer genes que ele carrega sao clonados ao mesmo tempo. 
A produęao de multiplas cópias de um unico gene e um 
tipo de clonagem de DNA chamado de clonagem genica. 
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Em um exemplo mostrado na Figura 20.5, o plasmi- 
deo atua como vetor de clonagem, urna molecula de DNA 
capaz de carregar DNA estranho para dentro da celula 
hospedeira e ali replicar-se. Os plasmideos bacterianos sao 
muito utilizados como vetores de clonagem por diversas 
razóes. Eles podem ser prontamente obtidos de fornece- 
dores comerciais, manipulados para formar plasmideos 
recombinantes por meio da inseręao de DNA estranho em 
um tubo de ensaio (do latim, in vitro ), e entao facilmente 
introduzidos em celulas bacterianas. Alem disso, plasmi¬ 
deos bacterianos recombinantes (e o DNA estranho que 
eles carregam) se multiplicam rapidamente devido as al- 
tas taxas reprodutivas das celulas hospedeiras (bacterias). 
O DNA estranho na Figura 20.5 e um gene de urna celu¬ 
la eucariótica; adiante descreveremos com mais detalhes 
como o segmento de DNA estranho foi obtido. 

A clonagem genica e util para dois propósitos basicos: 
fazer varias cópias de, ou amplificar , um determinado gene 
e produzir um produto proteico (ver Figura 20.5). Pesąui- 
sadores podem isolar cópias de um gene clonado a partir 
de bacterias para uso na pesąuisa basica ou para capaci- 
tar outro organismo com urna nova habilidade metabóli- 
ca, como resistencia a doenęas. Por exemplo, um gene de 
resistencia presente em urna especie de cultivo pode ser 
clonado e transferido para plantas de outra especie. De 
modo alternativo, urna proteina com uso medicinal, como 
o hormónio de crescimento humano, pode ser obtida em 
grandes ąuantidades a partir de culturas de bacterias que 
carregam o gene clonado para a proteina. (Adiante descre- 
yeremos as tecnicas para expressar genes clonados.) Como 
o gene e apenas urna parte muito pequena do DNA total 
em urna celula, a habilidade em amplificar esses fragmen- 
tos raros de DNA, por clonagem ou outros meios, e crucial 
para qualquer aplicaęao envolvendo um unico gene. 


Uso de enzimas de restrięao para produzir 
DNA plasmidial recombinante 

Em geral, a clonagem genica e a engenharia genetica ba- 
seiam-se no uso de enzimas que cortam moleculas de DNA 
em um numero limitado de locais especificos. Essas enzi¬ 
mas, chamadas de endonucleases de restrięao, ou enzimas 
de restrięao, foram descobertas no finał dos anos 1960 por 
pesquisadores que estudavam as bacterias. As enzimas de 
restrięao protegem a celula bacteriana cortando o DNA es¬ 
tranho de outros organismos ou fagos (ver Conceito 19.2). 

Centenas de enzimas de restrięao diferentes foram 
identificadas e isoladas. Cada enzima de restrięao e mui¬ 
to especifica, reconhecendo determinada sequencia curta 
de DNA, ou sitio de restrięao, e cortando ambas as fitas 
de DNA em pontos precisos dentro do sitio de restrięao. 
O DNA de urna celula bacteriana e protegido das próprias 
enzimas de restrięao pela adięao de grupos metila (—CH 3 ) 
a adeninas ou citosinas dentro das sequencias reconheci- 
das pelas enzimas. 

A Figura 20.6 mostra como as enzimas de restrięao 
sao utilizadas durante a clonagem do DNA para unir frag- 
mentos de DNA. No topo da figura esta um plasmideo 
bacteriano (como o da Figura 20.5) com um unico sitio de 



DNA 


Sitio de restrięao 

7 


GA AT TC 


C T TAAG 


t 


0 A enzima de restrięao corta 
os esqueletos de aęucar- 
-fosfato em cada seta. 



Q Fragmento de DNA de 
outra fonte e adicionado. 

O pareamento de bases 
das extremidades coesivas 
produz varias combinaęóes. 


Fragmentos a partir de 
moleculas de DNA diferentes 
cortados com a mesma 
enzima de restrięao 


0 DNA-ligase 
sela as fitas 


3 ' 5 ' 


3 ' 5 ' 


5 ' 3 ' 

Urna possivel combinaęao 


3 ' 


1 Gil A AT T C ~ 

GllAATT C 1 

C TTAAllG 

C TTAAllG 



Molecula de DNA recombinante 



A Figura 20.6 Usando uma enzima de restrięao e uma 
DNA-ligase - para produzir um plasmideo de DNA recombi¬ 
nante. A enzima de restrięao neste exemplo (chamada de EcoR\) 
reconhece uma sequencia especifica de seis pares de bases, o sitio 
de restrięao, presente em um local do plasmideo. A enzima faz 
cortes nos esqueletos de aęucar-fosfato dentro dessa sequencia, 
produzindo fragmentos com extremidades coesivas. Fragmentos 
estranhos de DNA com extremidades coesivas complementares 
podem formar pares de bases com as extremidades do plasmf- 
deo; o produto ligado e um plasmideo recombinante. (As duas 
extremidades coesivas originais tambem podem parear, formando 
um cfrculo; a ligaęao resultaria no plasmideo nao recombinante 
original.) 


DESENHE 


A enzima de restrięao Hind/// reconhece a sequencia 
5'-AAGCTT-3', cortando entre os dois 'A's. Desenhe a sequencia de 
dupla-fita antes e depois dos cortes da enzima. 
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restrięao reconhecido por uma determinada enzima de res¬ 
trięao de E. coli. Como mostrado na Figura 20.6, a maioria 
dos sitios de restrięao e simetrica. Ou seja, a seąuencia de 
nucleotideos e a mesma em ambas as fitas ąuando lida na 
direęao 5 '—>3', A maioria das enzimas de restrięao utiliza- 
das reconhece seąuencias contendo ąuatro a oito pares de 
nucleotideos. Como qualquer sequencia curta normalmen- 
te ocorre (aleatoriamente) varias vezes em uma longa mo¬ 
lecula de DNA, uma enzima de restrięao fara varios cortes 
na molecula de DNA, gerando um grupo de fragmentos 
de restrięao. Todas as cópias de determinada molecula de 
DNA sempre geram o mesmo grupo de fragmentos de res¬ 
trięao quando expostos a mesma enzima de restrięao. 

As enzimas de restrięao mais uteis clivam os esquele- 
tos de aęucar-fosfato nas duas fitas de DNA, em degrau, 
como mostrado na Figura 20.6. Os fragmentos de restrięao 
dupla-fita resultantes possuem pelo menos uma extremi- 
dade de fita simples, chamada de extremidade coesiva. 
Essas extensóes curtas podem formar pares de bases liga- 
dos por ligaęóes de hidrogenio com extremidades coesi- 
vas complementares em qualquer outra molecula de DNA 
cortada com a mesma enzima. As associaęóes assim for- 
madas sao apenas temporarias, mas podem tornar-se per- 
manente pela enzima DNA-ligase. Essa enzima catalisa a 
formaęao de ligaęóes covalentes que ligam os esqueletos de 
aęucar-fosfato das fitas de DNA (ver Figura 16.16). E pos- 
sivel ver na parte de baixo da Figura 20.6 que a ligaęao de 
DNA de duas fontes diferentes, catalisada pela ligase, pro- 
duz uma molecula de DNA recombinante estavel, neste 
exemplo um plasmideo recombinante. 

Com o objetivo de yerificar o produto plasmidial re¬ 
combinante depois de ter sido copiado varias vezes nas 
celulas hospedeiras (ver Figura 20.5), o pesquisador pode 
cortar os produtos novamente usando as mesmas enzi¬ 
mas de restrięao. Isso geraria dois tipos de fragmentos de 
DNA, um com o tamanho do plasmideo original e o outro 
com o tamanho do fragmento de DNA inserido, os dois 
elementos iniciais no topo da Figura 20.6. Para separar e 
yisualizar os fragmentos de DNA de diferentes tamanhos, 
os pesquisadores desenvolveram uma tecnica chamada de 
eletroforese em gel. Essa tecnica utiliza um gel feito de 
um polimero, como peneira molecular, para separar uma 
mistura de acidos nucleicos (ou proteinas) com base no ta¬ 
manho, na carga eletrica e em outras propriedades fisicas 
(Figura 20.7). A eletroforese em gel e utilizada em con- 
junto com varias tecnicas diferentes na biologia molecular, 
incluindo o sequenciamento do DNA (ver Figura 20.3). 

Agora que discutimos o vetor de clonagem com alguns 
detalhes, vamos considerar o DNA estranho a ser inserido. 
A maneira mais comum para obter varias cópias do gene a 
ser clonado e por PCR, descrito a seguir. 

Amplificaęao de DNA: a reaęao em cadeia da 
polimerase (PCR) e seu uso na clonagem do DNA 

Atualmente, a maioria dos pesquisadores tern alguma in- 
formaęao sobre a sequencia do gene ou outro segmento de 
DNA que eles querem clonar. Usando essas informaęóes, 
eles podem iniciar com toda a coleęao de DNA genómico 



(a) Cada amostra, uma mistura de moleculas de DNA diferentes, e 
colocada em um poęo separado, próximo a extremidade de uma 
fina lamina de gel de agarose. 0 gel e colocado dentro de um 
suporte plastico pequeno e imerso em soluęao aquosa, uma 
soluęao tamponada em um recipiente com eletrodos em cada 
lado. Assim que a corrente e ligada, as moleculas de DNA 
carregadas negativamente se movem rumo ao eletrodo positivo. 


///, 

// 

// 

/ 



Fragmentos de restrięao 
(tamanhos padrao) 


(b) Moleculas menores migram antes das mais longas, passando mais 
rapidamente do que as maiores. Depois que a energia e desligada, 
um corante fluorescente cor-de-rosa na luz UV, que se liga ao DNA, 
e adicionado. Cada banda em cor-de-rosa corresponde a varios 
milhares de moleculas de DNA do mesmo comprimento. As bandas 
horizontais na parte de baixo do gel correspondem a um grupo de 
fragmentos de restrięao de tamanhos conhecidos para serem 
comparadas com as amostras de tamanho desconhecido. 

▲ Figura 20.7 Eletroforese em gel. Um gel feito de um poli¬ 
mero atua como uma peneira molecular para separar acidos nuclei¬ 
cos ou proteinas que diferem em tamanho, carga eletrica ou outras 
propriedades fisicas a medida que se movem em um campo eletrico. 
No exemplo mostrado aqui, as moleculas de DNA sao separadas 
pelo comprimento em um gel feito de um polissacahdeo chamado 
agarose. 

de determinada especie de interesse e obter varias cópias 
do gene desejado utilizando uma tecnica chamada reaęao 
em cadeia da polimerase, ou PCR. A Figura 20.8 ilus- 
tra as etapas da PCR. Dentro de poucas horas, essa tecnica 
pode produzir bilhóes de cópias de um segmento de DNA- 
-alvo espedfico em uma amostra, mesmo se esse segmento 
compor menos de 0,001% do DNA total da amostra. 

No procedimento da PCR, um ciclo de tres etapas con- 
duz a uma reaęao em cadeia que gera uma populaęao de 
crescimento exponencial de moleculas de DNA identicas. 
Durante cada ciclo, a mistura da reaęao e aquecida para 
desnaturar (separar) as duplas-fitas de DNA e, entao, res- 
friada para permitir o anelamento (ligaęóes de hidrogenio) 
de oligonucleotideos iniciadores curtos, fita simples, com¬ 
plementares as sequencias nas fitas opostas de cada extre- 
midade da sequencia-alvo. Por firn, uma DNA-polimerase 









BIOLOGIA DE CAMPBELL 415 


Metodo de pesquisa 


A reaęao em cadeia da polimerase (PCR) 

Aplicaęao Com a PCR, qualquer segmento especifico (chamado de sequen- 
cia-alvo) em uma amostra de DNA pode ser copiado varias vezes (amplificado), 
completamente in vitro. 

Tecnica A PCR requer DNA dupla-fita contendo a sequencia-alvo, uma 
DNA-polimerase resistente ao calor, quatro nucleotfdeos e duas fitas de DNA de 
15 a 20 nucleotfdeos que servem como oligonucleotfdeos iniciadores. Urn oli- 
gonucleotfdeo iniciador e complementar a uma extremidade da sequencia-alvo 
em uma fita; o segundo oligonucleotfdeo iniciador e complementar a outra 
extremidade da seguencia na outra fita. 


Ciclo 1 

gera 

2 

moleculas 



DNA genómico 


Q Desnaturaęao: 
aquecer brevemente 
para separar as 
fitas de DNA. 


Q Anelamento: 
resfriar para 
permitir que os 
oligonucleotfdeos 
iniciadores formem 
ligaęóes de hidrogenio 
com as extremidades 
da sequencia-alvo. 

@ Extensao: a DNA- 
-polimerase adiciona 
nucleotfdeos a 
extremidade 3' de 
cada oligonucleotfdeo 
iniciador. 



Sequencia-alvo 


/ \ 



Ciclo 2 

gera 

4 

moleculas 


Ciclo 3 

gera 8 
moleculas; 

2 moleculas < 
(em caixas 
brancas) 
combinam com 
a sequencia-alvo 


D Pearson Education, Inc. 


O t\ 


i. a 

/\’\N 




Resultados Após tres ciclos, duas moleculas combinam exatamente com a 
sequencia-alvo. Após mais 30 ciclos, mais de 1 bilhao (10 9 ) de moleculas com¬ 
binam com a sequencia-alvo. 


estavel ao calor estende os oligonucleotideos 
iniciadores na direęao 5'—>3'. Se fosse utiliza- 
da uma DNA-polimerase comum, a proteina 
seria desnaturada junto com o DNA duran- 
te o primeiro ciclo de aąuecimento e teria de 
ser recolocada após cada ciclo. A chave para 
a PCR automatizada foi a descoberta de uma 
DNA-polimerase de rara termoestabilidade 
chamada Taq-polimerase. Essa enzima rece- 
beu esse nome de acordo com a especie bacte- 
riana da qual ela foi isolada pela primeira vez. 
Essa especie bacteriana, Thermus aąuaticus , 
vive em geiseres quentes, e a estabilidade da 
sua DNA-polimerase em altas temperaturas e 
uma adaptaęao evolutiva que permite que a 
bacteria sobreviva e se reproduza em tempe¬ 
raturas de ate 95°C. 

A PCR e rapida e muito especifica. Ape- 
nas pequenas quantidades de DNA precisam 
estar presentes no materiał inicial, e esse DNA 
pode estar parcialmente degradado, desde 
que algumas moleculas contenham a sequen- 
cia-alvo completa. A chave para essa alta es- 
pecificidade e o par de oligonucleotideos ini¬ 
ciadores utilizado para cada amplificaęao por 
PCR. As sequencias dos oligonucleotideos ini¬ 
ciadores sao escolhidas de modo que hibridi- 
zem apenas com sequencias nas extremidades 
opostas do segmento-alvo, uma na extremida- 
de 3' de cada fita. (Para alta especificidade, os 
oligonucleotideos iniciadores devem ter, no 
minimo, 15 nucleotideos de comprimento.) 
No finał do terceiro ciclo, um quarto das mo¬ 
leculas sao identicas ao segmento-alvo, com 
ambas as fitas do tamanho apropriado. Com 
cada ciclo sucessivo, o numero de moleculas 
do segmento-alvo de tamanho correto se du- 
plica, de modo que o numero de moleculas 
se iguale a 2 W , em que n e o numero de ciclos. 
Após mais 30 ciclos, cerca de um bilhao de có- 
pias da sequencia-alvo esta presente! 

Apesar da sua velocidade e especificidade, 
a amplificaęao por PCR nao pode substituir a 
clonagem genica em celulas quando grandes 
quantidades de um gene sao desejadas. Erros 
ocasionais durante a replicaęao por PCR im- 
póem limites no numero de cópias boas e o 
tamanho dos fragmentos de DNA que po- 
dem ser copiados. Em vez disso, a PCR e 
utilizada para fornecer o fragmento de DNA 
especifico para clonagem. Os oligonucleoti¬ 
deos iniciadores sao sintetizados para incluir 
sitios de restrięao em cada extremidade do 
fragmento de DNA que combina com o sitio 
no vetor de clonagem. Entao, o fragmento e 
o vetor sao cortados, hibridizados e ligados 
(Figura 20.9). Os plasmideos resultantes dos 
clones bacterianos sao sequenciados para se- 
lecionar os clones com insertos livres de erros. 
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Os oligonucleotideos 
iniciadores da PCR sao 
desenhados de modo que os 
fragmentos de DNA obtidos 
pela PCRtenham, em cada 
extremidade f um sftio de 
restrięao que formę par com o 
sftio no vetor de clonagem. 


Gene que 
torna as 
celulas 
bacterianas 
resistentes a 
um antibiótico 
esta presente 
no plasmideo. 




Corte com a 
mesma enzima 
de restrięao 
utilizada no vetor 
de clonagem. 


Vetor de clonagem 
(plasmideo bacteriano) i 

Misturar e ligar 


ł 


Plasmideos de DNA 
recombinante sao 
adicionados as celulas 
bacterianas hospedeiras, que 
sao entao tratadas com 
antibiótico. Apenas celulas 
que captam o plasmideo 
sobriverao, devido ao gene 
de resistencia ao antibiótico. 


O Plasmideo de 

DNA recombinante 



A Figura 20.9 Uso de uma enzima de restrięao e PCR na clo¬ 
nagem genica. Esta figura descreve com mais detalhes o processo 
mostrado no alto da Figura 20.5. A PCR e utilizada para produzir mul- 
tiplas cópias do fragmento de DNA ou gene de interesse. As extremi- 
dades dos fragmentos possuem o mesmo sftio de restrięao do vetor 
de clonagem. O plasmideo e os fragmentos de DNA sao cortados 
com a mesma enzima de restrięao, combinados de forma que as ex- 
tremidades possam hibridizar, serem ligadas e introduzidas nas celulas 
bacterianas hospedeiras. O plasmideo tambem contem um gene de 
resistencia a antibiótico que permite que apenas as celulas carregan- 
do o plasmideo sobrevivam quando o antibiótico estiver presente. 
Outras tecnicas de engenharia genetica sao utilizadas para assegurar 
que as celulas com o plasmideo nao recombinante sejam eliminadas. 


Inventada em 1985, a PCR teve um impacto importan- 
te na pesąuisa biológica e na engenharia genetica. A PCR 
tern sido usada para amplificar DNA a partir de uma am¬ 
pla variedade de fontes: um mamute lanoso congelado de 
40.000 anos (ver foto na primeira pagina deste capitulo); 
impressóes digitais ou peąuenas ąuantidades de sangue, 
tecido ou semen encontradas em cenas de crime; uma uni- 
ca celula embrionaria para rapido diagnóstico pre-natal de 
disturbios geneticos (ver Figura 14.19); e celulas infectadas 
com virus dificeis de detectar, como HIV. (Para testes de 
HIV, genes virais sao amplificados.) Retornaremos as apli- 
caęóes da PCR adiante neste capitulo. 

Expressao de genes eucarióticos donados 

Uma vez que um gene eucariótico tenha sido clonado em ce¬ 
lulas hospedeiras, seu produto proteico pode ser produzido 


em grandę ąuantidade para fins de pesąuisa ou valiosas apli- 
caęóes praticas, a serem exploradas no Conceito 20.4. Os ge¬ 
nes clonados podem ser expressos em celulas bacterianas ou 
eucarióticas; cada opęao tern yantagens e desvantagens. 

Sistemas de expressao em bacterias 

Fazer um gene eucarioto clonado funcionar em celulas 
hospedeiras bacterianas pode ser dificil, pois certos aspec- 
tos da expressao genica sao diferentes nos eucariotos e nas 
bacterias. Para superar as diferenęas nos promotores e em 
outras seąuencias de controle do DNA, os cientistas em 
geral empregam yetores de expressao - yetores de clona¬ 
gem que contem um promotor bacteriano bastante ativo 
logo antes de um sitio de restrięao, em que o gene eucarió¬ 
tico pode ser inserido na fasę de leitura correta. A celula 
bacteriana hospedeira reconhece o promotor e comeęa a 
expressar o gene estranho agora ligado aquele promotor. 
Esses yetores de expressao permitem a sintese de varias 
proteinas eucarióticas em celulas bacterianas. 

Outro problema com a expressao de genes eucarió¬ 
ticos clonados em bacterias e a presenęa de regióes nao 
codificantes (introns; ver Conceito 17.3) na maioria dos 
genes eucarióticos. Os introns podem tornar um gene eu¬ 
cariótico muito longo e dificil de tratar. Alem disso, nao 
permitem a expressao correta do gene pelas celulas bacte¬ 
rianas, as quais nao tern a maąuinaria de corte e junęao do 
RNA. Esse problema pode ser superado pelo uso de uma 
forma de gene que inclui apenas exons. (Isso e chamado de 
DNA complementar ou DNAc ; ver Figura 20.11.) 

Sistemas de clonagem e expressao 
de DNA em eucariotos 

Biólogos moleculares podem evitar a incompatibilidade 
entre bacterias e eucariotos pelo uso de celulas eucarió¬ 
ticas como leveduras, em vez de bacterias, como hospe¬ 
deiras para clonagem e expressao dos genes eucarióticos 
de interesse. As leveduras, fungos unicelulares, oferecem 
duas yantagens: sao tao faceis de serem cultivadas como 
as bacterias e tern plasmideos, uma raridade entre os eu¬ 
cariotos. Cientistas ate mesmo construiram plasmideos 
recombinantes capazes de combinar DNA de levedura e 
bacteriano e de se replicarem em ambos os tipos de celulas. 

Outro motivo para usar celulas hospedeiras eucarióti¬ 
cas para expressar genes eucarióticos clonados e que varias 
proteinas eucarióticas nao funcionam, a menos que sejam 
modificadas após a traduęao, por exemplo, pela adięao de 
grupos de carboidratos (glicosilaęao) ou lipideos. Celulas 
bacterianas nao podem realizar essas modificaęóes e, se o 
produto genico que exige esse processo e de um mamifero, 
ate mesmo as celulas de leveduras sao incapazes de modifi- 
car a proteina corretamente. Alguns tipos de celulas culti- 
vadas tiveram sucesso como celulas hospedeiras para esse 
propósito, incluindo algumas linhagens celulares de ma- 
miferos que podem ser infectadas por um virus (chamado 
baculovirus) carregando DNA recombinante. 

Alem do uso de yetores, os cientistas desenvolveram 
uma serie de outros metodos para introduzir DNA recom¬ 
binante em celulas eucarióticas. Na eletroporaęao, um bre- 
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ve pulso eletrico aplicado a uma soluęao com celulas cria 
poroś temporarios na membrana plasmatica, atraves dos 
ąuais o DNA pode entrar. (Essa tecnica e hoje comumente 
utilizada tambem para bacterias.) De forma alternativa, os 
cientistas podem injetar DNA direto nas celulas eucarióti- 
cas isoladas, usando agulhas microscópicas. Outra forma de 
inserir DNA em celulas vegetais e pelo uso da bacteria de 
solo Agrobacterium tumefaciens, como discutiremos adian- 
te. Independentemente do metodo, se o DNA introduzido 
for incorporado em um genoma de celula por recombinaęao 
genetica, entao ele podera ser expresso pela celula. 

Para estudar a funęao de determinada proteina, os pes- 
ąuisadores podem introduzir diferentes formas mutantes do 
gene para aąuela proteina em celulas eucarióticas. As celulas 
expressam diferentes yersóes da proteina e os fenótipos re- 
sultantes fornecem a informaęao sobre a funęao normal da 
proteina. Com esse propósito, os pesąuisadores podem usar 
um vetor de clonagem com seąuencias de DNA viral que 
permitem que o DNA introduzido se integre ao cromossomo 
e seja expresso de forma estavel. A mesma abordagem pode 
ser utilizada para expressar RNA nao codificante para estu¬ 
dar seu papel como agentes da regulaęao genica na celula. 
(Os RNA nao codificantes sao discutidos no Conceito 18.3.) 

Expressao genica entre especies e 
ancestralidade evolutiva 

A habilidade em expressar proteinas euca¬ 
rióticas em bacterias (mesmo que as proteinas nao sejam 
modificadas apropriadamente) e bastante notavel quando 
consideramos o quao diferente sao as celulas eucarióticas 
e bacterianas. Na verdade, existem muitos exemplos de ge- 
nes que sao obtidos de uma especie e funcionam perfeita- 
mente bem quando transferidos para outra especie bastan¬ 
te diferente. Essas observaęóes enfatizam a ancestralidade 
evolutiva compartilhada de especies vivas atualmente. 

Um exemplo envolve um gene chamado Pax-6 , que foi 
encontrado em animais tao diversos quanto vertebrados e 
mosca-das-frutas. O produto do gene Pax-6 de yertebra- 
dos (a proteina PAX-6) aciona um programa complexo de 
expressao genica resultando na formaęao dos olhos dos 
yertebrados, que tern um unico cristalino. A expressao do 
gene Pax-6 de mosca levou a formaęao dos olhos compos- 
tos da mosca, que e bastante diferente dos olhos dos yerte¬ 
brados. Quando o gene Pax-6 de camundongos foi clonado 
e introduzido em um embriao de mosca de modo a subs- 
tituir o gene Pax-6 da mosca, os pesquisadores ficaram 
surpresos em obseryar que a versao do gene de camun- 
dongo levou a formaęao de um olho de mosca composto 
(ver Figura 50.16). Ao contrario, quando o gene Pax-6 de 
mosca foi transferido para um embriao de yertebrado - um 
sapo, neste caso - um olho de sapo foi formado. Embora 
os programas geneticos acionados em yertebrados e mos- 
cas geram olhos muito diferentes, as duas yersóes do gene 
Pax-6 podem ser substituidas uma pela outra para acionar 
o desenvolvimento do cristalino, evidencia da sua evoluęao 
a partir de um gene em um ancestral comum muito antigo. 

Exemplos mais simples sao obseryados na Figura 17.6, 
em que um gene de yagalume e expressado em uma plan- 


ta de tabaco e um gene de medusa em um porco. Devido 
as suas raizes evolucionarias antigas, todos os organismos 
vivos compartilham os mesmos mecanismos basicos de ex- 
pressao genica. Esse compartilhamento e a base de varias 
tecnicas de DNA recombinante descritas neste capitulo. 


REVISAO DO CONCEITO 20.1 


1. O sitio de restrięao para a enzima chamada Pvul e a sequencia: 

5'-CGATCG-3' 

3'-GCTAGC-5' 


2 . 


3. 


Cortes sao feitos entre T e C em cada fita. Que tipos de liga- 
ęóes sao cortadas? 


DESENHE 


Uma fita de uma molecula de DNA possui a se- 
quencia 5'-CCTTGACGATCGTTACCG-3'. Desenhe a outra 
fita. Pvul cortara esta molecula? Em caso positivo, desenhe 
os produtos. 


Cite algumas dificuldades potenciais do uso de vetores plas- 
midiais e celulas bacterianas hospedeiras para produzir 
grandes quantidades de proteinas a partir de genes eucarió- 
ticos clonados. 


4 UMMMilM.UM Compare a Figura 20.8 com a Figura 
16.20. Como a replicaęao do DNA termina durante a PCR 
sem encurtar o fragmento a cada vez? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 20.2 

Os biólogos utilizam a tecnologia do DNA para 
estudar a expressao e a funęao de um gene 

Para ver como um sistema biológico funciona, os cientistas 
tentaram compreender o funcionamento das partes com- 
ponentes do sistema. A analise de quando e onde um gene 
ou um grupo de genes e expressado pode fornecer pistas 
importantes sobre sua funęao. 

Analise da expressao genica 

Os biólogos com o intuito de compreender os tipos celulares 
de um organismo multicelular, as celulas de cancer ou os te- 
cidos em desenvolvimento de um embriao, primeiro tentam 
descobrir quais genes sao expressados pelas celulas de inte- 
resse. A maneira mais direta de fazer isso, em geral, e iden- 
tificar os RNAm sendo produzidos. Primeiro examinaremos 
tecnicas que procuram por padróes de expressao de genes 
individuais espedficos. Depois, exploraremos maneiras de 
caracterizar grupos de genes sendo expressados por celulas 
ou tecidos de interesse. Como voce podera ver, todos esses 
procedimentos dependem, de alguma forma, do pareamento 
de bases entre sequencias nucleotidicas complementares. 

Estudo da expressao de genes unicos 

Vamos supor que tenhamos clonado um gene que suspei- 
tamos que tenha um papel importante no desenvolvimen- 
to embrionario da Drosophila melanogaster (a mosca-das- 
-frutas). A primeira coisa que poderemos querer saber e qual 
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celula embrionaria expressa o gene - em outras palavras, 
onde, no embriao, se encontra o RNAm? Podemos detectar o 
RNAm pela hibridizaęao de acidos nucleicos com moleculas 
de seąuencias complementares que podemos rastrear de al- 
guma maneira. A molecula complementar, um acido nuclei- 
co fita simples que pode ser um RNA ou DNA, e chamada de 
sonda de acido nucleico. Usando nosso gene clonado como 
molde, podemos sintetizar urna sonda complementar ao 
RNAm. Por exemplo, se parte da sequencia no RNAm fosse 


A sonda amarela hibridiza com 
RNAm nas celulas que estao 
expressando o gene wingless 
(wg), que codifica urna proteina 
secretada de sinalizaęao. 


_ 


I TAACGGTTCCAGC I 

I ATTGCCAAGGTCGl 

5 ~J~ 

RNAm wg 


A sonda azul hibridiza com 
RNAm nas celulas que estao 
expressando o gene 
engrailed (en), que codifica 
um fator de transcrięao. 

3' 7 5 ' 

ICTCAAGTTGCTCTI 

I GAGTTCAACGAGA~I 

5 V r 

RNAm en 





Cślulas jMn ) 

( ' Celulas 

5' | 

♦CUCAUCACCGGC ♦ 

1 3' 

expressando , J 

V expressando 




o gene wg 

o gene en 


entao sintetizariamos urna sonda de DNA fita simples: 


3' IGAGTAGTGGCCG1 5' 

Cada molecula-sonda e marcada durante a sintese com 
urna marca fluorescente de modo que possa ser rastreada. 
Urna soluęao contendo moleculas da sonda e aplicada a 
embrióes de Drosophila , permitindo que a sonda hibri- 
dize especificamente com quaisquer sequencias comple¬ 
mentares nos varios RNAm nas celulas embrionarias que 
estiverem transcrevendo o gene. Como essa tecnica nos 
permite observar o RNAm in situ no organismo intacto, 
essa tecnica e chamada de hibridizaęao in situ . Diferen- 
tes sondas podem ser marcadas com diferentes corantes 
fluorescentes, as vezes com resultados muito interessantes 
(Figura 20.10). 

Outra tecnica de detecęao de RNAm pode ser preferi- 
vel para comparar as quantidades de um RNAm especifico 
em algumas amostras ao mesmo tempo - por exemplo, em 
diferentes tipos de celulas ou em embrióes em diferentes 
estagios do desenvolvimento. Um metodo muito utilizado 
e chamado de reaęao em cadeia da polimerase trans- 
criptase reversa, ou RT-PCR. 

A RT-PCR inicia tornando os conjuntos de amostras 
de RNAm em DNA dupla-fita com a sequencia correspon- 
dente. Primeiro, a enzima transcriptase reversa (de um re- 
trovirus; ver Figura 19.8) e usada in vitro para produzir um 
transcrito reverso de DNA fita simples de cada molecula 
de RNAm (Figura 20.11). Relembre que a extremidade 3' 
do RNAm tern urna extensao de nucleotideos adenina (A) 
chamada de cauda poli A. Essa caracteristica permite o uso 
de fitas curtas de desoxirribonucleotideo timina (poli-dT) 
como oligonucleotideo iniciador para a sintese dessa fita 
de DNA. Após a degradaęao enzimatica do RNAm, urna 
segunda fita de DNA, complementar a primeira, e sinteti- 
zada pela DNA-polimerase. O DNA dupla-fita resultante e 
chamado de DNA complementar (DNAc). (Produzido a 
partir de RNAm, o DNAc nao tern introns e pode ser usado 
para expressao de proteinas em bacterias, como menciona- 
do anteriormente.) Para analisar o momento da expressao 
do gene de interesse da Drosophila , por exemplo, primeiro 
isolariamos todos os RNAm de diferentes estagios dos em¬ 
brióes de Drosophila e produziriamos DNAc de cada esta- 
gio (Figura 20.12). Entao usariamos PCR para encontrar 
qualquer DNAc deriyado do gene de interesse. 



Cabeęa 


Tórax 


Abdome 


▲ Figura 20.10 Determinaęao de onde os genes sao ex- 
pressados pela analise de hibridizaęao in situ. Um embriao de 
Drosophila foi incubado em urna soluęao contendo sondas para cinco 
RNAm diferentes, cada sonda marcada com urna marca fluorescente 
de cor diferente. Entao o embriao foi visualizado a partir da barriga 
(ventral) utilizando microscopia de fluorescencia; a micrografia fluo¬ 
rescente resultante e mostrada no meio, acima. Cada cor marca onde 
um gene especifico e expressado como RNAm. As setas dos grupos 
de celulas amarelas e azuis acima da micrografia mostram urna visao 
aumentada da hibridizaęao de acidos nucleicos, com a sonda colorida 
apropriada, ao RNAm. As celulas amarelas (expressando o gene wg) 
interagem com as celulas azuis (expressando o gene en); sua interaęao 
ajuda a estabelecer o padrao em um corpo segmentado. O diagrama 
na parte inferior esclarece os oito segmentos visiveis por este angulo. 


Como voce recorda da Figura 20.8, a PCR e urna ma¬ 
neira de obter varias cópias de um segmento especifico de 
DNA dupla-fita, utilizando oligonucleotideos iniciadores 
que hibridizam as extremidades opostas do segmento de 
interesse. No nosso caso, adicionariamos oligonucleoti¬ 
deos iniciadores correspondentes a um segmento do nosso 
gene de Drosophila , usando o DNAc a partir de cada esta- 
gio embrionario como molde para amplificaęao por PCR 
em amostras separadas. Quando os produtos sao analisa- 
dos em gel, apenas as amostras que originalmente conti- 
nham RNAm do gene de interesse mostrarao bandas con¬ 
tendo cópias da regiao amplificada. Um aprimoramento 
recente envolve o uso de um corante fluorescente que fluo- 






























BIOLOGIA DE CAMPBELL 419 


O A transcriptase 
reversa e adicionada a 
um tubo de ensaio 
com RNAm isolado a 
partir de uma 
amostra de celulas. 

0 A transcriptase reversa 
sintetiza a primeira 
fita de DNA usando o 
RNAm como molde e 
um curto poli-dT como 
oligonudeotideo 
iniciador do DNA. 

©O RNAm e degradado 
por outra enzima. 



0A DNA-polimerase 
sintetiza a segunda fita 
de DNA usando um 
oligonudeotideo 
iniciador na mistura de 
reaęao. (Existem varias 
opęoes para 
oligonucleotideos 
iniciadores.) 

00 resultado e DNAc, 
que carrega a 
sequencia codificante 
completa do gene, 
mas nenhum fntron. 


■ HB3' 

T T T T T 5' 




DNAc 


▲ Figura 20.11 Produęao de DNA complementar (DNAc) a 
partir de genes eucarióticos. 0 DNA complementar e produzido 
in vitro utilizando RNAm de molde para a primeira fita. O RNAm 
contem apenas exons, assim o DNAc dupla-fita resultante tern a se- 
quencia codificante continua do gene. Aqui, esta mostrado apenas 
o RNAm, mas a coleęao finał de DNAc refletiria todos os RNAm pre- 
sentes na amostra de celula. A Figura 20.12 mostra como o DNAc 
de interesse e identificado. 


resce apenas ąuando ligado a um produto de PCR dupla-fi¬ 
ta. As maąuinas de PCR mais novas podem detectar a luz 
e medir o produto de PCR, evitando assim a necessidade 
de eletroforese enąuanto tambem fornece dados ąuantita- 
tivos, uma vantagem distinta. A RT-PCR tambem pode ser 
realizada com os RNAm coletados a partir de diferentes 
tecidos ao mesmo tempo para descobrir qual tecido esta 
produzindo um determinado RNAm. 

No Exercfcio de Habilidades Cientfficas, voce pode 
trabalhar com dados a partir de um experimento que ana- 
lisou a expressao de um gene envolvido na formaęao das 
patas no camundongo. O estudo investigou a expressao de 
RNAm usando duas tecnicas. Um desses metodos era qua- 
litativo (hibridizaęao in situ), enquanto a outra abordagem 
era quantitativa (PCR). 

Estudo da expressao de grupos de genes que interagem 

O principal objetivo dos biólogos e aprender como os ge¬ 
nes atuam juntos para produzir e manter um organismo 
em funcionamento. Agora que genomas inteiros de varios 
organismos foram sequenciados, e possivel estudar a ex- 
pressao de grandes grupos de genes - uma abordagem de 
sistemas. Pesquisadores utilizam o conhecimento sobre o 
genoma inteiro para investigar quais genes sao transcritos 
em diferentes tecidos ou em diferentes estagios do deseń- 


Metodo de pesquisa 


T Figura 20.12 

Analise da expressao de genes unicos por RT-PCR 


Aplicaęao A RT-PCR utiliza a enzima transcriptase reversa (RT) 
em combinaęao com PCR e eletroforese em gel. A RT-PCR pode 
ser usada para comparar a expressao genica entre amostras - 
por exemplo, em diferentes estagios embrionarios, em diferentes 
tecidos ou no mesmo tipo de celula sob diferentes condięóes. 


Te cni ca Neste exemplo, amostras com RNAm a partir de seis 
estagios embrionarios de Drosophila foram analisados para um 
RNAm especffico como mostrado a seguir. (Nas etapas 1 e 2, o 
RNAm de apenas um estagio e mostrado.) 


0 A sintese de DNAc e realizada 
por meio da incubaęao dos 
RNAm com a transcriptase 
reversa e outros componentes 
necessarios. 


RNAm 



ł 


DNAc 


0 Amplificaęao por PCR da 

amostra e realizada 
usando oligonucleotideos 
iniciadores especfficos para 
o gene de interesse de 
Drosophila. 

@ Eletroforese em gel 

revelara os produtos de 
DNA amplificados que 
continham RNAm transcrito a 
partir do gene especffico de 

Drosophila. Estagios embrionarios 



1 2 3 4 5 6 



Resultados 0 RNAm para este gene e expressado primeiro no 
estagio 2 e continua a ser expressado pelo estagio 6. 0 tamanho 
do fragmento amplificado (mostrado por sua posięao no gel) 
depende da distancia entre os dois oligonucleotideos iniciadores 
que foram utilizados (nao do tamanho do RNAm). 


volvimento. Um dos objetivos e identificar redes de expres- 
sao genica por todo o genoma. 

Estudos da expressao ao longo do genoma podem 
ser realizados por ensaios de microarranjos de DNA. 
Um microarranjo de DNA consiste em pequenas quanti- 
dades de um grandę numero de fragmentos de DNA fita 
simples que representa diferentes genes fixados a uma 
lamina de vidro em um arranjo bastante justo, ou grade. 
(O microarranjo e tambem chamado de chip de DNA por 
analogia a um chip de computador.) Idealmente, esses frag¬ 
mentos representam todos os genes de um organismo. 

A estrategia basica nesses estudos e isolar os RNAm 
sintetizados em uma celula de interesse e usar essas mole- 
culas como moldes para produzir os DNAc corresponden- 
tes por transcriptase reversa. Nos ensaios de microarranjo, 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Analisando dados de expressao genica quantitativa e espacial 


Regiao reguladora ■ 


- Promotor 



20 


40 


60 


80 100 Azul = RNAm 


Quantidade relativa de RNAm Hoxd13 (%) {^os ="utura 0S 

localizaęao do 
polegar 


Como um determinado gene Hox e re- 
gulado durante o desenvolvimento de 
uma pata? Os genes Hox codificam proteinas- 
-fatores, que por sua vez controlam grupos de 
genes importantes para o desenvolvimento animal 
(ver Conceito 21.6 para mais informaęóes sobre 
os genes Hox). Um grupo de genes Hox, os genes 
Hoxd, tem um papel no estabelecimento do pa¬ 
drao dos diferentes digitos (dedos das maos e dos 
pes) na extremidade de um membro. Diferente 
do gene mPEGS-1 mencionado no Exercicio de 
Habilidades Cientificas do Capitulo 18, os genes 
ftotem regióes reguladoras muito grandes com- 
plicadas, incluindo elementos-controle que podem 
estar a centenas de quilobases (kb; milhares de 
nucleotideos) do gene. 

Em casos como esses, como os biólogos 
localizam os segmentos de DNA que contem ele- 
mentos importantes? Eles iniciam removendo (de- 
letando) segmentos grandes de DNA e estudando 
o efeito na expressao genica. Neste exercicio, voce 
comparara dados de duas abordagens diferentes, 
mas complementares que observam a expressao 
de um gene Hoxd especffico ( Hoxd13 ). Uma 
abordagem quantifica a expressao geral; a outra 
abordagem e menos quantitativa, mas fornece im¬ 
portantes informaęóes da localizaęao espacial. 

Como o experimento foi realizado Pesquisadores interessa- 
dos na regulaęao da expressao do gene Hoxd13 modificaram gene- 
ticamente um grupo de camundongos (camundongos transgenicos) 
que tinham diferentes segmentos de DNA deletado antes do gene. 
Entao eles compararam os nh/eis e padróes da expressao do gene 
Hoxd13 no desenvolvimento de patas de embrióes de camundongos 
transgenicos com 12,5 dias de idade (com as deleęóes de DNA) com 
aqueles observados nos embrióes de camundongo do tipo selvagem 
com a mesma idade. 

Duas abordagens diferentes foram utilizadas: em alguns ca¬ 
mundongos, o RNAm foi extraido das patas na fasę embrionaria e 
o nh/el geral de RNAm de Hoxd13 foi quantificado na pata inteira 
usando RT-PCR quantitativo. Em outro grupo do mesmo camun¬ 
dongo transgenico, a hibridizaęao in situ foi utilizada para marcar 
exatamente onde o gene Hoxd13 era expressado nas patas como 
RNAm. A tecnica utilizada colore de azul o RNAm para Hoxd13 ou 
preto para os niveis mais elevados de RNAm. 

Dados do experimento O diagrama superior mostra a grandę 
regiao reguladora antes do gene Hoxd13. A area entre as barras 
representa a longa extensao de DNA localizada entre o promotor e a 
regiao reguladora. 

Os diagramas a esquerda do grafico de barras mostram pri- 
meiro o DNA intacto (830 kb) e, depois, as tres sequencias de DNA 
alteradas. (Cada uma e chamada de "deleęao", pois determinada 
parte do DNA foi deletada.) Um X vermelho indica o segmento 
(A, B e/ou C) que foi deletado em cada tratamento experimental. 

O grafico de barras horizontais mostra a quantidade de 
RNAm para Hoxd13 que estava presente na zona de formaęao 
dos digitos de cada pata de embriao mutante de 12,5 dias em 
relaęao com a quantidade que estava na zona de formaęao dos 
digitos do camundongo que tinha a regiao reguladora intacta 
(barra superior = 100%). 

As imagens a direita sao micrografias fluorescentes das patas 
dos embrióes mostrando a localizaęao do RNAm de Hoxdl3 (colora- 
ęao aparece azul ou pręta). Os triangulos brancos mostram a locali¬ 
zaęao onde o polegar sera formado. 


Interprete os dados 

1. Os pesquisadores hipotetizaram a necessidade dos tres seg¬ 
mentos reguladores (A, B e C) para a total expressao do gene 
Hoxd13. Medindo a quantidade de RNAm de Hoxdl3 nas 
zonas das patas dos embrióes onde os digitos se desenvolvem, 
os pesquisadores puderam medir o efeito dos segmentos re¬ 
guladores sozinhos e em combinaęóes. Observe o grafico para 
responder estas questóes, notando que os segmentos sendo 
testados estao mostrados no eixo vertical e a quantidade re- 
lativa de RNAm de Hoxd13 esta mostrada no eixo horizontal. 

(a) Qual dos quatro tratamentos foi utilizado como controle 
do experimento? (b) A hipótese e que todos os tres segmentos 
juntos sao necessarios para a maior expressao do gene Hoxd13. 
Essa hipótese tem base nos resultados? Explique sua resposta. 

2. (a) Qual e o efeito na quantidade de RNAm de Hoxd13 quando 
os segmentos B e C sao deletados, comparado ao controle? 

(b) Este efeito e visivel nas regióes coradas em azul nas hibridi- 
zaęóes in situl Como voce descreveria o padrao espacial da ex- 
pressao genica nas patas de embriao que nao tem os segmen¬ 
tos B e C? (Voce precisara observar com cuidado as diferentes 
regióes de cada pata e como elas diferem.) 

3. (a) Qual e o efeito na quantidade de RNAm de Hoxd13 quando 
apenas o segmento C e deletado, comparado ao controle? 

(b) Este efeito e visivel nas hibridizaęóes in situ ? Como voce 
descreveria o padrao espacial da expressao genica nas patas de 
embriao que nao tem o segmento C, comparado com o con¬ 
trole e com as patas que nao tem os segmentos B e C? 

4. Se os pesquisadores mediram apenas as quantidades de RNAm 
para Hoxd13 e nao fizeram hibridizaęóes in situ, quais infor¬ 
maęóes importantes sobre o papel dos segmentos reguladores 
na expressao do gene Hoxd13 durante o desenvolvimento das 
patas teriam sido perdidas? Ao contrario, se os pesquisadores 
tivessem realizado apenas as hibridizaęóes in situ, quais infor¬ 
maęóes seriam inacessh/eis? 

Dados de T. Montavon et al., A regulatory archipelago Controls Hox 
genes transcription in digits, Celi 147:1132-1 145 (2011). 
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Cada ponto e um poęo contendo cópias identicas dos 
fragmentos de DNA que carregam um gene especifico. 



◄ Microarranjo de DNA 
(tamanho atual) 






$ 


Os genes nos poęos 
vermelhos sao 
expressados em um 
tecido e se ligam aos 
DNAc vermelhos. 


Os genes nos poęos 
verdes sao expressados 
em outros tecidos e se 
ligam aos DNAc verdes. 

Os genes nos poęos 
amarelos sao expressados 
em ambos os tecidos e se 
ligam tantos aos DNAc 
vermelhos como verdes, 
parecendo amarelos. 

Os genes nos poęos pretos 
nao sao expressados em 
nenhum dos tecidos e nao 
se ligam a nenhum dos 
DNAc. 


▲ Figura 20.13 Ensaio de microarranjo de DNA dos niveis de expressao 
genica. Pesquisadores sintetizaram dois grupos de DNAc, marcados fluorescente- 
mente de vermelho ou verde, a partir dos RNAm de dois tecidos diferentes de hu- 
manos. Estes DNAc foram hibridizados com um microarranjo contendo 5.760 genes 
humanos (cerca de 25% dos genes humanos), resultando em um padrao mostrado 
aqui. A intensidade da fluorescencia em cada ponto e medida pela expressao relativa 
nas duas amostras do gene representado por um ponto: vermelho indica expressao 
em urna amostra, verde em outra, amarelo nas duas e preto em nenhuma. 


esses DNAc sao marcados com moleculas fluorescentes 
e entao hibridizados a um microarranjo de DNA. Mui- 
tas vezes, os DNAc de duas amostras (por exemplo, te¬ 
cidos diferentes) sao marcados com moleculas que emi- 
tem cores diferentes e testados no mesmo microarranjo. 
A Figura 20.13 mostra o resultado de um experimento 
como este, identificando os subgrupos de genes no geno- 
ma que estao sendo expressados em um tecido em com- 
paraęao com outro. A tecnologia do DNA torna possiveis 
esses estudos; com automaęao, eles sao facilmente reali- 
zados em larga escala. Agora, os cientistas podem medir a 
expressao de milhares de genes de urna só vez. 

Alternativamente, com o advento de metodos de se- 
quenciamento de DNA rapidos e com menores custos, os 
pesquisadores podem agora permitir-se a simplesmente 
sequenciar as amostras de DNAc de diferentes tecidos ou 
diferentes estagios embrionarios com o objetivo de desco- 
brir quais genes sao expressados. Esse metodo avanęado e 
chamado de seąuenciamento de RNA ou RNA-seq, mesmo 
que seja o DNAc que esta sendo sequenciado na realidade. 
Como os custos do sequenciamento de DNA estao dimi- 
nuindo, esse metodo esta se tornando amplamente utili- 
zado para varias aplicaęóes. Entretanto, na maioria dos 
casos, a expressao de genes individuais ainda precisaria ser 
confirmada por RT-PCR. 

Alem de descobrir as interaęóes entre genes e fornecer 
pistas para a funęao genica, os ensaios de microarranjos de 
DNA e o RNA-seq podem contribuir para um melhor en- 
tendimento das doenęas e sugerir novas tecnicas diagnósti- 
cos ou terapias. Por exemplo, a comparaęao dos padróes de 
expressao genica de tumores de cancer de mama e tecido de 
mama nao canceroso ja resultaram em protocolos de trata- 
mento mais detalhados e mais eficientes (ver Figura 18.27). 
Por ultimo, as informaęóes obtidas a partir desses meto¬ 


dos devem fornecer urna visao mais ampla de 
como grupos de genes interagem para formar 
um organismo e manter seus sistemas vitais. 

Determinando a funęao genica 

Urna vez identificado um gene de interesse, 
como os cientistas determinam sua funęao? 
Urna sequencia genica pode ser comparada 
com sequencias em outras especies. Caso a 
funęao de um gene similar em outra especie 
seja conhecida, pode-se suspeitar que o pro- 
duto genico em questao realize urna tarefa 
comparavel. Dados sobre a localizaęao e mo- 
mento da expressao genica podem reforęar a 
funęao sugerida. Para obter evidencias mais 
fortes, pode-se interromper um gene e entao 
observar as consequencias na celula ou orga¬ 
nismo. Em urna tecnica como essa, chamada 
de mutagenese in vitro, mutaęóes espedficas 
sao introduzidas em um gene clonado, e o gene 
mutado e recolocado em urna celula de modo 
a incapacitar (“nocautear”) as cópias normais 
da celula do mesmo gene. Se as mutaęóes in¬ 
troduzidas alteram ou destroem a funęao do 
produto genico, o fenótipo da celula mutante pode ajudar a 
revelar a funęao da proteina normal perdida. Utilizando tec¬ 
nicas moleculares e geneticas desenvolvidas nos anos 1980, 
os pesquisadores podem ate mesmo gerar camundongos 
com qualquer gene interrompido, com o objetivo de estudar 
o papel desse gene no desenvolvimento e no adulto. Mario 
Capecchi, Martin Evans e OHver Smithies receberam em 
2007 o Premio Nobel por desenvolverem essa tecnica. 

Um metodo mais novo para silenciar a expressao de 
genes selecionados explora o fenómeno de interferencia 
de RNA (RNAi), descrito no Capitulo 18. Essa abordagem 
experimental utiliza moleculas sinteticas de RNA dupla-fi- 
ta que pareiam com a sequencia de determinado gene para 
acionar a quebra do RNA mensageiro do gene ou bloquear 
sua traduęao. Em organismos como os nematódeos e mos- 
ca-das-frutas, a tecnica do RNAi tern sido utilizada com 
sucesso para analisar as funęóes de genes em larga escala. 

Em humanos, consideraęóes eticas proibiram o no- 
caute de genes para determinar suas funęóes. Urna abor¬ 
dagem alternativa e a analise de genomas de um grandę 
numero de pessoas com urna determinada condięao fe- 
notipica ou doenęa, como doenęa cardiaca ou diabetes, 
para tentar encontrar diferenęas que todos compartilhem 
quando comparados com pessoas sem aquela condięao. 
Assume-se que essas diferenęas possam estar associadas 
com um ou mais genes disfuncionais, considerando-se a 
ocorrencia de nocautes naturalmente. Essas analises em 
larga escala, chamadas estudos das associaęóes ao lon- 
go do genoma, nao requerem o sequenciamento comple- 
to de todos os genomas nos dois grupos. Em vez disso, os 
pesquisadores testam marcadores geneticos, sequencias de 
DNA que variam em urna populaęao. Em um gene, essa 
yariaęao de sequencia e a base de diferentes alelos, como 
yimos para anemia falciforme (ver Figura 17.25). Assim 
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como as seąuencias codificadoras dos genes, o DNA nao 
codificante em um determinado locus no cromossomo 
pode exibir peąuenas diferenęas de nucleotfdeos entre os 
individuos. As variaęóes na seąuencia de DNA codificante 
e nao codificante entre uma populaęao sao chamadas de 
polimorfismos (do grego, “varias formas”). 

Entre os mais uteis desses marcadores geneticos para 
rastrear genes que contribuem para doenęas e disturbios 
estao as variaęóes de pares de base unicos nos genomas da 
populaęao humana. Um sitio de par de bases unico, em que 
a variaęao e encontrada em pelo menos 1% da populaęao, 
e chamado de polimorfismo de nucleotideo unico (SNP, 
pronunciado “snip”). Alguns milhóes de SNP ocorrem no 
genoma humano, cerca de uma vez a cada 100 a 300 pares 
de base, tanto em sequencias de DNA codificantes como 
nao codificantes. Nao e necessario sequenciar o DNA de 
multiplos indmduos para encontrar SNP; atualmente po- 
dem ser detectados por analise muito sensivel de microar- 
ranjos ou por PCR. 

Uma vez que um SNP, que ocorre em todas as pes- 
soas afetadas, e identificado, os pesquisadores dao enfo- 
que a esta regiao e a sequenciam. Em quase todos os casos, 
o próprio SNP nao contribui diretamente para a doenęa 
em questao por alterar a proteina codificada; na verda- 
de, a maioria dos SNP esta nas regióes nao codificadoras. 
Em vez disso, se o SNP e o alelo causador da doenęa estao 
próximos o suficiente, os cientistas podem tomar vanta- 
gem do fato de que o Crossing over entre o marcador e o 
gene e muito improvavel durante a formaęao do gameta. 
Assim, o marcador e o gene quase sempre serao herda- 
dos juntos, mesmo que o marcador nao seja parte do gene 
(Figura 20.14). Os SNP tern sido correlacionados com 
diabetes, doenęas cardiacas e alguns tipos de cancer, e a 
procura continua por genes que possam estar envolvidos. 

As abordagens experimentais que voce aprendeu ate 
agora deram enfoque no trabalho com moleculas, princi- 



Alelo causador 
de doenęa 

▲ Figura 20.14 Polimorfismos de nucleotideo unico (SNP) 
como marcadores geneticos para alelos causadores de doenęa. 

Este diagrama mostra segmentos homólogos de DNA de dois gru- 
pos de individuos, um grupo tendo certa doenęa ou condięao com 
base genetica. Os membros nao afetados pela doenęa tern um par 
A/T em determinado locus SNP, enquanto as pessoas afetadas tern 
um par G/C nesse locus. Um SNP que varia desta forma provavel- 
mente esta intimamente relacionado a doenęa em questao. 

O que significa um SNP ser "intimamente 
relacionado" ao alelo causador da doenęa, e como isso permite ao 
SNP ser usado como marcador genetico? (ver Conceito 15.3) 


palmente DNA e proteinas. Em uma linha de pesquisa pa¬ 
ralela, os biólogos vem desenvolvendo tecnicas poderosas 
para clonar organismos multicelulares inteiros. Um dos 
objetivos desse trabalho e obter celulas-tronco, que podem 
dar origem a todos os tipos de tecidos. A capacidade de ma- 
nipular as celulas-tronco permitiria aos cientistas usar me- 
todos com base em DNA, discutidos anteriormente, para 
alterar as celulas-tronco para o tratamento de doenęas. Me- 
todos envolvendo a clonagem de organismos e a produęao 
de celulas-tronco sao o assunto da próxima seęao. 


REVISAO DO CONCEITO 20.2 


1 . 

2 . 


Descreva as funęóes do pareamento de bases complementa- 
res durante RT-PCR e analise de microarranjo. 


j] Considere o microarranjo na Figura 20.13. Se uma 
amostra de tecido normal e marcada com corante fluo- 
rescente verde, e, uma amostra de tecido canceroso fosse 
marcada em vermelho, pontos de que cor representariam 
genes pelos quais voce se interessaria se estivesse estudan- 
do cancer? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 20.3 

Organismos clonados e celulas-tronco sao 
uteis para pesquisa basica e outras aplicaęóes 

Em paralelo aos avanęos na tecnologia para estudo do 
DNA, os cientistas tern desenvolvido e aprimorado meto- 
dos para clonar organismos multicelulares inteiros a partir 
de celulas unicas. Nesse contexto, a clonagem produz um 
ou mais organismos geneticamente identicos ao “progeni- 
tor” que doou a celula unica. Isso e muitas vezes chamado 
de clonagem de organismos para diferenciar da clonagem 
genica e, mais significativamente, da clonagem celular - a 
divisao de uma celula de reproduęao assexuada em uma co- 
leęao de celulas geneticamente identicas. (O produto e ge¬ 
neticamente identico ao progenitor: esse e o tema comum. 
Na yerdade, a palavra clone vem do grego klon , significando 
“ramo”) O interesse atual na clonagem de organismos sur- 
giu primeiramente a partir do seu potencial de gerar celu¬ 
las-tronco. Uma celula-tronco e uma celula relativamente 
nao especializada que pode se reproduzir indefinidamen- 
te e, sob condięóes apropriadas, se diferenciar em celulas 
especializadas de um ou mais tipos. As celulas-tronco tern 
um grandę potencial na regeneraęao de tecidos danificados. 

A clonagem de plantas e animais foi conseguida pela 
primeira vez ha 50 anos em experimentos pianejados para 
responder questóes biológicas basicas. Por exemplo, os pes- 
quisadores queriam saber se todas as celulas de um organis- 
mo tern os mesmos genes ou se as celulas perdem os genes 
durante o processo de diferenciaęao (ver Conceito 18.4). 
Uma maneira de responder a essa questao e obseryar se uma 
celula diferenciada pode gerar um organismo inteiro - em 
outras palavras, se e possivel a clonagem de um organismo. 
Yamos discutir esses experimentos mais antigos antes de 
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Fragmentos 
foram cultivados 
em meio 
nutriente; com 
a agitaęao, as 
celulas se 
separa ram 
no liguido. 


Celulas 
unicas livres 
em suspensao 
comeęam a 
dividir-se. 


Urna planta 
embrionaria se 
desenvolve a 
partir de urna 
celula unica 
em cultura. 


▲ Figura 20.15 Clonagem de 
planta de cenoura inteira a partir 
de urna unica celula de cenoura. 


A plantula foi 
cultivada em meio 
agar. Mais tarde foi 
plantada no solo. 



considerar os progressos mais recentes na clonagem de or- 
ganismos e nos procedimentos para produzir celulas-tronco. 

Clonagem de plantas: culturas unicelulares 

A clonagem bem-sucedida de plantas inteiras a partir de 
celulas unicas diferenciadas foi realizada durante os anos 
1950 por F. C. Steward e seus alunos na Universidade de 
Cornell, trabalhando com cenouras (Figura 20.15). Eles 
observaram que celulas diferenciadas obtidas a partir da 
raiz (cenoura) e incubadas em meio de cultura se deseiwol- 
viam e se tornavam plantas adultas normais, geneticamente 
identicas a planta progenitora. Esses resultados mostraram 
que a diferenciaęao nao necessariamente envolve alteraęóes 
irreversiveis no DNA. Pelo menos nas plantas, as celulas 
maduras podem se “diferenciar” e entao originar todos os 
tipos de celulas especializadas do organismo. Qualquer ce¬ 
lula com esse potencial e considerada totipotente. 

A clonagem de plantas, e hoje, amplamente utilizada 
na agricultura. Para algumas plantas, como orquideas, a 
clonagem e o unico meio comercialmente viavel de repro- 
duzir plantas. Em outros casos, a clonagem tern sido utili¬ 
zada para reproduzir plantas com caracteristicas valiosas, 
como a habilidade em resistir a patógenos de plantas. Na 
yerdade, voce mesmo pode ser um clonador de plantas: se 
alguma vez voce cultivou urna nova planta a partir de um 
corte, realizou urna clonagem! 

Clonagem de animais: transplante nuclear 

Em geral, celulas diferenciadas de animais nao se dividem 
em meio de cultura, muito menos geram tipos celulares 
multiplos de um novo organismo. Assim, os pesquisadores 
mais antigos tinham de adotar urna abordagem diferente 
para responder a questao: as celulas animais diferenciadas 
sao totipotentes? A sua abordagem era remoyer o nucleo de 


um óvulo nao fertilizado ou fertilizado e substitui-lo pelo 
nucleo de urna celula diferenciada, procedimento chamado 
de transplante nuclear. Se o nucleo da celula doadora dife¬ 
renciada retem a capacidade genetica total, entao ela de- 
veria ser capaz de direcionar o desenvolvimento da celula 
receptora para todos os tecidos e órgaos de um organismo. 

Esses experimentos foram conduzidos em urna espe- 
cie de sapo (Rana pipiens) por Robert Briggs e Thomas 
King nos anos 1950 e em outra especie (.Xenopus laevis) 
por John Gurdon nos anos 1970 (Figura 20.16). Esses 


T 


Figura 20.16 


Pesquisa 


O nucleo de urna celula animal diferenciada pode 
direcionar o desenvolvimento de um organismo? 


Experimento John Gurdon e colaboradores da Universida- 
de de Oxford, na Inglaterra, destruiram o nucleo de ovos de 
ras ( Xenopus laevis) pela exposięao dos ovos a luz ultravioleta. 
Entao transplantaram o nucleo de celulas dos embrióes de ras e 
girinos para ovos enucleados (sem nucleo). 


Embriao de ra 

O: 


Celula do 



Girino de ra 



Celula menos 
diferenciada 



Nucleo do 
doador / 
trans- ' 
plantado 


I 


Celula de 
ovo enucleada 




Celula (intestinal) 

totalmente 

diferenciada 



Nucleo do 

doador 

transplantado 


Ovo com nucleo doador 
ativado para iniciar o 
desenvolvimento 




A maioria A maioria parou de se desenvolver 

desenvolveu girinos antes do estagio de girino 


Resultados Quando o nucleo transplantado era proveniente 
de embriao jovem, cujas celulas eram relativamente nao diferen¬ 
ciadas, a maioria dos ovos recipientes resultou em girinos. Mas 
quando o nucleo provinha de celulas intestinais totalmente dife¬ 
renciadas de girino, menos de 2% dos ovos desenvolveu girinos 
normais, e a maioria dos embrióes parou o desenvolvimento em 
estagios anteriores. 


Conclusao O nucleo de urna celula de ra diferenciada pode 
direcionar o desenvolvimento de um girino. Entretanto, sua ha¬ 
bilidade de fazer isso diminui a medida que as celulas doadoras 
se tornam mais diferenciadas, presumivelmente por causa de 
alteraęóes no nucleo. 


Fonte: J.B. Gurdon et al., The developmental capacity of nuclei transplanted 
from keratinized cells of adult frogs, Journal of Embriology and Experimental 
Morphology 34:93-112 (1975) 


E SE... 


Se cada celula de um embriao de guatro celulas ja fosse 


tao especializada a ponto de ter perdido a totipotencia, quaisseriam os 
provaveis resultados para o experimento do lado esguerdo da figura? 
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pesąuisadores transplantaram o nucleo de uma celula em- 
brionaria ou girino para um óvulo enucleado da mesma 
especie. Nos experimentos de Gurdon, os nucleos trans- 
plantados muitas vezes foram capazes de sustentar o de- 
senvolvimento normal do óvulo em um girino. Entretanto, 
ele observou que o potencial de um nucleo transplantado 
em direcionar o desenvolvimento normal estava inversa- 
mente relacionado a idade do doador: ąuanto mais velho 
o nucleo do doador, mais baixa a porcentagem de girinos 
com desenvolvimento normal (ver Figura 20.16). 

A partir desses resultados, Gurdon concluiu que al- 
guma coisa no nucleo altera-se a medida que as celulas 
animais se diferenciam. Em sapos, e na maioria dos outros 
animais, o potencial do nucleo tende a ser cada vez mais 
restrito a medida que o desenvolvimento embrionario e a 
diferenciaęao celular progridem. Esses experimentos basi- 
cos, por firn, levaram a tecnologia da celula-tronco, e Gur¬ 
don foi agraciado com o Premio Nobel em medicina em 
2012 por esse trabalho. 

Clonagem reprodutiva de mamiferos 

Alem de clonar sapos, os pesquisadores tambem foram 
capazes de clonar mamiferos por meio do transplante do 
nucleo ou celulas de uma variedade de embrióes jovens 
para dentro dos óvulos enucleados. Mas faltava saber se o 
nucleo de uma celula totalmente diferenciada poderia ser 
reprogramado para atuar com sucesso como nucleo doador. 
Entretanto, em 1997, pesquisadores do Instituto Roślin, na 
Escócia, ganharam destaque nos jornais ao anunciarem o 
nascimento de Doiły, uma ovelha clonada de uma ovelha 
adulta por transplante nuclear a partir de uma celula dife¬ 
renciada (Figura 20.17). Esses pesquisadores conseguiram 
a desdiferenciaęao necessaria do nucleo doador por meio da 
cultura de celulas de mamiferos em meio pobre de nutrien- 
te. Entao fusionaram essas celulas com óvulos enucleados 
de ovelha. As celulas diploides resultantes se dividiram para 
for mar embrióes jovens que foram, entao, implantados em 
maes de aluguel. De alguns embrióes, um completou com 
sucesso o desenvolvimento normal, e Doiły nasceu. 

Mais tarde, analises mostraram que o DNA cromosso- 
mal de Doiły era de fato identico aquele do nucleo doador. 
(O DNA mitocondrial veio do óvulo doador, como espera- 
do.) Depois de completar seis anos de idade, Doiły sofreu 
complicaęóes de uma doenęa pulmonar em geral obserya- 
da apenas em ovelhas muito mais velhas e sofreu eutana- 
sia. A morte prematura de Doiły, assim como sua condięao 
de artrite, levou a especulaęao de que suas celulas de algu- 
ma forma nao eram tao saudaveis quanto as celulas de uma 
ovelha normal, possivelmente refletindo a reprogramaęao 
incompleta do nucleo original transplantado. 

Desde aquele tempo, pesquisadores clonaram varios 
outros mamiferos, incluindo camundongos, gatos, vacas, 
cavalos, porcos, caes e macacos. Na maioria dos casos, o 
objetivo era a produęao de novos indiyiduos; isso e conhe- 
cido como clonagem reprodutiva. Ja aprendemos bastan- 
te a partir desses experimentos. Por exemplo, os animais 
clonados da mesma especie nem sempre tern aparencia e 
comportamento identicos. Em um rebanho de vacas clona- 


▼ Figura 20.17 


Metodo de pesquisa 


Clonagem reprodutiva de um marmfero por 
transplante nuclear 


Aplicaęao Este metodo produz animais clonados com genes 
nucleares identicos agueles dos animais que fornecem o nucleo. 


Tecnica Este foi o procedimento usado para produzir Doiły, o 
primeiro caso registrado de um mamifero clonado usando o nu¬ 
cleo de uma celula diferenciada. 




Q Fusao das celulas 


Remoęao 
do nucleo 


Doadora 
de celulas 
mamarias 


Doadora 
de óvulos 


Celulas 


mamarias em 
cultura recebem 
pouco alimento, 
interrompendo o 
ciclo celular e 
causando a 
diferenciaęao. 


Nucleo a partir 
da celula mamaria 


© Crescimento 
em cultura 


1 



Embriao jovem 


0 


o 



Implantaęao no utero 
de uma terceira 
ovelha 


Desenvolvimento 

embrionario 


Mae de 
aluguel 



Ovelha ("Doiły") 
geneticamente identica 
a doadora da celula mamaria 


Resultados A aparencia genetica do animal clonado e identica 
aquela do animal que fornece o nucleo, mas diferente daquela 
do óvulo doado e da mae de aluguel. (As duas ultimas sao ove- 
Ihas da raga cara-negra escocesa.) 


das a partir da mesma linhagem de celulas em cultura, cer- 
tas vacas sao dominantes no comportamento e outras sao 
mais submissas. Outro exemplo da nao identidade em clo- 
nes e o primeiro felino clonado, uma gata chamada de CC 
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▲ Figura 20.18 CC, o primeiro felino donado e sua unica pro- 
genitora. Rainbow (a esquerda) doou o nucleo em um procedimento 
de clonagem que resultou em CC ("cópia carbono", a direita). Entre- 
tanto, as duas gatas nao sao identicas: Rainbow tem pelagem malha- 
da tipo "calico" com manchas alaranjadas e "personalidade reserva- 
da", enguanto CC tem pelagem cinza e branca e e mais brincalhona. 


(cópia carbono) (Figura 20.18). Ela tem pelagem malhada, 
como sua unica progenitora, mas a cor e o padrao sao dife- 
rentes por causa da inativaęao aleatória do cromossomo X, 
que ocorre normalmente durante o desenvolvimento em- 
brionario (ver Figura 15.8). Gemeos identicos humanos, 
que sao “clones” que ocorrem naturalmente, sao sempre 
um pouco diferentes. E claro que influencias ambientais 
e fenómenos aleatórios podem ter um papel significativo 
durante o desenvolvimento. 

Regulaęao de genes defeituosos nos animais clonados 

Na maioria dos estudos de transplante nuclear ate agora, 
apenas urna pequena porcentagem de embrióes clonados 
se desenvolveu normalmente ate o nascimento. E, como 
Doiły, varios apresentaram defeitos. Camundongos clona¬ 
dos, por exemplo, sao suscetiveis a obesidade, a pneumo- 
nia, a problemas hepaticos e a morte prematura. Cientistas 
afirmam que mesmo animais clonados que parecem nor- 
mais provavelmente tem defeitos subitos. 

Nos anos recentes, comeęamos a descobrir algumas 
razóes para a baixa eficiencia da clonagem e a alta inci- 
dencia de anormalidades. No nucleo de celulas totalmente 
diferenciadas, um pequeno grupo de genes e acionado e a 
expressao do restante e reprimida. Essa regulaęao muitas 
vezes e o resultado de alteraęóes epigeneticas na croma- 
tina, como acetilaęao das histonas ou metilaęao do DNA 
(ver Figura 18.7). Durante o procedimento de transferencia 
nuclear, muitas dessas alteraęóes devem ser revertidas no 
nucleo de estagio mais avanęado do animal doador, a firn 
de que os genes sejam expressos ou reprimidos apropria- 
damente nos estagios iniciais do desenvolvimento. Pesqui- 
sadores descobriram que o DNA nas celulas de embrióes 
clonados, como o DNA das celulas diferenciadas, muitas 
vezes tem mais grupos metila do que o DNA em celulas 
equivalentes de embrióes normais da mesma especie. Esse 
achado sugere que a reprogramaęao do nucleo do doador 


necessita da reestruturaęao mais acurada e completa da 
cromatina, que ocorre durante os procedimentos de clo¬ 
nagem. Como a metilaęao do DNA auxilia a regular a ex- 
pressao genica, grupos metila no local incorreto do DNA 
do nucleo do doador, ou a mais, podem interferir com o 
padrao de expressao genica necessario para o desenvolvi- 
mento normal do embriao. Na verdade, o sucesso de urna 
tentativa de clonagem pode depender em grandę parte de 
a cromatina no nucleo do doador poder ou nao ser modi- 
ficada artificialmente naquela estrutura do óvulo recente- 
mente fertilizado. 


Celulas-tronco de animais 

O progresso na clonagem de embrióes de mamiferos, in- 
cluindo primatas, aumentou a especulaęao sobre a clona¬ 
gem de humanos, que ainda nao foi conseguida. A prin- 
cipal razao para que os pesquisadores estejam tentando 
clonar embrióes humanos nao e a reproduęao, mas a pro- 
duęao de celulas-tronco para o tratamento de doenęas 
humanas. Relembre que urna celula-tronco e urna celula 
relativamente nao especializada que pode tanto se repro- 
duzir indefinidamente como, sob condięóes apropriadas, 
se diferenciar em celulas especializadas de um ou mais ti- 
pos (Figura 20.19). Assim, as celulas-tronco sao capazes 
tanto de reabastecer sua própria populaęao como de gerar 
celulas que percorrem rotas especificas de diferenciaęao. 

Celulas-tronco embrionarias e adultas 

Muitos embrióes animais jovens contem celulas-tronco 
capazes de originar celulas diferenciadas de qualquer tipo. 
As celulas-tronco podem ser isoladas de embrióes jovens 
no estagio de blastula ou seu equivalente em humanos, 
estagio de blastocisto. Em cultura, essas celulas-tronco 
embrionarias (ES) se reproduzem indefinidamente; depen- 
dendo das condięóes da cultura, elas podem se diferenciar 


• O Uma celula-tronco pode se dividir 
em outra celula-tronco e uma 
celula precursora (ou em duas 
celulas-tronco ou duas celulas 
Celula-tronco P^cursoras) 


Celula-tronco 



O Uma celula precursora 
pode se diferenciar em 
um dos diversos tipos 
de celulas, dependendo 
dos fatores externos. 
Este exemplo e de uma 
celula-tronco derivada 



Celulas ou Celulas ou Celulas brancas 
de gordura ósseas do sangue 


▲ Figura 20.19 Como as celulas-tronco mantem sua própria 
populaęao e geram celulas diferenciadas. 
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▲ Figura 20.20 Trabalhando com celulas-tronco. Celu¬ 
las-tronco animais, que podem ser isoladas a partir de embrióes jovens 
ou de tecidos adultos e crescidas em cultura, sao celulas relativamente 
nao diferenciadas, autoperpetuadoras. Celulas-tronco embrionarias 
sao mais faceis de cultivar do que celulas-tronco de adultos e podem, 
teoricamente, dar origem a todos os tipos de celulas em um organis- 
mo. O espectro de tipos celulares que podem se originar a partir de 
celulas-tronco de adulto ainda nao e bem compreendido. 


em uma variedade de celulas especializadas (Figura 20.20), 
incluindo ate mesmo óvulos e espermatozoides. 

O corpo adulto tambem tem celulas-tronco, que ser- 
vem para substituir celulas especializadas nao reproduti- 
vas, conforme necessario. Ao contrario das celulas-tronco 
embrionarias, as celulas-tronco de adultos sao incapazes de 
originar todos os tipos de celulas no organismo, embora 
possam gerar multiplos tipos. Por exemplo, um dos varios 
tipos de celulas-tronco na medula óssea pode gerar todos 
os tipos diferentes de celulas sanguineas (ver Figura 20.20), 
e outro tipo pode se diferenciar em osso, cartilagem, gor- 
dura, musculo e revestimento de vasos sanguineos. Para 
a surpresa de muitos, foi observado que o cerebro adulto 
contem celulas-tronco que continuam a produzir certos 
tipos de celulas nervosas. Pesquisadores tambem relata- 
ram a descoberta de celulas-tronco na pele, cabelos, olhos 
e polpa dentaria. Embora animais adultos tenham apenas 
numeros infimos de celulas-tronco, os cientistas estao 
aprendendo a identificar e isolar essas celulas de varios te¬ 
cidos e, em alguns casos, deixa-las crescer em meio de cul¬ 


tura. Com as condięóes certas de cultura (p. ex., a adięao 
de fatores de crescimento especificos), as celulas-tronco de 
animais adultos tem sido induzidas a se diferenciarem em 
multiplos tipos de celulas especializadas, embora nenhu- 
ma seja tao versatil quanto as celulas-tronco embrionarias. 

A pesquisa com celulas-tronco embrionarias ou de adul¬ 
tos e uma fonte de dados valiosa sobre a diferenciaęao, com 
enorme potencial para aplicaęóes medicas. Um dos princi- 
pais objetivos e fornecer celulas para reparo de órgaos dani- 
ficados ou doentes: por exemplo, celulas pancreaticas produ- 
toras de insulina para pessoas com diabetes melito tipo 1 ou 
certos tipos de celulas do cerebro para pessoas com a doenęa 
de Parkinson ou doenęa de Huntington. Celulas-tronco de 
adultos, da medula óssea, tem sido usadas como fonte de 
celulas do sistema imune em pacientes cujo próprio sistema 
imune nao esta funcionando devido a problemas geneticos 
ou a tratamentos com radiaęao para o cancer. 

O potencial de desenvolvimento das celulas-tronco 
adultas esta limitado a certos tecidos. As celulas ES sao 
mais promissoras do que as celulas-tronco adultas para 
aplicaęóes medicas porque as celulas ES sao pluripoten- 
tes, capazes de se diferenciar em varios tipos celulares di¬ 
ferentes. Entretanto, a unica maneira de obter celulas ES 
ate agora, e coleta-las de embrióes humanos, o que suscita 
questóes eticas e politicas. 

Hoje, as celulas ES sao obtidas a partir de embrióes 
doados por pacientes em tratamento para infertilidade ou 
a partir de culturas de celulas a longo prazo, originalmen- 
te estabelecidas com celulas isoladas de embrióes doados. 
Conseguindo clonar embrióes humanos ate o estagio de 
blastocisto, os cientistas serao capazes de usar esses clo- 
nes como fonte de celulas-tronco no futuro. Alem disso, 
com um nucleo doador de uma pessoa com determinada 
doenęa, os cientistas podem ser capazes de produzir, para 
o tratamento, celulas ES que se adaptam ao sistema imune 
e nao sao rejeitadas pelo paciente. Quando o objetivo prin- 
cipal da clonagem e produzir celulas ES para tratar doen- 
ęas, o processo e chamado clonagem terapeutica. Embora 
a maioria das pessoas acredite que a clonagem reprodutiva 
de humanos seja antietica, as opinióes sao mais variadas 
quando o assunto e clonagem terapeutica. 

Celulas-tronco pluripotentes induzidas (iPS) 

Solucionar o debate agora parece menos urgente, pois os 
pesquisadores aprenderam a “voltar o relógio” nas celulas 
adultas totalmente diferenciadas, reprogramando-as para 
agirem como celulas ES. A execuęao dessa faęanha, que mos- 
trou muitos obstaculos, foi anunciada em 2007, primeiro por 
laboratórios usando celulas de pele de camundongo e, en- 
tao, por outros grupos, usando celulas da pele humana e ou- 
tros órgaos ou tecidos. Em todos os casos, os pesquisadores 
transformaram as celulas diferenciadas em um tipo de celula 
ES pelo uso de um retrovirus para introduzir cópias extras 
clonadas de quatro genes reguladores principais das “celulas- 
-tronco”. As celulas “desprogramadas” sao conhecidas como 
celulas-tronco pluripotentes induzidas (iPS ), pois, usando 
essa tecnica laboratorial bastante simples para recuperar o 
estado nao diferenciado das celulas, a pluripotencia foi res- 
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tabelecida. Os experimentos que primeiro transformaram 
celulas humanas diferenciadas em celulas iPS estao descritos 
na Figura 20.21. Shinya Yamanaka recebeu o premio Nobel 
em Medicina em 2012 por esse trabalho, compartilhado com 
John Gurdon, cujo trabalho voce leu na Figura 20.16. 

Por yariados criterios, as celulas iPS podem realizar a 
maioria das funęóes das celulas ES, mas existem algumas 
diferenęas na expressao genica e outras funęóes celulares, 
como a divisao celular. No minimo, ate que essas diferenęas 
sejam totalmente compreendidas, o estudo das celulas ES 
continuara a gerar importantes contribuięóes ao desenvol- 
yimento das terapias com celulas-tronco. (Na verdade, pro- 
vavelmente, as celulas ES tambem sempre serao enfoque da 
pesquisa basica.) Nesse meio-tempo, continua-se usando ce¬ 
lulas iPS que foram produzidas experimentalmente. 

Existem dois usos principais em potencial para as 
celulas iPS humanas. Primeiro, celulas de pacientes que 
sofrem de doenęas podem ser reprogramadas para se tor- 
narem celulas iPS, que podem atuar como celulas-modelo 
para estudar a doenęa e os tratamentos em potencial. As li- 
nhagens de celulas iPS humanas ja foram desenvolvidas a 
partir de individuos com diabetes melito tipo 1, doenęa de 
Parkinson e, no minimo, urna duzia de outras doenęas. Se- 
gundo, no campo da medicina regenerativa, as celulas do 
próprio paciente poderiam ser reprogramadas em celulas 
iPS e entao utilizadas para substituir os tecidos nao funcio- 
nais, como as celulas produtoras de insulina do pancreas. 

Recentemente, em outro desenvolvimento surpreen- 
dente, pesquisadores foram capazes de identificar genes 
que podem reprogramar diretamente urna celula diferen- 
ciada em outro tipo de celula diferenciada sem passar pelo 
estado pluripotente. No primeiro exemplo relatado, um 
tipo de celula no pancreas foi transformado em outro tipo. 
Entretanto, os dois tipos de celulas nao precisam ser muito 
próximos: outro grupo de pesquisa foi capaz de reprogra¬ 
mar diretamente um fibroblasto da pele em urna celula ner- 
vosa. O desenvolvimento de tecnicas que direcionam celu¬ 
las iPS, ou mesmo celulas completamente diferenciadas, a 
se tornarem tipos celulares especificos para medicina rege- 
nerativa e urna area de pesquisa intensa, que ja mostrou al- 
gum sucesso. As celulas iPS criadas dessa forma poderiam 
finalmente fornecer celulas de “reposięao” personalizadas 
para pacientes sem o uso de qualquer óvulo ou embriao 
humano, contornando assim a maioria das objeęóes eticas. 


REVISAO DO CONCEITO 20.3 

1. Com base no conhecimento atual, como voce explicaria a 
diferenęa na porcentagem de girinos desenvolvidos a partir 
de dois tipos de nucleos doadores na Figura 20.16? 

2. Se voce fosse clonar urna cenoura utilizando a tecnica mos- 
trada na Figura 20.15, toda a progenię de plantas ("clo- 
nes") seria identica? Justifique. 

3 Compare urna celula individual de ce¬ 

noura na Figura 20.15 com urna celula muscular totalmen¬ 
te diferenciada na Figura 18.18 em termos do seu potencial 
para se desenvolver em diferentes tipos celulares. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


T Figura 20.21 


Pesquisa 


Urna celula humana totalmente diferenciada 
pode ser "desprogramada" para se tornar uma 
celula-tronco? 


Experimento Shinya Yama¬ 
naka e colaboradores na Uni- 
versidade de Kyoto, no Japao, 
utilizaram um vetor retroviral 
para introduzir quatro genes 
em fibroblastos totalmente 
diferenciados da pele de hu- 
manos. As celulas foram entao 
cultivadas em um meio que da- 
ria suporte ao crescimento de 
celulas-tronco. 


Celula-tronco 



I 


Celula 

precursora 



ł 

f 



Celula-tronco pluripotente 
induzida (iPS) 

Resultados Duas semanas mais tarde, as celulas pareciam 
celulas-tronco embrionarias na sua aparencia e estavam se di- 
vidindo ativamente. Seus padróes de expressao genica, padróes 
de metilaęao genica e outras caracteristicas tambem eram con- 
sistentes com aquelas das celulas-tronco embrionarias. As ce¬ 
lulas iPS eram capazes de se diferenciar em celulas musculares 
cardiacas, assim como em outros tipos de celulas. 

Condusao Os quatro genes induziram celulas da pele diferen¬ 
ciadas a se tornarem celulas-tronco pluripotentes, com caracte- 
rfsticas de celulas-tronco embrionarias. 



Fonte: K. Takahashi et al., Induction of pluripotent stem cells from adult hu- 
man fibroblastos by defined factors, Celi 131:861 -872 (2007). 


] Pacientes com doenęas como as cardiacas, diabetes ou 
Alzheimer poderiam tersuas próprias celulas da pele reprogramadas 
para se tornarem celulas iPS. Uma vez que os procedimentos foram 
desenvolvidos para converter celulas iPS em celulas do sistema car- 
diaco, pancreatico ou nervoso, as celulas iPS dos próprios pacientes 
podem ser usadas para tratar suas doenęas. Quando órgaos sao 
transplantados de um doador para um receptor doente, o sistema 
imune do receptor pode rejeitar o transplante, uma condięao com 
consequencias serias ou, muitas vezes, fatais. Esperar-se-ia que o 
uso das celulas i PS tivesse o mesmo risco? Justifique. Uma vez que 
essas celulas nao sao diferenciadas e estao se dividindo ativamente, 
guais riscos esse procedimento poderia trazer? 
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CONCEITO 20.4 

As aplicaęóes praticas da biotecnologia 
com base em DNA afetam nossas vidas 
de varias formas 

A tecnologia de DNA aparece no noticiario praticamente 
todos os dias. Muitas vezes, a manchete e uma nova e pro- 
missora aplicaęao na medicina, mas esse e apenas um dos 
inumeros campos que se beneficiam com a tecnologia de 
DNA e com a engenharia genetica. 

Aplicaęóes medicas 

Um uso importante da tecnologia do DNA e a identificaęao 
de genes humanos cuja mutaęao tern funęao nas doenęas 
geneticas. Essas descobertas podem levar a modos de diag¬ 
nóstico, tratamento e ate mesmo prevenęao dessas condi¬ 
ęóes. A tecnologia do DNA tambem contribui para a nossa 
compreensao de doenęas “nao geneticas”, desde a artrite ate 
a Aids, pois os genes das pessoas influenciam a suscetibili- 
dade a essas doenęas. Alem disso, as doenęas de todos os 
tipos envolvem alteraęóes na expressao genica dentro de 
celulas afetadas e muitas vezes dentro do sistema imune 
dos pacientes. Por meio do uso de microarranjos de DNA 
(ver Figura 20.13) ou de outras tecnicas para comparar a 
expressao genica em tecidos saudaveis e doentes, os pes- 
ąuisadores esperam encontrar varios genes acionados ou 
desligados em determinadas doenęas. Esses genes e seus 
produtos sao alvos potenciais para prevenęao ou terapia. 

Diagnóstico e tratamento de doenęas 

Um novo capitulo no diagnóstico das doenęas infecciosas 
foi aberto pela tecnologia do DNA, em particular pelo uso 
da PCR e de sondas marcadas de acidos nucleicos para ras- 
trear patógenos. Por exemplo, como a seąuencia do geno- 
ma de RNA do HIV e conhecida, a RT-PCR pode ser usada 
para amplificar e, assim, detectar RNA de HIV em amos- 
tras de sangue ou tecido (ver Figura 20.12). A RT-PCR e 
muitas vezes a melhor maneira de detectar um agente in- 
feccioso que de outra forma passaria despercebido. 

Hoje, cientistas medicos podem diagnosticar cen- 
tenas de disturbios geneticos humanos pelo uso de PCR 
com oligonucleotideos iniciadores que tern como alvo os 
genes associados a esses disturbios. O produto de DNA 
amplificado e entao sequenciado para revelar a presenęa 
ou ausencia de mutaęao causadora de doenęa. Entre esses 
genes identificados em doenęas humanas estao os genes 
da anemia falciforme, hemofilia, fibrose cistica, doenęa de 
Huntington e distrofia muscular de Duchenne. Individuos 
afetados por essas doenęas muitas vezes podem ser iden¬ 
tificados antes do inicio dos sintomas, ate mesmo antes do 
nascimento (ver Figura 14.19). A PCR tambem pode ser 
utilizada para identificar carreadores de alelos recessivos 
potencialmente danosos, sem sintomas. 

Como voce aprendeu anteriormente, os estudos de as- 
sociaęao ao longo do genoma apontaram SNP (polimorfis- 
mos de nucleotideos unicos) que estao ligados a alelos cau- 
sadores de doenęas (ver Figura 20.13). Indiyiduos podem ser 


testados por PCR e sequenciamento para um SNP que esta 
correlacionado com o alelo anormal. A presenęa de um de- 
terminado SNP esta correlacionada com um risco aumen- 
tado para condięóes como doenęas cardiacas, Alzheimer e 
alguns tipos de cancer. Faboratórios que oferecem testes ge¬ 
neticos individuais para fatores de risco como esses estao a 
procura de SNP previamente identificados correlacionados. 
Pode ser util para indiyiduos conhecer seus riscos de saude, 
com a compreensao de que esses testes geneticos refletem 
meramente as correlaęóes e nao fazem predięóes. 

As tecnicas descritas neste capitulo tambem incita- 
ram melhorias nos tratamentos de doenęas. Analisando 
a expressao de varios genes em pacientes com cancer de 
mama, os pesquisadores tern sido capazes de aprimorar 
seus conhecimentos sobre os diferentes subtipos de cancer 
de mama (ver Figura 18.27). Conhecer os niveis de expres- 
sao de determinados genes pode aj udar os medicos a deter- 
minar a probabilidade do cancer ocorrer, ajudando, assim, 
a projetar um tratamento apropriado. Considerando que 
alguns pacientes de baixo risco tern uma taxa de sobrevi- 
yencia de 96% em comparaęao com um periodo de 10 anos 
sem tratamento, a analise da expressao genica permite aos 
medicos e pacientes acessar informaęóes yaliosas quando 
eles estiverem considerando opęóes de tratamento. 

Muitos yisualizam um futuro de “medicina personaliza- 
da” em que cada perfil genetico pessoal pode informar sobre 
doenęas ou condięóes para as quais a pessoa corre risco e 
a aj uda a fazer escolhas de tratamento. Como discutiremos 
adiante neste capitulo, um perfil genetico vem sendo adota- 
do para entender um grupo de marcadores geneticos como 
as SNP. Entretanto, por firn, isso provavelmente significara 
a sequencia de DNA completa de um indiyiduo - uma vez 
que o sequenciamento se tornar viavel economicamente. 
(Ver a entrevista com Charles Rotimi no Capitulo 13.) Nossa 
capacidade em sequenciar o genoma de uma pessoa de for¬ 
ma rapida e económica esta avanęando mais rapido do que o 
nosso desenvolvimento de tratamentos apropriados para as 
condięóes que estamos caracterizando. Alem disso, a iden¬ 
tificaęao de genes envolvidos nessas condięóes nos abastece 
com bons alvos para interyenęóes terapeuticas. 

Terapia genica humana 

Terapia genica - a introduęao de genes em indiyiduos 
doentes para fins terapeuticos - tern um grandę potencial 
para tratar um numero relativamente pequeno de distur¬ 
bios causados por um unico gene defeituoso. Em tese, um 
alelo normal do gene deficiente poderia ser inserido nas 
celulas somaticas do tecido afetado pela doenęa. 

Para a terapia genica de celulas somaticas ser perma- 
nente, as celulas que recebem o alelo normal devem ser 
as celulas que se multiplicam durante a vida do paciente. 
As celulas da medula óssea, que incluem as celulas-tronco 
que originam todas as celulas do sangue e do sistema imu¬ 
ne, sao as principais candidatas. A Figura 20.22 resume 
um possivel procedimento para terapia genica de um in¬ 
diyiduo cujas celulas da medula óssea nao produzem uma 
enzima vital devido a deficiencia de um só gene. Um tipo 
de imunodeficiencia combinada severa (SCID) e causado 
só por esse tipo de defeito. Se o tratamento obtiyer sucesso, 
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O Inserir versao de RNA do alelo normal 
no retrovirus ou outro vetor viral. 


RNA viral 


Q Permite que o virus infecte as celulas 
da medula óssea removidas do 
paciente e cultivadas. 



▲ Figura 20.22 Terapia genica utilizando vetor retroviral. Um 

retrovirus tornado inofensivo e usado como vetor neste procedimento, 
que explora a habilidade do retrovirus em inserir um transcrito de DNA 
do seu genoma de RNA em um DNA cromossomal da celula hospedei- 
ra (ver Figura 19.8). Se o gene estranho carregado pelo vetor retroviral 
e expresso, a celula e seus descendentes adquirem o produto genico. 
As celulas que se reproduzem por toda vida, como as celulas da medu¬ 
la óssea, sao candidatas ideais para terapia genica. 


as celulas da medula óssea do paciente comeęam a produ- 
zir a proteina ausente e o paciente pode ser curado. 

O procedimento mostrado na Figura 20.22 foi utilizado 
em testes de terapia genica para SCID. Em um experimento 
iniciado na Franęa em 2000, dez crianęas com SCID foram 
tratadas pelo mesmo metodo. Nove pacientes mostraram 
urna melhora significativa após dois anos, o primeiro su- 
cesso inegavel da terapia genica. Entretanto, tres pacientes 
desenvolveram leucemia posteriormente, um tipo de can- 
cer das celulas do sangue, e um deles faleceu. Pesąuisadores 
concluiram que provavelmente o vetor retroviral tenha sido 
inserido próximo a um gene que aciona a proliferaęao de 
celulas sanguineas. Pesquisadores clinicos trataram, com 
algum sucesso, utilizando um vetor viral sem origem de 
um retrovirus, no minimo tres outras doenęas geneticas: 
um tipo de cegueira progressiva (ver Conceito 50.3), urna 
doenęa degenerativa do sistema nervoso e um disturbio do 
sangue envolvendo o gene da (3-globina. Alguns testes em 
um numero pequeno de pacientes foram bem-sucedidos, 
mas ainda e preciso cautela com o otimismo. 

A terapia genica provoca varias questóes tecnicas. Por 
exemplo, como a atividade do gene transferido pode ser con- 
trolada de modo que as celulas produzam as quantidades 
apropriadas do produto genico no momento e no local cer- 
tos? Como podemos ter certeza de que a inseręao do gene 


terapeutico nao vai danificar qualquer outra funęao celular 
necessaria? Com o avanęo no estudo sobre os elementos- 
-controle do DNA e sobre as interaęóes genicas, os pesqui- 
sadores serao capazes de responder a essas perguntas. 

Alem dos desafios tecnicos, a terapia genica susci- 
ta questóes eticas. Alguns criticos acreditam que toda e 
qualquer manipulaęao de genes humanos e imoral ou nao 
etica. Outros observadores nao veem diferenęas importan- 
tes entre o transplante de genes em celulas somaticas e o 
transplante de órgaos. Voce pode estar se perguntando se 
os cientistas estao considerando modificar geneticamente 
celulas da linhagem germinativa de humanos na esperanęa 
de corrigir um defeito nas futuras geraęóes. Atualmente, 
na maioria da comunidade cientifica, ninguem busca esse 
objetivo, pois ele e considerado de alto risco. Essa engenha- 
ria genetica e realizada rotineiramente em camundongos 
de laboratório, e os problemas tecnicos com relaęao a en- 
genharia genetica semelhante em humanos serao resolvi- 
dos. Sob quais circunstancias, se houver alguma, deveria- 
mos alterar os genomas das linhagens celulares humanas? 
Isso levaria inevitavelmente a pratica de eugenia, o esforęo 
deliberado para controlar o conjunto genetico das popu- 
laęóes humanas? Embora nao tenhamos de resolver essas 
questóes de imediato, devemos considera-las, pois prova- 
yelmente elas surgirao em algum momento no futuro. 

Produtos farmaceuticos 

A industria farmaceutica obtem beneficios significativos 
dos avanęos na tecnologia de DNA e na pesquisa genetica, 
aplicando-as ao desenvolvimento de medicamentos uteis 
para tratar doenęas. Os produtos farmaceuticos sao sinte- 
tizados usando metodos de quimica organica ou biotecno- 
logia, conforme a natureza do produto. 

Slntese de pequenas moleculas para uso como medica¬ 
mentos A determinaęao da sequencia e estrutura de pro- 
teinas cruciais para a sobrevivencia de celulas tumorais 
levou a identificaęao de pequenas moleculas que comba- 
tem certos canceres por meio do bloqueio da funęao dessas 
proteinas. Um medicamento, o imatinibe (nome comercial 
Gleevec @ ), e urna pequena molecula que inibe o receptor 
especifico de tirosina-cinase (ver Figura 11.8). A superex- 
pressao desse receptor, resultante de translocaęao cromos¬ 
somal, e eficaz em causar leucemia mielogenosa crónica 
(LMC; ver Figura 15.16). Pacientes nos estagios iniciais 
de LMC, que sao tratados com imatinibe mostraram urna 
remissao prolongada, quase completa do cancer. Medica¬ 
mentos com funcionamento similar tambem foram usadas 
com sucesso no tratamento de alguns tipos de canceres de 
pulmao e mama. Essa abordagem e possivel apenas para 
canceres cuja base molecular seja muito bem conhecida. 

Em muitos casos desses tumores tratados com 
medicamentos, mais tarde surgem celulas resistentes ao 
novo medicamento. Em um estudo, todo o genoma das ce¬ 
lulas tumorais foi sequenciado tanto antes como depois do 
surgimento da resistencia. A comparaęao das sequencias 
mostrou alteraęóes geneticas que permitiram as celulas 
tumorais “contornar” a proteina inibida pelo medicamen¬ 
to. Assim podemos obseryar que as celulas cancerigenas 
demonstram os principios da eyoluęao: certas celulas tu- 
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morais tem uma mutaęao randómica que lhe permite so- 
breviver na presenęa de certo medicamento e, como con- 
seąuencia da seleęao natural na presenęa do medicamento, 
essas sao as celulas que sobrevivem e se reproduzem. 

Produęao de proteinas em culturas de celulas Produtos 
farmaceuticos que sao proteinas sao normalmente sinte- 
tizados em larga escala usando cultura de celulas. Apren- 
demos antes neste capitulo sobre sistemas de clonagem de 
DNA e de expressao genica para produęao, em grandes 
quantidades, de certa proteina naturalmente presente ape- 
nas em infimas quantidades. As celulas hospedeiras usadas 
nesses sistemas de expressao podem ate mesmo ser mo- 
dificadas para secretar a proteina a medida que sao pro- 
duzidas, simplificando, assim, a tarefa de purificaęao pelos 
metodos bioquimicos tradicionais. 

Entre os primeiros produtos farmaceuticos manufatu- 
rados dessa forma, estao a insulina humana e o hormónio 
de crescimento humano (HGH). Cerca de dois milhóes de 
pessoas com diabetes nos Estados Unidos dependem do 
tratamento com insulina para controlar a doenęa. O hor¬ 
mónio do crescimento humano tem sido um conforto para 
crianęas nascidas com um tipo de nanismo causado por 
quantidades inadequadas de HGH. Outro produto farma- 
ceutico importante produzido pela engenharia genetica e 
o ativador de plasminogenio dos tecidos (TPA). Se admi- 
nistrado logo após um infarto agudo do miocardio (IAM), 
o TPA ajuda a dissolver coagulos sanguineos e a reduzir o 
risco de IAM subsequentes. 

Durante os ultimos 25 anos, os cientistas tambem vem 
trabalhando na produęao de proteinas em culturas de celu¬ 
las vegetais. Eles tiveram sucesso recentemente utilizando 
celulas de cenoura em cultura para produzir uma enzima 
envolvida na quebra da gordura, que e utilizada para o tra¬ 
tamento de uma doenęa humana rara. As celulas yegetais 
sao facilmente crescidas em cultura (ver Figura 20.15), ne- 
cessitando de condięóes menos exatas do que as celulas 
animais. Alem disso, e improvavel que elas sejam contami- 
nadas por virus que poderiam infectar as celulas animais, 
uma situaęao que parou a produęao da enzima por algum 
tempo. Essa realizaęao bem-sucedida provavelmente sera 
estendida para outras proteinas terapeuticas no futuro. 

Produęao de proteinas por animais de fazenda Em certos ca- 
sos, em vez de usar sistemas de celulas para produzir grandes 
quantidades de produtos proteicos, cientistas farmaceuticos 
podem usar animais inteiros. Eles podem introduzir um gene 
de um animal de um genótipo no genoma de outro indiyiduo, 
muitas vezes de especie diferente. Esse indiyiduo e entao cha- 
mado de animal transgenico. Para realizar isso, primeiro os 
cientistas removem óvulos de uma femea da especie recipien- 
te e os fertilizam in vitro. Nesse interim, clonam o gene deseja- 
do do organismo doador. Entao, os cientistas injetam o DNA 
clonado diretamente no nucleo dos óvulos fertilizados. Algu- 
mas das celulas integram o DNA estranho, o transgene , em 
seus genomas e sao capazes de expressar o gene estranho. Em 
seguida, os embrióes modificados que surgem a partir desses 
zigotos sao implantados cirurgicamente na “mae de aluguer. 
Se o embriao se desenvolve com sucesso, o resultado e um 
animal transgenico que expressa seu novo gene “estranho”. 



▲ Figura 20.23 Cabras como animal para produęao de far- 
macos. Esta cabra transgenica carrega um gene de uma proteina do 
sangue humano, antitrombina e a secreta em seu leite. Pacientes com 
uma rara doenęa hereditaria, na qual a proteina nao esta presente, 
sofrem de formaęao de coagulos sanguineos nos vasos. Facilmente 
purificada a partir do leite da cabra, a proteina e usada para prevenir 
coagulos sanguineos nesses pacientes durante cirurgias e partos. 

Assumindo que o gene inserido codifique uma proteina 
desejada em grandes quantidades, esses animais transgenicos 
podem atuar como “fabricas” farmaceuticas. Por exemplo, 
o transgene para uma proteina do sangue humano, como a 
antitrombina, que previne o surgimento de coagulos sangui¬ 
neos, pode ser inserido no genoma de uma cabra de modo 
que o produto transgenico secretado no leite do animal 
(Figura 20.23). A seguir, a proteina e purificada do leite (o que 
e mais facil do que purificar a partir da cultura de celulas). 

Proteinas humanas produzidas em animais de fazenda 
transgenicos para uso em seres humanos podem diferir de 
alguma forma das proteinas humanas produzidas de forma 
natural, provavelmente por causa de diferenęas sutis na mo- 
dificaęao das proteinas. Assim, essas proteinas devem ser 
testadas com muito cuidado para garantir que elas (ou conta- 
minantes dos animais de fazenda) nao causem reaęóes aler- 
gicas e outros efeitos adversos nos pacientes que as recebem. 

Evidencia forense e perfis geneticos 

Em crimes yiolentos, liquidos do corpo ou pequenas amos- 
tras de tecidos organicos podem ser deixados no local, ou 
sobre roupas ou outras coisas da vitima ou do criminoso. 
Caso sangue, semen ou tecido suficiente esteja disponiyel, 
os laboratórios forenses podem determinar o tipo de san¬ 
gue ou o tipo de tecido usando anticorpos para detectar 
proteinas especificas da superficie celular. Entretanto, esses 
testes exigem amostras muito frescas e em quantidades re- 
lativamente grandes. Alem disso, como varias pessoas tem 
o mesmo tipo de sangue ou tecido, essa abordagem pode 
apenas excluir um suspeito; nao fornece provas conclusivas. 

O teste de DNA, por outro lado, pode identificar o in¬ 
diyiduo culpado com alto grau de certeza, pois a sequencia 
de DNA de cada pessoa e unica (exceto para gemeos iden- 
ticos). Marcadores geneticos que variam na populaęao po¬ 
dem ser analisados para certa pessoa a firn de determinar 
esse conjunto especial de marcadores geneticos do indiyi¬ 
duo, ou perfil genetico. (Esse termo e preferido por cien¬ 
tistas forenses em oposięao ao termo “impressao digital de 
DNA”, para enfatizar o aspecto herdayel desses marcadores 
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em vez do simples fato de que produzem um padrao em um 
gel que, como a impressao digital, e yisualmente reconhe- 
clvel.) A aplicaęao forense da tecnologia do DNA pelo FBI 
comeęou em 1988, usando um metodo que envolve a ele- 
troforese em gel e a hibridizaęao de acidos nucleicos para 
detectar semelhanęas e diferenęas nas amostras de DNA. 
Esse metodo requer amostras muito menores de sangue e 
tecido do que outros metodos: cerca de 1.000 celulas. 

Hoje, os cientistas forenses utilizam um metodo ainda 
mais sensfvel que conta com as vantagens das variaęóes do 
comprimento dos marcadores geneticos, chamadas de re- 
petięóes curtas em tandem (STR, do ingles, short tandem 
repeats ). Essas unidades em tandem de duas a cinco bases 
de sequencia repetem-se em regióes especfficas do genoma. 
O numero de repetięóes nessas regióes e altamente variavel 
de pessoa para pessoa (polimórfico) e, mesmo para um unico 
individuo, os dois alelos de um STR podem diferir um do ou- 
tro. Por exemplo, um indmduo pode ter a sequencia ACAT 
repetida 30 vezes em um locus do genoma e 15 vezes no 
mesmo locus no outro homólogo, enquanto outro indmduo 
pode ter 18 repetięóes neste locus em cada homólogo. (Esses 
dois genótipos podem ser representados pelos dois numeros 
repetidos: 30,15 e 18,18.) A PCR e utilizada para amplificar 
determinadas STR, usando conjuntos de oligonucleotideos 
iniciadores marcados com diferentes marcas fłuorescentes. 
Entao, o comprimento da regiao e, portanto, o numero de re¬ 
petięóes, podem ser determinados por eletroforese. A etapa 
de PCR permite o uso desse metodo mesmo quando o DNA 
estiver em mas condięóes ou só disponivel em diminutas 
quantidades. Urna amostra de tecido com apenas 20 celulas 
pode ser suficiente para amplificaęao por PCR. 

Em um caso de assassinato, por exemplo, esse metodo 
pode ser utilizado para comparar amostras de DNA do sus- 
peito, da vitima e de urna pequena quantidade de sangue en- 
contrada na cena do crime. O cientista forense testa apenas 
poręóes selecionadas do DNA - normalmente 13 marcado¬ 
res STR. Entretanto, mesmo esse pequeno conjunto de mar¬ 
cadores pode fornecer um perfil genetico util para medicina 
forense, pois a probabilidade de duas pessoas (nao gemeos 
identicos) terem exatamente o mesmo grupo de marcadores 
STR e extremamente pequena. O projeto Innocence, orga- 
nizaęao sem fins lucrativos dedicada a rever condenaęóes 
injustas, utiliza a analise por STR de amostras arquivadas a 
partir de cenas de crimes para reabrir casos antigos. Assim 
como em 2013, onde mais de 300 pessoas inocentes foram 
libertadas da prisao depois do resultado de um trabalho fo¬ 
rense e juridico realizado por esse grupo (Figura 20.24). 

Os perfis geneticos tambem podem ser uteis para ou¬ 
tros propósitos. Comparando o DNA da mae, do filho e 
do provavel pai, pode ser resolvida de forma conclusiva a 
questao da paternidade. Algumas vezes a paternidade e de 
interesse histórico: os perfis geneticos forneceram fortes 
evidencias de que Thomas Jefferson ou um de seus paren- 
tes masculinos mais próximos era o pai de pelo menos um 
dos filhos da sua escrava Sally Hemings. Perfis geneticos 
tambem podem identificar yitimas de mortes em massa. 
O maior desses esforęos ocorreu depois do ataque ao World 
Trade Center em 2001; mais de 10.000 amostras de cadave- 
res de yitimas foram comparadas com amostras de DNA 


(a) Em 1984, Earl Washington foi 
condenado e sentenciado a 
morte pelo estupro e 
assassinato de Rebecca 
Williams em 1982. A sentenęa 
foi permutada em prisao 
perpetua em 1993 devido a 
novas duvidas sobre as provas. 
Em 2000, a analise por STR por 
cientistas forenses associados 
ao projeto Innocence mostrou 
conclusivamente que ele era 
inocente. Essa fotografia 
mostra Washington pouco 
antes da sua soltura em 2001, 
após 17 anos na prisao. 


Fonte da 
amostra 

Marcador 
STR 1 

Marcador 
STR 2 

Marcador 

STR 3 

Semen na vitima 

17.19 

13.16 

12.12 

Earl Washington 

16.18 

14.15 

11.12 

Kenneth Tinsley 

17.19 

13.16 

12.12 


(b) Na analise por STR, marcadores STR selecionados em urna amostra 
de DNA sao amplificados por PCR, e os produtos de PCR sao 
separados por eletroforese. O procedimento revela como varias 
repetięóes estao presentes para cada locus STR na amostra. Um 
individuo tern dois alelos por locus STR, cada um com certo numero 
de repetięóes. A tabela mostra o numero de repetięóes para tres 
marcadores STR em tres amostras: extraida de semen encontrado na 
vitima, de Washington e de outro homem (Kenneth Tinsley), 
cumprindo pena por causa de urna condenaęao nao relacionada. 

Este e outros dados de STR (nao mostrados) exoneraram Washington 
e levaram Tinsley a declarar-se culpado pelo assassinato. 

A Figura 20.24 Analise de STR usada para liberar um ho¬ 
mem inocente da prisao. 

de itens pessoais, como escova de dentes, disponibilizadas 
pelas familias. No finał, os cientistas forenses conseguiram 
identificar quase 3.000 yitimas usando esse metodo. 

Ate que ponto um perfil genetico e confiavel? Quanto 
maior o numero de marcadores examinados na amostra de 
DNA, maior a probabilidade de que o perfil seja unico para 
um indiyiduo. Em casos forenses usando a analise por STR 
com 13 marcadores, a chance de duas pessoas terem perfis 
de DNA identicos e algo entre urna em 10 bilhóes e urna 
em varios trilhóes. (Por comparaęao, a populaęao mundial 
em 2007 era entre 7 e 8 bilhóes.) A probabilidade exata de- 
pende da frequencia desses marcadores na populaęao ge- 
ral. A informaęao de quanto esses marcadores sao comuns 
em diferentes grupos etnicos e essencial, pois essas fre- 
quencias dos marcadores podem variar consideravelmente 
entre grupos etnicos e entre determinado grupo etnico e 
a populaęao como um todo. Com a disponibilidade cada 
vez maior dos dados de frequencia, os cientistas forenses 
conseguem fazer calculos estatisticos extremamente preci- 
sos. Assim, apesar dos problemas que ainda possam surgir, 
decorrentes de dados insuficientes, erro humano ou provas 
falhas, os perfis geneticos hoje sao aceitos como evidencias 
conyincentes por peritos legais e cientistas. 

Limpeza do meio ambiente 

Cada vez mais, a capacidade extraordinaria de certos micror- 
ganismos em transformar compostos e explorada na limpeza 
do meio ambiente. Se as exigencias de crescimento desses 
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micróbios os tornam inadeąuados para uso direto, agora 
os cientistas podem transferir os genes com as capacidades 
metabólicas valiosas para outros microrganismos, que entao 
podem ser usados para tratar os problemas do meio am- 
biente. Por exemplo, muitas bacterias podem extrair metais 
pesados, como cobre, chumbo e niquel, a partir do meio e 
incorpora-los em compostos como sulfato de cobre ou sulfa- 
to de chumbo, prontamente recuperaveis. Micróbios geneti- 
camente modificados podem tornar-se importantes tanto na 
mineraęao (especialmente ąuando reservas de minerio sao 
esgotadas) como na limpeza de residuos muito tóxicos de 
minas. Os biotecnólogos tambem estao tentando modificar 
micróbios que podem degradar hidrocarbonetos clorados e 
outros compostos danosos. Esses micróbios seriam usados 
nas plantas de tratamento da agua ou por fabricas, antes de 
os compostos serem liberados para o meio. 

Aplicaęóes na agricultura 

Os cientistas estao trabalhando para aprender mais sobre 
os genomas de plantas e animais importantes na agricul¬ 
tura. Ja ha alguns anos, os cientistas tern usado a tecnolo- 
gia de DNA em um esforęo para melhorar a produtividade 
na agricultura. O cruzamento seletivo dos rebanhos - ou 
melhoramento animal - e plantas explorou por seculos as 
mutaęóes e recombinaęóes geneticas naturais. 

Como descrito anteriormente, a tecnologia de DNA per- 
mite aos cientistas produzir animais transgenicos que acele- 
ram o processo de cruzamento seletivo. Os objetivos de criar 
um animal transgenico muitas vezes sao os mesmos objetivos 
do cruzamento tradicional - por exemplo, produzir ovelhas 
com melhor qualidade de la, porcos de carne mais magra ou 
bovinos que engordam em menos tempo. Os cientistas po¬ 
dem, por exemplo, identificar e clonar um gene que promove 
o desenvolvimento de musculos maiores (os musculos com- 
póem a maior parte da carne que comemos) em urna raęa bo- 
vina e transferi-lo para outra raęa ou ate mesmo para ovinos. 
Entretanto, problemas como baixa fertilidade ou suscetibili- 
dade aumentada para doenęas nao sao raros entre os animais 
de fazenda que carregam genes de outras especies. A saude e 
o bem-estar animal sao questóes importantes a considerar no 
desenvolvimento de animais transgenicos. 

Cientistas da area da agricultura ja beneficiaram algu- 
mas plantas cultivadas com genes de caracteristicas dese- 
javeis, como senescencia retardada e resistencia a danos e 
doenęas, assim como a estiagem. O vetor mais comumente 
utilizado para introduzir novos genes nas celulas vegetais e 
um plasmideo chamado de plasmideo Ti , originado da bac- 
teria do solo Agrobacterium tumefaciens. Esse plasmideo 
integra um segmento do seu DNA ao DNA cromossomal 
das celulas vegetais hospedeiras (ver Figura 35.25). Para 
produzir plantas transgenicas, os pesquisadores modifica- 
ram o plasmideo para carregar os genes de interesse e in- 
troduzi-lo nas celulas. Para varias especies de plantas, urna 
unica celula de tecido em cultura pode originar urna planta 
adulta (ver Figura 20.15). Dessa forma, manipulaęóes ge¬ 
neticas podem ser realizadas em urna celula somatica co- 
mum e entao essa celula pode ser utilizada para gerar um 
organismo com novas caracteristicas. 


A engenharia genetica esta substituindo rapidamente 
os programas tradicionais de cruzamento de plantas, em 
especial para caracteristicas uteis, como resistencia a her- 
bicidas, determinadas por um ou mais genes. Cultivos mo¬ 
dificados por engenharia genetica com um gene bacteriano 
que torna as plantas resistentes a herbicidas podem crescer 
enquanto as ervas daninhas sao destruidas, e cultivos mo¬ 
dificados por engenharia genetica que conseguem resistir 
ao ataque de insetos destruidores reduzem a necessidade 
de inseticidas quimicos. Na India, a inseręao de um gene 
de resistencia a salinidade (extraido de urna planta de man- 
gue litoranea) nos genomas de algumas variedades de arroz 
resultou em plantas de arroz que podem ser cultivadas em 
agua tres vezes mais salgada do que a agua do mar. A fun- 
daęao de pesquisa que realizou essa modificaęao genetica 
estima que um teręo de todas as terras irrigadas tenha alta 
salinidade devido a superirrigaęao e ao uso intenso de ferti- 
lizantes quimicos, representando urna seria ameaęa para a 
produęao de alimentos. Assim, as plantas cultivadas resis¬ 
tentes a salinidade terao imenso valor mundial. 

Questoes de etica e seguranęa suscitadas 
pela tecnologia do DNA 

As primeiras preocupaęóes sobre os perigos potenciais as- 
sociados com a tecnologia de DNA deram enfoque a pos- 
sibilidade de que novos patógenos perigosos poderiam ser 
criados. O que poderia acontecer, por exemplo, se genes de 
cancer celular fossem transferidos para bacterias ou virus? 
Para evitar esses micróbios ruins, os cientistas desenvol- 
veram um conjunto de parametros, adotados como nor- 
mas governamentais nos Estados Unidos e alguns outros 
paises. Urna medida de seguranęa e um conjunto de rigi- 
dos procedimentos laboratoriais projetados para proteger 
os pesquisadores da infecęao por micróbios modificados 
geneticamente e para prevenir a saida acidental dos micró¬ 
bios do laboratório. Alem disso, as cepas de microrganis¬ 
mos utilizados nos experimentos de DNA recombinante 
sao debilitadas geneticamente para assegurar que nao con- 
sigam sobreviver fora do laboratório. Por firn, certos expe- 
rimentos obviamente perigosos foram banidos. 

Atualmente, a maioria das preocupaęóes do publico 
sobre possiveis danos nao esta centrada nos micróbios 
recombinantes, mas sim nos organismos geneticamen¬ 
te modificados (OGM) utilizados na alimentaęao. Em 
linguagem comum, um OGM e aquele que adquiriu por 
meios artificiais um ou mais genes de outra especie ou 
ate mesmo de outra variedade da mesma especie. Alguns 
salmóes, por exemplo, foram modificados geneticamente 
pela adięao de um hormónio de crescimento de salmao 
mais ativo. Entretanto, em sua maioria, os OGM que con- 
tribuem como fonte de alimento nao tern origem animal, 
mas sao plantas de lavoura. 

Os cultivos GM (geneticamente modificados) estao di- 
fundidos pelos Estados Unidos, Argentina e Brasil; juntos 
esses paises respondem por mais de 80% da area destinada 
a esses cultivos. Nos Estados Unidos, a maioria do milho, da 
soja e da canola e cultivo GM, e hoje os produtos GM nao 
necessitam ser identificados. Entretanto, os mesmos alimen- 
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tos sao hoje controversos na Europa, onde a revoluęao dos 
OGM enfrenta forte oposięao. Varios europeus estao preo- 
cupados com a seguranęa dos alimentos GM e as possiveis 
conseąuencias ambientais do cultivo de plantas GM. No ano 
de 2000, negociadores de 130 paises concordaram com um 
Protocolo de Biosseguranęa pelo qual os exportadores preci- 
sam identificar organismos GM presentes nos carregamen- 
tos de alimento e permite aos paises importadores decidi- 
rem se esses produtos trazem riscos ao ambiente ou a saude. 
(Embora os Estados Unidos tenha rejeitado assinar o acordo, 
esse entrou em vigor, pois a maioria dos paises manifestom 
-se a favor.) Desde entao, os paises europeus tern, ocasional- 
mente, recusado cultivos dos Estados Unidos e outros paises, 
levando a disputas de mercado. Embora um peąueno nume- 
ro de cultivos GM tenha sido plantado em solo europeu, es¬ 
ses produtos, em geral, nao obtiveram exito nos mercados 
locais. O futuro dos cultivos GM na Europa e incerto. 

Os defensores de urna abordagem cautelosa em rela- 
ęao aos cultivos GM ternem que plantas transgenicas pas- 
sem seus novos genes para parentes próximos nas areas 
selvagens yizinhas. Sabemos que gramineas e cultivos, por 
exemplo, normalmente trocam genes com parentes selva- 
gens por meio da transferencia de pólen. Caso plantas de 
lavoura que carregam genes de resistencia para herbicidas, 
doenęas ou insetos-pragas polinizassem as plantas selva- 
gens, os descendentes poderiam tornar-se “superinęos” 
muito dificeis de serem controlados. Outro perigo possi- 
vel diz respeito aos possiveis riscos para a saude humana 
a partir de alimentos GM. Algumas pessoas ternem que os 
produtos proteicos dos transgenes possam levar a reaęóes 
alergicas. Embora existam algumas evidencias de que isso 
possa ocorrer, os defensores dos OGM alegam que essas 
proteinas poderiam ser testadas antes, evitando a produ- 
ęao de proteinas potencialmente causadoras de reaęóes 
alergicas. (Consultar, no Conceito 38.3, discussóes adicio- 
nais sobre biotecnologia de plantas e cultivos GM.) 

Hoje, os governos e as agencias reguladoras no mundo 
buscam modos de facilitar o uso da biotecnologia na agri- 
cultura, industria e medicina e ao mesmo tempo assegurar 
que os novos produtos e procedimentos sejam seguros. 
Nos Estados Unidos, o risco potencial dessas aplicaęóes 
da biotecnologia e ayaliado por yarias agencias regulado¬ 


ras, incluindo o FDA (Food and Drug Administration), a 
Agenda de Proteęao ao Meio Ambiente (Enyironmental 
Protection Agency), os Institutos Nacionais da Saude (Na¬ 
tional Institutes of Health) e o Departamento de Agricultu- 
ra. Nesse meio-tempo, essas mesmas agencias e o publico 
devem avaliar as implicaęóes eticas da biotecnologia. 

Ayanęos na biotecnologia nos permitiram obter as se- 
quencias completas do genoma humano e de yarias outras 
especies, fornecendo um vasto tesouro de informaęao sobre 
os genes. Podemos questionar de que maneira certos genes 
diferem de especie para especie e de que modo os genes e, em 
ultima analise, os genomas inteiros evoluiram. (Vamos abor- 
dar esses assuntos no Capitulo 21.) Ao mesmo tempo, a ve- 
locidade crescente e a diminuięao do custo da determinaęao 
das sequencias genómicas de indMduos suscitam questóes 
eticas significativas. Quem deve ter o direito de examinar as 
informaęóes geneticas de alguem? Como essas informaęóes 
devem ser usadas? O genoma de urna pessoa deyeria ser con- 
siderado para determinar a elegibilidade de urna pessoa can- 
didata a um trabalho ou seguro? As consideraęóes eticas, as- 
sim como as preocupaęóes sobre os potenciais danos ao meio 
ambiente e a saude, provavelmente irao desacelerar algumas 
aplicaęóes da biotecnologia. Sempre existe o perigo de que o 
excesso de regulamentos prejudique a pesquisa basica e seus 
potenciais beneficios. Entretanto, o poder da tecnologia de 
DNA e da engenharia genetica - nossa capacidade de alterar, 
de modo profundo e rapido, especies evoluidas durante mile- 
nios - exige urna postura de humildade e cautela. 


REVISAO DO CONCEITO 20.4 


1 . 

2 . 

3. 


Qual e a vantagem de usar celulas-tronco para terapia genica? 


Listę no minimo tres propriedades diferentes que foram ad- 
guiridas pelas plantas cultivadas por engenharia genetica. 


Voce e um medico e tem um paciente com sintomas 
que sugerem urna infecęao pelo vfrus da hepatite A, mas voce 
nao conseguiu detectar proteinas virais no sangue. Sabendo 
que a hepatite A e um RNA vfrus, qual teste laboratorial voce 
poderia realizar para dar suporte ao seu diagnóstico? Explique 
os resultados que dariam suporte a sua hipótese. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 20.1 

0 sequenciamento do DNA e a donagem do DNA sao 
ferramentas valiosas para a engenharia genetica e as 
pesquisas biológicas (p. 409-417) 

• Hibridizaęao de acidos nucleicos, o pareamento de bases de uma 
fita do acido nucleico a seąuencia complementar de uma fita de 


outra molecula de acido nucleico, e amplamante utilizada na tec¬ 
nologia do DNA. 

• Seąuenciamento de DNA pode ser realizado pelo metodo didesó- 
xi de terminaęao de cadeia , em eąuipamentos de seąuenciamento 
automatizados. 

• Tecnicas de ultima geraęao para seąuenciamento de DNA sao basea- 
das no seąuenciamento por sintese: a DNA-polimerase e utilizada para 
sintetizar um segmento de DNA a partir de um molde de fita simples 
e a ordem na qual os nucleotideos sao adicionados revela a seąuencia. 

• Clonagem genica (ou clonagem de DNA) produz multiplas cópias 
de um gene (ou fragmento de DNA) que podem ser utilizadas para 
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analisar e manipular o DNA e podem produzir novos produtos 
uteis ou organismos com caracteristicas beneficas. 

• Na engenharia genetica, as enzimas de restrięao bacterianas 
sao utilizadas para cortar moleculas de DNA dentro de seąuencias 
nucleotidicas especificas (sitios de restrięao), curtas, gerando um 
grupo de fragmentos de restrięao dupla-fita com extremidades 
coesiyas fita simples: 



extremidade coesiva 


• As extremidades coesiyas nos fragmentos de restrięao a partir de 
uma fonte de DNA podem formar pares de base com extremidades 
coesiyas complementares em fragmentos de outras moleculas de 
DNA. A ligaęao dos fragmentos pareados com DNA-ligase produz 
moleculas de DNA recombinante. 

• Fragmentos de restrięao de DNA de diferentes comprimentos po¬ 
dem ser separados por eletroforese em gel. 

• A reaęao em cadeia da polimerase (PCR) pode produzir varias 
cópias (amplificar) de um segmento alvo espedfico de DNA in vi- 
tro, usando oligonucleotideos iniciadores que flanąueiam a seąuen- 
cia desejada e uma DNA-polimerase resistente ao calor. 

• Para clonar um gene eucariótico: 



Fragmentos de DNA obtidos 
por PCR ou a partir de outra 
fonte (cortado pela mesma 
enzima de restrięao utilizada 
no vetor de clonagem) 


Misturados e ligados 

I 



Plasmfdeos recombinantes de DNA 


Plasmideos recombinantes sao recolocados nas celulas hospedei- 
ras, que se dividem para formar um clone de celulas. 

• Varias dificuldades tecnicas limitam a expressao de genes eucarió- 
ticos clonados em celulas bacterianas hospedeiras. O uso de celulas 
eucarióticas em cultivo como celulas hospedeiras, acoplado com 
yetores de expressao apropriados, ajuda a evitar esses problemas. 

] Descreva como o processo de clonagem genica resulta em um clone 
cel u lar contendo um plasmldeo recombinante. 


CONCEITO 20.2 

Os biólogos utilizam a tecnologia do DNA para estudar 
a expressao e a funęao de um gene (p. 417-422) 

• Algumas tecnicas utilizam a hibridizaęao de uma sonda de acido 
nucleico para detectar a presenęa de RNAm espedficos. 

• A hibridizaęao in situ e a RT-PCR pode detectar a presenęa de 
um determinado RNAm em uma amostra de tecido ou RNA, res- 
pectivamente. 

• Os microarranjos de DNA sao utilizados para identificar grupos 
de genes coexpressados por um grupo de celulas. Alternativamen- 
te, seus DNAc podem ser sequenciados (RNA-seq). 

• Para um gene de funęao desconhecida, a inativaęao experimental 
do gene (nocaute genico) e a obseryaęao dos efeitos fenótipos re- 
sultantes podem fornecer pistas para sua funęao. Em humanos, os 
estudos de associaęao ao longo do genoma utilizam os polimor- 
fismos nucleotidicos unicos (SNP) como marcadores geneticos 
para alelos que estao associados com determinadas condięóes. 


] Qual informaęao util e obtida pela detecęao da expressao de genes 
espedficos? 

CONCEITO 20.3 

Organismos clonados e celulas-tronco sao uteis para 
pesquisa basica e outras aplicaęóes (p. 422-427) 

• A questao de que se todas as celulas em um organismo tern o mes- 
mo genótipo despertou as primeiras tentativas de clonagem de or¬ 
ganismos. 

• Celulas diferenciadas unicas de plantas muitas vezes sao toti- 
potentes: capazes de gerar todos os tecidos de uma planta nova 
completa. 

• O transplante do nucleo de uma celula animal diferenciada para 
um óvulo enucleado pode, as vezes, dar origem a um novo animal. 

• Certas celulas-tronco embrionarias (celulas ES), a partir de 
embrióes animais de determinadas celulas-tronco de adultos, po¬ 
dem reproduzir e se diferenciar no laboratório, assim como no or¬ 
ganismos, oferecendo um potencial para uso medico. As celulas ES 
sao pluripotentes, mas dificeis de adquirir. As celulas-tronco plu- 
ripotentes induzidas (iPS), geradas pela reprogramaęao de celulas 
diferenciadas, se parecem com celulas ES na sua capacidade em se 
diferenciar. Algumas celulas diferenciadas tern sido reprogramadas 
diretamente para se tornarem diferentes tipos celulares. Existem 
expectativas para essas celulas e as celulas iPS na pesquisa medica e 
na medicina regenerativa. 

| Descreva como um pesguisador poderia realizar: (!) a clonagem 
de um organismo; (2) produęao de celulas ES e; (3) geraęao de celulas 
iPS, dando enfoque a como as celulas sao reprogramadas e utilizando 
camundongos como exemplo. (Os procedimentos sao basicamente os 
mesmos em humanos e camundongos.) 

CONCEITO 20.4 

As aplicaęóes praticas da biotecnologia com base 
em DNA afetam nossas vidas de varias formas 
(p. 428-433) 

• A tecnologia do DNA, incluindo a analise de marcadores geneti¬ 
cos como SNP, e cada vez mais usada no diagnóstico de doenęas 
geneticas e outras doenęas e oferece um potencial para o melhor 
tratamento de disturbios geneticos (ou mesmo curas permanen- 
tes por meio da terapia genica), assim como terapias contra o 
cancer com maior conhecimento. A tecnologia do DNA e utili¬ 
zada com culturas de celulas na produęao em grandę escala de 
hormónios proteicos e outras proteinas com uso terapeutico. 
Algumas proteinas terapeuticas estao sendo produzidas em ani¬ 
mais transgenicos. 

• A analise de marcadores geneticos como repetięóes curtas em 
tandem (STR) no DNA isolado a partir de tecidos ou liquidos cor- 
porais encontrados em cenas de crimes podem fornecer um perfil 
genetico. O uso dos perfis geneticos pode fornecer evidencias de 
que um suspeito e inocente ou evidencias fortes de que ele e cul- 
pado. Essa analise tambem e util nos processos de paternidade e na 
identificaęao de restos de yitimas de crimes. 

• Microrganismos modificados geneticamente podem ser usados 
para extrair minerais a partir do meio ou degradar varios tipos de 
materiais de descarte tóxicos. 

• O objetivo no desenvolvimento de plantas e animais transgenicos 
e melhorar a produęao na agricultura e a qualidade dos alimentos. 

• Os potenciais beneficios da engenharia genetica devem ser cuida- 
dosamente avaliados no tocante a potenciais danos em criar produ¬ 
tos ou desenvolver procedimentos danosos aos seres humanos ou 
ao meio ambiente. 

^ Se uma determinada doenęa genetica fosse um bom candidato para 
uma terapia genica com sucesso, guais fatores seriam afetados? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Na tecnologia do DNA, o termo vetor se refere a: 

a. enzima de restrięao que corta DNA em fragmentos de res¬ 
trięao. 

b. a extremidade coesiva de um fragmento de DNA. 

c. um marcador SNP. 

d. um plasmideo usado para transferir DNA para urna celula viva. 

2. Quais das seguintes ferramentas da tecnologia do DNA esta pa- 
reada de forma incorreta com o seu uso? 

a. Eletroforese - separaęao de fragmentos. 

b. DNA-ligase - enzima que cliva DNA criando as extremida- 
des coesivas dos fragmentos de restrięao. 

c. DNA-polimerase - reaęao em cadeia da polimerase para 
amplificar partes do DNA. 

d. Transcriptase reversa - produęao de DNAc a partir de RNAm. 

3. As plantas sao mais prontamente manipuladas por engenharia 
genetica do que os animais, pois: 

a. genes de plantas nao contem introns. 

b. mais vetores estao disponiveis para transferir DNA recom- 
binante para dentro de celulas vegetais. 

c. urna celula vegetal somatica pode muitas vezes dar origem a 
urna planta completa. 

d. celulas vegetais tern nucleos maiores. 

4. Um paleontólogo recuperou um pouco de tecido a partir da 
pele preservada de 400 anos de um dodo (urna ave) extinto. Para 
comparar urna regiao espedfica do DNA da amostra com o DNA 
de aves vivas, quais das seguintes tecnicas seriam mais uteis para 
aumentar a quantidade de DNA do dodo disponivel para testes? 

a. Analise de SNP. 

b. Reaęao em cadeia da polimerase (PCR). 

c. Eletroporaęao. 

d. Eletroforese em gel. 

5. A tecnologia de DNA tern varias aplicaęóes medicas. Hoje, qual 
das seguintes aplicaęóes nao e rotineira? 

a. Produęao de hormónios para tratar diabetes e baixa estatura. 

b. Produęao de micróbios que podem metabolizar toxinas. 

c. Introduęao de genes modificados geneticamente em gamę- 
tas humanos. 

d. Identificaęao pre-natal de alelos de doenęas geneticas. 

I\MVEL 2: APLICAęAO/AN ALI SE 

6. Qual das seguintes frases nao seria verdadeira sobre produęao 
de DNAc a partir de tecido cerebral humano como materiał de 
inicio? 

a. Poderia ser amplificado pela reaęao em cadeia da polimerase. 

b. Foi produzido a partir de pre-RNAm utilizando transcripta¬ 
se reversa. 

c. Poderia ser marcado e utilizado como sonda para detectar 
genes expressados no cerebro. 

d. Nao tern os introns do pre-RNAm. 

7. A expressao de um gene eucariótico clonado em urna celula bac- 
teriana envolve muitas alteraęóes. O uso de RNAm e transcripta¬ 
se reversa e parte de urna estrategia para resolver o problema de: 

a. processamento pós-transcricional. 

b. processamento pós-traducional. 

c. hibridizaęao de acidos nucleicos. 

d. ligaęao de fragmentos de restrięao. 

8. Qual destas sequencias no DNA dupla-fita e mais provavel de ser 
reconhecida como sitio de clivagem para enzimas de restrięao? 

a. AAGG c. ACCA 

TTCC TGGT 

b. GGCC d. AAAA 

CCGG TTTT 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9 iMMMllM.UM Imagine que voce queira estudar urna 
das cristalinas humanas, proteinas presentes nas lentes dos 
olhos (ver Figura 1.8). Para obter urna quantidade suficiente da 
proteina de interesse, voce decide clonar o gene para cristalina. 
Assuma que voce conhece a sequencia desse gene. Como voce 
faria? 

5' GAAT T C T AAAGCGC TT AT GAAT T C 3' 
Voce esta clo- 3' CTTAAGATTTCGCGAATACTTAAG 5' 
nando um gene 
de porco-formi- 
gueiro, utilizando um plas¬ 
mideo bacteriano como 
vetor. O diagrama em 
verde mostra o plasmi¬ 
deo que contem o sitio 
de restrięao para a en¬ 
zima utilizada na Figura 
20.6. Acima do plasmideo 
esta um segmento de DNA 
linear de porco-formigueiro que 

foi sintetizado utilizando PCR. Desenhe seu procedimento de 
clonagem, mostrando o que aconteceria a essas duas moleculas 
durante cada etapa. Use urna cor para o DNA de porco-formi¬ 
gueiro e suas bases e outra cor para o do plasmideo. Marque 
cada etapa e todas as extremidades 5' e 3'. 

11. CONEXAO EVOLUTIVA 

Desconsiderando as questóes eticas, se as tecnologias com base 
em DNA se tornassem amplamente utilizadas, como elas modi- 
ficariam a maneira em que ocorre a evoluęao, em comparaęao 
aos mecanismos evolucionarios naturais que ocorreram nos ul- 
timos 4 bilhóes de anos? 

12. PESQUISA CIENTIFICA 

Voce pretende estudar um gene que codifica urna proteina neu- 
rotransmissora produzida nas celulas do cerebro humano. A se- 
quencia de aminoacidos da proteina e conhecida. Explique como 
seria possivel: (a) identificar os genes expressos em um tipo es- 
pecifico de celula cerebral, (b) identificar (e isolar) o gene para o 
neurotransmissor, (c) produzir multiplas cópias do gene em es- 
tudo e (d) produzir urna grandę quantidade de neurotransmissor 
para ter o potencial de medicaęao avaliado. 

13. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), discuta como a base 
genetica da vida tern papel central na biotecnologia. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 


A agua nos lagos quen- 
tes do Parque Nacional 
de Yellowstone, mostra- 
dos aqui, esta em torno 
de 70°C. Os biólogos 
hipotetizaram que ne- 
nhuma especie de or- 
ganismo poderia viver 
em agua acima de 55°C, 
portanto ficaram sur- 
presos em encontrar al- 
gumas especies de bac- 
terias no local, agora chamadas termófilas (“que amam calor”). 
Voce aprendeu neste capitulo como a enzima de urna especie, 
Thermus aquaticus, tornou possivel urna das mais importan- 
tes tecnicas com base em DNA hoje utilizadas em laboratórios. 
Qual era a enzima, e qual foi a importancia do seu isolamento a 
partir de um termófilo? Voce acha que outras enzimas dessa bac- 
teria (ou outras termófilas) tambem poderiam ser uteis? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


DESENHE 


DNA do porco-formigueiro 

















WW 


fbf 

90 


A W 




- /' 


21 




Genomas e Sua Evoluęao 
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CONCEITOS-CHAVE 

O Projeto Genoma Humano 
promoveu o desenvolvi- 
mento de tecnicas de se- 
quenciamento mais rapidas 
e mais baratas 

21.2 Os cientistas utilizam a bio- 
informatica para analisar 
genomas e suas funęóes 

Os genomas variam em ta- 
manho, numero de genes e 
densidade genica 

21.4 Eucariotos multicelulares 
tern grandę quantidade de 
DNA nao codificante e di- 
versas familias multigenicas 

Duplicaęao, rearranjo e 
mutaęao do DNA contri- 
buem para a evoluęao dos 
genomas 

A comparaęao de sequen- 
cias de genomas fornece 
evidencias sobre a evoluęao 
e o desenvolvimento 



r ^ 


▲ Figura 21.1 Quais informaęóes genómicas distin- 
guem um ser humano de um chimpanze? 


Lendo as folhas da arvore da vida 

O s chimpanzes ( Pan troglodytes ) sao nossos parentes vivos mais próximos 
na arvore evolutiva da vida. O menino na Figura 21.1 e o chimpanze que 
o acompanha estao observando atentamente a mesma folha, mas apenas um 
deles e capaz de falar sobre ela. Qual e o fator responsavel por essa diferenęa 
entre os dois primatas, que compartilham diversas caracteristicas na sua histo¬ 
ria evolutiva? Com o desenvolvimento das tecnicas recentes de sequenciamen- 
to rapido de genomas, comeęamos a abordar as bases geneticas de questóes 
como essa. 

O genoma do chimpanze foi sequenciado dois anos após o sequencia- 
mento completo do genoma humano. Agora que podemos comparar nosso 
genoma com o dos chimpanzes, base por base, e possivel abordar o problema 
geral de quais diferenęas na informaęao genetica participam da definięao das 
caracteristicas que distinguem essas duas especies de primatas. 

Alem da determinaęao da sequencia completa do genoma humano e do 
chimpanze, cientistas tambem obtiveram a sequencia completa do genoma 
de Escherichia coli e de diversos outros procariotos, assim como a sequen- 
cia de varios organismos eucariotos, incluindo Zea mays (milho), Drosophila 
melanogaster (mosca-das-frutas), Mus musculus (camundongo domestico) e 
Pongo pygmaeus (orangotango). Em 2010, foi anunciado o sequenciamento pre- 
liminar do genoma do Homo neanderthalensis , especie extinta próxima aos se- 
res humanos atuais. Esses genomas completos e parciais sao de grandę interes- 
se por si só e fornecem importantes dados sobre a evoluęao e outros processos 
biológicos. Aumentando a comparaęao entre seres humanos e chimpanzes para 
os genomas de outros primatas e outros animais mais distantemente relacio- 
nados, sao revelados diyersos conjuntos de genes que controlam grupos de ca- 


◄ Camundongo domestico (Mus musculus) 
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racteristicas. Alem disso, comparaęóes com os genomas de 
bacterias, arąueias, fungos, protistas e plantas podem nos 
fornecer mais informaęóes sobre a longa historia evolutiva 
de genes antigos ainda compartilhados e de seus produtos. 

Com os genomas de diversas especies completamen- 
te seąuenciados, os cientistas puderam estudar conjuntos 
completos de genes e as suas interaęóes, metodologia cha- 
mada de genómica. Os metodos de seąuenciamento que 
geram dados para essa metodologia ja forneceram, e conti- 
nuam a fornecer, enormes volumes de dados. A necessida- 
de de lidar com esse fluxo crescente de informaęóes ajudou 
a desenvolver a area da bioinformatica - a aplicaęao de 
metodos computacionais para o armazenamento e a anali- 
se de dados biológicos. 

Iniciaremos este capitulo com a discussao de dois me¬ 
todos de seąuenciamento de genomas e alguns avanęos 
da bioinformatica e suas aplicaęóes. Entao, resumiremos 
o que ja foi aprendido com base nos genomas ja seąuen¬ 
ciados. A seguir, descreveremos a composięao do genoma 
humano como um genoma representativo de um eucario- 
to multicelular complexo. Por firn, exploraremos as ideias 
atuais sobre como os genomas evoluiram e como a evolu- 
ęao de mecanismos de desenvolvimento pode ter gerado a 
grandę diversidade de vida observada hoje na Terra. 

CONCEITO 21.1 


processo, permitindo um acelerado desenvolvimento da 
taxa de seąuenciamento: enąuanto um laboratório de alta 
produtividade podia seąuenciar cerca de 1.000 bases por 
dia, nos anos 1980, no ano 2000 cada centro de pesąuisa 
participante do Projeto Genoma Humano estava seąuen- 
ciando 1.000 bases por segundo , 24 horas por dia, sete dias 
por semana. Metodologias como essa, com a capacidade de 
analisar materiais biológicos rapidamente e gerar enormes 
yolumes de dados, sao consideradas “de alto rendimento” 
(do ingles, high-throughput ). As maąuinas de seąuencia¬ 
mento sao exemplos de eąuipamentos de alto rendimento. 

Duas metodologias se complementaram durante a 
obtenęao da seąuencia completa do genoma. A metodo¬ 
logia inicial se baseava em informaęóes previas ja conhe- 
cidas derivadas da genetica humana. Em 1998, no entanto, 
o biólogo molecular J. Craig Venter fundou urna empresa 
(Celera Genomics) e anunciou sua intenęao de determinar 
a seąuencia completa do genoma humano utilizando urna 
metodologia alternativa. A metodologia shotgun de ge¬ 
nomas completos inicia com a clonagem e seąuenciamen¬ 
to de fragmentos aleatórios de DNA. Poderosos programas 
de computador, entao, comandam um grandę numero de 
peąuenos fragmentos que se sobrepóem em urna unica se¬ 
ąuencia continua (Figura 21.2). 

Hoje, a metodologia shotgun de genomas completos e 
amplamente utilizada, embora outras metodologias sejam 
necessarias para algumas regióes do genoma que sao dificeis 


0 Projeto Genoma Humano promoveu 
o desenvolvimento de tecnicas de 
sequenciamento mais rapidas e mais baratas 

O seąuenciamento do genoma humano - urna iniciativa 
ambiciosa - comeęou oficialmente com o Projeto Genoma 
Humano, em 1990. Organizado por um grupo internacio- 
nal de cientistas yinculados a uniyersidades e a institutos de 
pesąuisa, o projeto envolveu 20 centros de seąuenciamento 
em larga escala em seis paises, alem de varios outros labora- 
tórios envolvidos com partes menores do projeto. 

Após o seąuenciamento do genoma humano ter sido 
completado em 2003, a seąuencia de cada cromossomo 
foi analisada e descrita em urna serie de artigos; o ultimo 
desses artigos, descrevendo o cromossomo 1, foi publica- 
do em 2006. Com esse aprimoramento, os pesąuisadores 
consideraram o seąuenciamento “praticamente completo”. 

O principal objetivo de mapeamento de ąualąuer 
genoma e a determinaęao da seąuencia completa de nu- 
cleotideos de cada cromossomo. Para o genoma humano, 
esse objetivo foi concretizado por meio de seąuenciadores 
(ver Figura 20.2), utilizando a metodologia de terminaęao 
da cadeia com dideóxi, descrita na Figura 20.3. Mesmo com 
essa automaęao, o seąuenciamento de todos os 3 bilhóes 
de pares de bases do conjunto haploide dos cromossomos 
humanos se mostrou um grandę desafio. De fato, urna das 
grandes conąuistas do Projeto Genoma foi o desenvolvi- 
mento da tecnologia de seąuenciamento rapido, descrita 
no Capitulo 20. Ao longo dos anos, avanęos foram obtidos 
em cada urna das etapas que consumiam grandę tempo no 


O Corte do DNA de 
varias cópias de um 
cromossomo inteiro 
em fragmentos que 
se sobrepóem, 
suficientemente curtos 
para o sequenciamento. 

0 Clonagem dos 

fragmentos em vetores 
plasmidiais ou de 
diferentes tipos. 
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© Sequenciamento 
de cada 
fragmento. 
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CGCCATCAGT"iAGTCCGCTATACGA ] ACGATACTGGT 


\ I / 


O Ordenamento 
das sequencias 
em urna sequencia 
geral com um 
programa de 
computador. 




ACGATACTGGT 


AGTCCGCTATACGA 




A Figura 21.2 Metodologia shotgun de genomas comple¬ 
tos para o sequenciamento. Nessa metodologia desenvolvida por 
J. Craig Venter e colaboradores, na empresa Celera Genomics, frag¬ 
mentos aleatórios de DNA sao clonados (ver Figura 20.5), sequencia- 
dos (ver Figura 20.3) e, entao, ordenados em relaęao um ao outro. 

| Os fragmentos na etapa 2 desta figura sao representados em or- 
dem aleatória, e nao de forma ordenada. Como esta representaęao 
se relaciona com a metodologia? 
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de seąuenciar, devido as seąuencias repetitivas de nucleoti- 
deos. Alem disso, o desenvolvimento de novas tecnicas de se- 
ąuenciamento, geralmente chamadas de seąuenciamento por 
sintese (ver Figura 20.4), resultou na grandę aceleraęao e na 
grandę diminuięao dos custos para o seąuenciamento de ge- 
nomas completos. Utilizando essas metodologias, fragmen- 
tos peąuenos de DNA (cerca de 400-1.000 pares de bases de 
extensao) sao seąuenciados simultaneamente, e programas 
de computador geram a seąuencia completa com rapidez. 
Devido a sensitividade dessas metodologias, os fragmentos 
podem ser seąuenciados diretamente; a etapa de clonagem 
(etapa Q na Figura 21.2) e desnecessaria. Ao passo que o 
seąuenciamento do primeiro genoma humano demorou 13 
anos e custou $ 100 milhóes, o genoma de James Watson foi 
seąuenciado em ąuatro meses, no ano de 2007, custando 
aproximadamente $ 1 milhao; e rapidamente estamos che- 
gando ao ponto em que o genoma de ąualąuer pessoa podera 
ser seąuenciado em poucas horas, por menos de $ 1.000. 

Esses avanęos tecnológicos tambem facilitaram a me- 
tagenómica (do grego, meta , alem), na qual o DNA de um 
grupo de especies ( metagenoma) e coletado a partir de 
urna amostra ambiental e, entao, seąuenciado. Novamente, 
programas de computador realizam a tarefa de identifica- 
ęao de seąuencias parciais e seu ordenamento em genomas 
individuais espedficos. Ate o momento, essa metodologia 
tern sido aplicada em comunidades de micróbios encon- 
trados em ambientes tao diversos como o Mar de Sargaęo 
e o intestino humano. Em 2012, um estudo caracterizou a 
impressionante diversidade do “microbioma” humano - as 
diversas especies de bacterias que co-habitam nossos cor- 
pos e contribuem para a nossa sobrevivencia. A capacidade 
de seąuenciar o DNA de populaęóes mistas elimina a ne- 
cessidade de cultivar cada urna dessas especies individual- 
mente em laboratório, dificuldade que limita o estudo de 
diversas especies de micróbios. 

Em um primeiro momento, as seąuencias do genoma 
humano e de outros organismos sao simplesmente urna 
lista de bases de nucleotideos - milhóes de A, T, C e G em 
sucessao. Urna etapa crucial para compreender esse enor- 
me volume de dados foi o desenvolvimento de novas meto¬ 
dologias de analises, discutidas a seguir. 

REVISAO DO CONCEITO 21.1 

1. Descreva a metodologia shotgun de genomas completos, uti- 

lizada no sequenciamento de genomas. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 21.2 

Os cientistas utilizam a bioinformatica para 
analisar genomas e suas funęóes 

Todos os 20 ou mais centros de seąuenciamento ao redor 
do mundo que trabalharam no Projeto Genoma Humano 
geraram um grandę volume de seąuencias de DNA dia após 
dia. Conforme os dados comeęaram a acumular, a neces- 


sidade de combinar esforęos para manter essas seąuencias 
organizadas se tornou clara. Graęas a visao dos cientistas 
e dos agentes do governo envolvidos no Projeto Genoma 
Humano, os seus objetivos inclmam o estabelecimento de 
bancos de dados e o aprimoramento dos programas de ana¬ 
lises. Esses bancos de dados e os programas seriam, entao, 
centralizados e se tornariam acessiveis por meio da internet. 
A realizaęao desses objetivos acelerou o progresso na anali- 
se de seąuencias de DNA por tornar os recursos de bioin¬ 
formatica acessiveis aos pesąuisadores em todos os lugares 
do mundo e por acelerar a disseminaęao das informaęóes. 

Centralizaęao de recursos para a analise de 
sequencias genómicas 

Agencias financiadas pelo governo realizaram seus objeti- 
vos de estabelecer bancos de dados e fornecer programas 
com os ąuais os cientistas poderiam analisar os dados de 
seąuenciamento. Por exemplo, nos Estados Unidos da 
America, urna iniciativa conjunta entre a Biblioteca Nacio- 
nal de Medicina e os Institutos Nacionais de Saude (NIH, 
do ingles, National Institutes of Health) criou o NCBI - 
National Center for Biotechnology Information , que man¬ 
tem um wehsite (www.ncbi.nlm.nih.gov) com diversas ferra- 
mentas de bioinformatica. Nesse site, estao dispomyeis links 
para bancos de dados, programas e diversas informaęóes 
sobre genómica e assuntos relacionados. Outros sites seme- 
lhantes tambem sao mantidos pelo Laboratório Europeu de 
Biologia Molecular, pelo Banco de Dados de DNA do Japao 
e pelo BGI (previamente conhecido como Instituto Genoma 
de Peąuim), tres centros de genomas com os ąuais o NCBI 
colabora. Esses grandes bancos de dados sao complementa- 
dos por outros mantidos por grupos de laboratórios meno- 
res ou individuais. Sites menores freąuentemente fornecem 
bancos de dados e programas desenvolvidos para propósi- 
tos mais espedficos, como o estudo da genetica e alteraęóes 
genómicas de tipos particulares de cancer. 

O banco de dados de seąuencias do NCBI e chamado 
de GenBank. Em julho de 2013, ele incluia as seąuencias de 
165 milhóes de fragmentos de DNA genómico, totalizan- 
do 153 bilhóes de pares de bases. O GenBank e constan- 
temente atualizado, e o volume de dados que ele contem, 
segundo estimativas, deve dobrar aproximadamente a cada 
18 meses. Qualquer seąuencia no banco de dados pode ser 
acessada e analisada utilizando os programas dispomyeis 
no NCBI ou outro site. 

Um dos programas dispomyeis na pagina do NCBI, 
chamado BLAST, permite ao usuario comparar urna se¬ 
ąuencia de DNA com todas as seąuencias dispomyeis no 
GenBank, base por base. Um pesąuisador pode procurar 
regióes semelhantes em genes de urna mesma especie, ou 
entre especies diferentes. Outro programa permite a com- 
paraęao de seąuencias preditas de proteinas. Um terceiro 
programa permite ainda a busca em seąuencias de pro- 
teinas por segmentos comuns de aminoacidos (dominios) 
cuja funęao seja conhecida ou atribuida, alem de mostrar 
um modelo tridimensional do dominio e outras informa¬ 
ęóes relevantes (Figura 21.3). Tambem esta disponiyel um 
programa capaz de comparar um conjunto de seąuencias, 
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O Quatro assinaturas do dominio WD40 estao 
destacadas em amarelo. (A semelhanęa entre as 
sequencias baseia-se nas caractensticas qinmicas dos 
aminoacidos; dessa forma, os aminoacidos em cada 
regiao conservada nem sempre sao identicos.) 


O Nesta janela, a sequencia parciał de aminoacidos de urna 
proteina nao caracterizada do melao almiscarado ("Query") e 
alinhada com sequencias de outras proteinas que o programa 
de computador identificou como proteinas semelhantes. Cada 
seguencia representa urn dominio denominado WD40. 


O O programa Cn3D mostra a 
estrutura tridimensional, no 
modelo de fitas, da proteina 
transducina do boi (a proteina 
destacada em lilas na janela de 
visualizaęao do alinhamento de 
sequencias). Esta proteina e a 
unica entre as sequencias 
mostradas cuja estrutura foi 
determinada. A semelhanęa da 
sequencia de aminoacidos das 
demais proteinas com a 
proteina transducina do boi 
sugere que elas provavelmente 
possuem estruturas 
semelhantes. 


O Esta janela 
mostra as 
informaęóes 
relacionadas com 
o dominio WD40, 
obtidas do Banco 
de Dados de 
Dominios 
Conservados. 


O A transducina do boi 
apresenta sete dominios WD40, 
urn deles destacado em cinza na 
figura. 


O Os segmentos em amarelo 
correspondem as assinaturas WD40 
destacadas em amarelo na janela 
acima. 


▲ Figura 21.3 Ferramentas de bioinformatica dispomveis 
na Internet. Uma pagina mantida pelo NCBI (do ingles, National 
Center for Biotechnology Information) permite que pesquisado- 
res e o publico em geral tenham acesso as sequencias de DNA e 
proteinas, alem de outros dados armazenados. O site inclui links 
para o banco de dados de estruturas de proteinas (CDD, Conser- 
ved Domain Database), capaz de identificar e descrever dominios 
semelhantes em proteinas relacionadas, assim como urn programa 


(Cn3D, "See in 3D") que mostra modelos tridimensionais dos domi¬ 
nios cuja estrutura tenha sido determinada. Sao mostrados alguns 
resultados da busca por dominios conservados em proteinas seme¬ 
lhantes a sequencia de aminoacidos de uma proteina do melao al¬ 
miscarado. O dominio WD40 e urn dos dominios mais abundantes 
em proteinas codificadas nos genomas de eucariotos. Nestas pro¬ 
teinas, este dominio geralmente desempenha papel essencial nas 
interaęóes moleculares durante a transduęao de sinais nas celulas. 


tanto de acidos nucleicos como de polipeptideos, e cons- 
truir um diagrama com essas seąuencias, na forma de uma 
arvore evolutiva com base nas relaęóes entre as seąuen¬ 
cias. (Um desses diagramas e mostrado na Figura 21.7.) 

Duas instituięóes de pesąuisa, a Universidade Rutgers e a 
Universidade da Califórnia, em San Diego, tambem mantem 
o Protein Data Bank, um banco de dados de todas as estrutu¬ 
ras tridimensionais de proteinas que ja foram determinadas. 
(O banco de dados esta disponivel em www.wwpdb.org.) 
Essas estruturas podem ser manipuladas pelo usuario para 
yisualizaęao de toda a superficie da proteina. Ao longo deste 
livro, voce ira encontrar imagens de estruturas de proteinas 
que foram obtidas no Protein Data Bank. 

Existe uma ampla gama de recursos disponiveis para 
o uso de pesąuisadores de qualquer lugar do mundo, sem 
custos. Vamos considerar os tipos de ąuestóes que podem 
ser respondidas utilizando esses recursos. 

Identificaęao de genes que codificam proteinas e 
estudo das suas funęoes 

Utilizando as seąuencias de DNA disponiyeis, geneticistas 
podem estudar os genes diretamente, sem a necessidade de 
inferir um genótipo a partir do fenótipo, como na genetica 
classica. No entanto, essa metodologia mais recente apre¬ 
senta um novo desafio: qual e a funęao do gene em estudo? 


A partir de uma longa seąuencia de DNA obtida em um 
banco de dados como o GenBank, o objetivo dos cientistas 
e a identificaęao de todos os genes que codificam proteinas 
presentes na seąuencia e, por firn, sua funęao. Esse proces- 
so e chamado anotaęao genica. 

No passado, a anotaęao genica era um processo extre- 
mamente trabalhoso realizado por cientistas interessados 
em genes especificos, mas o processo agora e automati- 
zado. A abordagem de rotina e utilizar um programa para 
rastrear, nas seąuencias armazenadas, os sinais de inicio e 
de termino de transcrięao e de traduęao, os locais de pro- 
cessamento de RNA e outros sinais que identifiąuem os ge¬ 
nes ąue codificam proteinas. O programa tambem procura 
certas seąuencias curtas que correspondem a seąuencias 
presentes em RNAm conhecidos. Milhares dessas seąuen¬ 
cias, chamadas de EST (do ingles, expressed sequen.ee tags) } 
foram identificadas a partir de seąuencias de DNAc e estao 
catalogadas em bancos de dados computacionais. Esse tipo 
de analise identifica seąuencias que podem corresponder a 
seąuencias ainda nao identificadas, que codificam genes. 

A identidade de cerca de metade dos genes huma- 
nos ja era conhecida antes do inicio do Projeto Genoma 
Humano. Mas o que acontece com a outra metade de ge¬ 
nes ainda nao caracterizados, identificados pela analise da 
seąuencia de DNA? Pistas acerca das suas identidades e 
funęoes foram obtidas com a comparaęao das seąuencias 
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desses genes com genes conhecidos de outros organismos, 
utilizando os programas descritos anteriormente. Em de- 
correncia da redundancia do código genetico, a seąuencia 
de DNA pode apresentar maior yariabilidade entre espe- 
cies do que a seąuencia de proteinas. Portanto, os cientis- 
tas interessados em proteinas geralmente comparam as 
seąuencias preditas de aminoacidos com as seąuencias de 
aminoacidos de outras proteinas. 

Em alguns casos, urna nova seąuencia identificada tera 
semelhanęa ao menos parciał com a seąuencia de um gene 
ou proteina de outra especie, cuja funęao seja conhecida. 
Por exemplo, urna pesąuisadora trabalhando com plantas, 
estudando as rotas de sinalizaęao em melóes cantalupe, 
pode observar que urna seąuencia parciał de aminoacidos 
de um gene que ela identificou e semelhante as seąuencias 
de outras especies que codificam um dominio chamado 
WD40 (ver Figura 21.3). Dominios WD40 estao presentes 
em diversos eucariotos e tern funęao conhecida, atuando 
em rotas de transduęao de sinais. Possivelmente a seąuen¬ 
cia de um novo gene seja similar a urna seąuencia previa- 
mente identificada, cuja funęao permaneęa desconhecida. 
Outra possibilidade e que essa seąuencia seja distinta de 
tudo o mais ja identificado. Isso foi yerdade para cerca de 
um teręo dos genes de E. coli ąuando seu genoma foi se- 
ąuenciado. Neste ultimo caso, a funęao de urna proteina 
e geralmente identificada por meio de urna combinaęao 
de estudos bioąuimicos e funcionais. A abordagem bio- 
ąuimica tern como objetivo a identificaęao da estrutura 
tridimensional da proteina, assim como outros atributos, 
como potenciais sitios de ligaęao para outras moleculas. 
Os estudos funcionais envolvem, em geral, o bloąueio ou 
inativaęao de um gene em um organismo para yerificar o 
seu efeito no fenótipo. O RNAi, descrito no Conceito 18.3, 
e um exemplo de tecnica experimental utilizada na inativa- 
ęao da funęao de um gene. 

Compreendendo os genes e seus produtos no 
mvel de sistema 

O impressionante poder computacional fornecido pelas 
ferramentas de bioinformatica permite o estudo de con- 
juntos de genes e as suas interaęóes, assim como a com- 
paraęao de genomas de diferentes especies. A genómica e 
urna fonte de dados sobre ąuestóes fundamentais que en- 
volvem a organizaęao de genomas, regulaęao da expressao 
genica, desenvolvimento embrionario e evoluęao. 

Urna metodologia bastante informativa foi desenvolvida 
pelo projeto ainda em andamento chamado ENCODE (do 
ingles, Encyclopedia ofDNA Elements ), iniciado em 2003. 
O objetivo do projeto era aprender tudo possivel sobre os 
elementos funcionais importantes do genoma humano uti¬ 
lizando diversas tecnicas experimentais. Os pesąuisadores 
ąueriam identificar genes que codificam proteinas e genes 
que codificam moleculas nao codificantes de RNA, assim 
como seąuencias que controlam a expressao genica, como 
estimuladores e promotores. Alem desses objetivos, eles 
tambem realizaram urna extensa caracterizaęao de modifi- 
caęóes do DNA e de histonas, e da estrutura da cromatina. 
A segunda fasę do projeto, envolvendo mais de 440 cientistas 


em 32 grupos de pesąuisa, resultando na publicaęao simul- 
tanea de 30 artigos cientificos em 2012, descrevendo mais de 
1.600 grandes conjuntos de dados. A principal ąualidade da 
abordagem utilizada nesse projeto e a oportunidade de com- 
parar resultados de projetos especificos entre si, fornecendo 
urna ideia mais precisa do genoma como um todo. 

Talvez o principal resultado tenha sido a descoberta de 
que cerca de 75% do genoma sao transcritos em um dado 
momento em ao menos um dos tipos celulares estudados, 
e menos de 2% correspondem a proteinas. Alem disso, fo- 
ram determinadas as funęóes bioąuimicas de pelo menos 
80% dos elementos de DNA. Para aprender mais sobre os 
diferentes tipos de elementos funcionais, projetos paralelos 
estao analisando, de modo semelhante, os genomas de dois 
organismos-modelo, o verme terrestre Caenorhabditis 
elegans e a mosca-das-frutas Drosophila malanogaster. 
Como experimentos geneticos e bioąuimicos podem ser 
realizados nesses organismos, a realizaęao de testes para 
a atividade dos potenciais elementos funcionais de DNA 
nesses genomas pode fornecer respostas sobre o funciona- 
mento do genoma humano. 

O progresso cientifico resultante do seąuenciamento 
de genomas e do estudo de conjuntos de genes encorajou 
os cientistas a tentar estudos sistematicos semelhantes 
com conjuntos de proteinas e suas propriedades (como sua 
abundancia, modificaęóes ąuimicas e interaęóes), meto¬ 
dologia chamada de proteómica (proteoma e o conjunto 
completo de proteinas expressas por urna celula ou con¬ 
junto de celulas). As proteinas, e nao os genes que as co¬ 
dificam, desempenham a maioria das atividades celulares. 
Portanto, devemos estudar ąuando e onde as proteinas sao 
produzidas por um organismo, assim como a maneira com 
que elas interagem em conjunto, se desejarmos compreen- 
der o funcionamento de celulas e de organismos. 

Como os sistemas sao estudados: um exemplo 

A genómica e a proteómica estao permitindo aos biólogos 
moleculares o estudo da vida em urna perspectiva global. 
Utilizando as ferramentas que descrevemos, os biólogos co- 
meęaram a compilar catalogos de genes e proteinas - listas 
de todas as “partes” que contribuem para a operaęao das 
celulas, dos tecidos e dos organismos. Com esses catalogos 
em maos, os pesąuisadores mudaram suas atenęóes das 
partes individuais para a sua integraęao funcional na biolo¬ 
gia de sistemas. Como voce pode se lembrar, no Capitulo 1 
discutimos essa abordagem da biologia de sistemas, que 
tern como objetivo modelar o comportamento dinamico de 
sistemas biológicos inteiros, tendo como base o estudo das 
interaęóes entre as partes do sistema. Como grandes volu- 
mes de dados sao gerados nesse tipo de estudo, os avanęos 
nas areas da bioinformatica e tecnologia de computaęao fo- 
ram essenciais para tornar possivel a biologia de sistemas. 

Urna aplicaęao importante da metodologia da biologia 
de sistemas e a definięao redes de interaęóes de genes e 
de proteinas. Para mapear a rede de interaęao de protei¬ 
nas na levedura Saccharomyces cerevisiae , por exemplo, os 
pesąuisadores utilizaram a metodologia de inativaęao de 
pares de genes, um par de cada vez, criando celulas mu- 
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▲ Figura 21.4 A metodologia da biologia de sistemas apli- 
cada as interaęóes proteicas. Este mapa global de interaęóes pro- 
teicas mostra um subconjunto de interaęóes provaveis (linhas) entre 
os cerca de 4.500 produtos genicos (pontos) em Saccharomyces 
cerevisiae, uma levedura de brotamento. Pontos de uma mesma cor 
representam produtos genicos envolvidos em uma das 13 funęóes 

tantes duplas. Entao compararam a yiabilidade de cada 
mutante duplo (utilizando como base o tamanho de cada 
colónia de celulas formada) para predizer a yiabilidade de 
cada um dos mutantes simples. Os pesąuisadores traba- 
lharam com a hipótese de que, se a yiabilidade obserya- 
da fosse igual a prevista, entao os produtos dos dois genes 
nao interagiriam entre si, mas se a yiabilidade fosse maior 
ou menor do que havia sido previsto, entao os produtos 
genicos deveriam interagir na celula. Eles utilizaram, en¬ 
tao, programas de computador para construir um mode- 
lo grafico pelo “mapeamento” dos produtos genicos em 
determinados locais do modelo, com base na semelhanęa 
das interaęóes. Esses resultados criam o “mapa funcional”, 
semelhante a uma rede, das interaęóes proteicas mostrado 
na Figura 21.4. Para processar o grandę numero de inte¬ 
raęóes proteina-protema gerado por esse experimento e 
integrar os dados em um modelo grafico sao necessarios 
computadores de alto desempenho, ferramentas matema- 
ticas e o desenvolvimento de novos programas. 

Aplicaęóes da biologia de sistemas a medicina 

O Atlas do Genoma do Cancer e outro exemplo de biologia 
de sistemas onde um grandę grupo de genes que interagem 
entre si e de produtos genicos sao analisados conjuntamente. 
Esse projeto, sob a lideranęa conjunta do Instituto Nacio- 
nal do Cancer e do NIH, tern como objetivo compreender 
como alteraęóes na biologia de sistemas podem levar ao de- 
senvolvimento do cancer. Um projeto-piloto, finalizado em 
2010, procurou estabelecer todas as mutaęóes comuns em 
tres tipos de cancer - de pulmao, ovario e glioblastoma no 
cerebro - pela comparaęao de sequencias de genes e padrao 
de expressao genica nas celulas cancerigenas e celulas nor- 


celulares semelhantes listadas ao redor da imagem. Os pontos bran- 
cos representam protefnas ainda nao relacionadas com as funęóes 
listadas. A area em destaque mostra detalhes adicionais de uma re- 
giao do mapa onde os produtos genicos (pontos azuis) realizam a 
biossfntese ou absoręao de aminoacidos, ou funęóes relacionadas. 


mais. Os estudos com glioblastoma confirmaram o papel de 
diversos genes suspeitos e identificaram alguns genes previa- 
mente desconhecidos, sugerindo novos alvos para a terapia. 
A metodologia se mostrou frutifera nos tres tipos de cancer 
e foi ampliada para dez outros tipos, escolhidos por serem de 
ocorrencia comum e geralmente letais em seres humanos. 

Conforme as tecnicas de alto desempenho se tornam 
mais rapidas e menos onerosas, elas serao aplicadas com 
maior frequencia no estudo do cancer. Em vez de sequen- 
ciar apenas os genes que codificam protefnas, o sequencia- 
mento de genomas completos de diversos tumores de um 
tipo especifico permitira aos pesquisadores a descoberta 
de anomalias cromossómicas, assim como outras modifi- 
caęóes comuns nesses genomas anormais. 

Alem da tecnica de sequenciamento de genomas com¬ 
pletos, chips de silicone e vidro contendo arranjos com a 
maior parte dos genes humanos conhecidos sao utiliza- 

dos para analisar o padrao de 
expressao de genes em pa- 
cientes com diferentes tipos 
de cancer e outras doenęas 
(Figura 21.15). A analise dos 

M Figura 21.5 Chip com mi- 
croarranjo genico humano. Pe- 

quenos pontos de DNA dispostos 
ordenadamente nas celulas de 
silicone representam quase todos 
os genes do genoma humano. Uti¬ 
lizando estes chips, pesquisadores 
podem, ao mesmo tempo, analisar 
padróes de expressao genica para 
todos os genes humanos. 
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genes com maior ou menor expressao em um tipo especi- 
fico de cancer pode permitir aos medicos o ajuste do tra- 
tamento de acordo com as caracteristicas geneticas unicas 
e outras propriedades exclusivas dos seus tipos de cancer. 
Essa metodologia tern sido utilizada para comeęar a carac- 
terizaęao de subtipos especificos de cancer, permitindo o 
desenvolvimento de melhores tratamentos. Um exemplo e 
o cancer de mama (ver Figura 18.27). 

Por firn, os registros medicos podem incluir a se- 
ąuencia de DNA do paciente, como um tipo de código de 
barras, destacando as regióes que podem tornar a pessoa 
predisposta a doenęas especificas. O uso desses dados de 
seąuencias para a medicina personalizada - prevenęao de 
doenęas e tratamento - tern grandę potencial. (Ver entre- 
vista com Charles Rotimi no inicio do Capitulo 13.) 

A biologia de sistemas e um meio altamente eficiente 
de estudar as propriedades emergentes no nivel molecular. 
Recorde o Capitulo 1: conforme o conceito de proprieda¬ 
des emergentes, novas propriedades surgem em cada ni- 
vel sucessivo de complexidade biológica, como resultado 
do arranjo dos elementos nos niveis abaixo. Quanto mais 
formos capazes de aprender sobre o arranjo e as interaęóes 
dos componentes do sistema genetico, maior sera o nosso 
entendimento sobre os organismos. As seęóes restantes 
deste capitulo resumem que aprendemos ate agora com os 
estudos geneticos. 


REVISAO DO CONCEITO 21.2 

1. Que papel a internet desempenha na atual pesquisa de genó- 
mica e proteómica? 

2. Explique as vantagens da metodologia de biologia de siste¬ 
mas no estudo do cancer em comparaęao ao estudo de um 
unico gene de cada vez. 

3. UłMMMiWUUM 0 projeto-piloto ENCODE observou 
que pelo menos 75% do genoma sao transcritos em RNA, 
quantidade muito maior do que os genes que codificam 
proteinas. Revise os Conceitos 17.3 e 18.3 e sugira possi- 
veis funęóes desempenhadas por essas moleculas de RNA. 

4 No Conceito 20.2, voce leu a respeito 

dos estudos de associaęóes de genomas. Explique como es- 
ses estudos sao utilizados na metodologia de biologia de 
sistemas. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 21.3 

Os genomas variam em tamanho, numero de 
genes e densidade genica 

Ate abril de 2013, o sequenciamento de mais de 4.300 ge¬ 
nomas foi completado, e o sequenciamento de mais de 
9.600 genomas e 370 metagenomas estao em andamen- 
to. Entre os genomas cujo sequenciamento esta comple- 
to, cerca de 4.000 sao de bacterias e 186 sao do dominio 
Archaea. Entre as 183 especies de eucariotos encontram-se 
yertebrados, inyertebrados, protistas, fungos e plantas. 


As sequencias de genomas acumuladas contem um volu- 
me de informaęóes que apenas comeęa a ser explorado. 
O que aprendemos ate agora por meio da comparaęao dos 
genomas ja sequenciados? Nesta seęao examinaremos as 
caracteristicas do tamanho do genoma, numero de genes 
e densidade genica. Como essas caracteristicas sao bastan- 
te amplas, vamos dar atenęao aos tópicos gerais, para os 
quais existem algumas exceęóes. 

Tamanho do genoma 

Comparando os tres dominios (Bacteria, Archaea e 
Eukarya), encontramos urna diferenęa geral no tamanho 
do genoma entre procariotos e eucariotos (Tabela 21.1). 
Embora haja algumas exceęóes, a maioria dos genomas de 
bacterias tern entre 1 e 6 milhóes de pares de bases (Mb); 
o genoma e E. coli , por exemplo, tern 4,6 Mb. Genomas de 
arqueias sao, em sua maioria, do tamanho do genoma das 
bacterias. (Tenha em mente, no entanto, que a quantidade 
de genomas de arqueias completamente sequenciados ain- 
da e bem menor, e esse cenario pode mudar.) O genoma 
de eucariotos tende e ser maior: o genoma da levedura 
unicelular Saccharomyces cerevisiae (um fungo) tern cerca 
de 12 Mb, ao passo que a maioria dos animais e plantas 
multicelulares possui genomas de pelo menos 100 Mb. Sao 
165 Mb no genoma da mosca-das-frutas, e humanos tern 
3.000 Mb, cerca de 500 a 3.000 vezes o genoma de urna 
bacteria tipica. 


Tabela 21.1 Tamanho do genoma e numero estimado 
de genes* 


Tamanho 
do genoma 

Numero 

Genes 

Organismo 

haploide (Mb) 

de genes 

por Mb 

Bacterias 

Haemophilus influenzae 

1,8 

1.700 

940 

Escherichia coli 

4,6 

4.400 

950 

Arqueias 

Archaeoglobus fulgidus 

2,2 

2.500 

1.130 

Methanosarcina barkeri 

4,8 

3.600 

750 

Eucariotos 

Saccharomyces cerevisiae 

12 

6.300 

525 

(levedura) 

Caenorhabditis elegans 

100 

20.100 

200 

(nematódeo) 

Arabidopsis thaliana 

120 

27.000 

225 

(planta da familia da mostarda) 
Daphnia pulex (pulga-da-agua) 

200 

31.000 

155 

Drosophila melanogaster 

165 

14.000 

85 

(mosca-das-frutas) 

O ryza sativa (arroz) 

430 

42.000 

98 

Zea mays (trigo) 

2.300 

32.000 

14 

Ailuropoda melanoleuca 

2.400 

21.000 

9 

(panda gigante) 

Homo sapiens (seres humanos) 

3.000 

<21.000 

7 

Paris japonica (planta) 

149.000 

ND 

ND 


* Alguns valores fornecidos nesta tabela podem ser alterados a medida que a ana- 
lise dos genomas avanęa. Mb = milhóes de pares de bases. ND = nao determinado. 
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Apesar dessa diferenęa geral entre procariotos e eu- 
cariotos, a comparaęao do tamanho do genoma entre os 
eucariotos nao revela qualquer relaęao sistematica entre o 
tamanho do genoma e o fenótipo do organismo. Por exem- 
plo, o genoma da Paris japonica, contem cerca de 149 bi- 
lhóes de pares de bases (149.000 Mb), cerca de 50 vezes o 
tamanho do genoma humano. Ainda mais surpreendente 
e a ameba unicelular, Poły chaos dubium , cujo genoma foi 
estimado em 670 bilhóes de pares de bases (670.000 Mb). 
(Esse genoma ainda nao foi sequenciado.) Em urna com¬ 
paraęao mais aproximada, entre duas especies de insetos, 
o genoma do grilo (. Anabrus simplex) apresenta 11 vezes 
mais pares de bases do que o genoma de Drosophila me- 
lanogaster. Existe urna ampla yariaęao no tamanho do ge¬ 
noma entre os grupos dos eucariotos unicelulares, insetos, 
anfibios e plantas, e urna yariaęao menor entre os mami- 
feros e repteis. 

Numero de genes 

O numero de genes tambem varia entre procariotos e eu¬ 
cariotos: bacterias e arqueias, em geral, possuem menos 
genes que eucariotos. Bacterias de vida livre e arqueias 
possuem de 1.500 a 7.500 genes, ao passo que o numero 
de genes em eucariotos varia de cerca de 5 mil nos fungos 
unicelulares (leveduras), ate 40 mil em alguns eucariotos 
multicelulares. 

Nos eucariotos, o numero de genes em urna especie e 
frequentemente menor do que seria esperado quando ana- 
lisado o tamanho do seu genoma. Analisando a Tabela 21.1, 
podemos observar que o genoma do nematódeo C. elegans 
tern 100 Mb de tamanho e contem 20.100 genes. O geno¬ 
ma de Drosophila melanogaster , em comparaęao, e muito 
maior (165 Mb), mas apenas dois teręos do numero de ge¬ 
nes -14.000 genes. 

Considerando um exemplo mais próximo, notamos 
que o genoma humano contem 3.000 Mb, mais de dez vezes 
o tamanho do genoma de D. melanogaster e de C. elegans. 
Ao finał do Projeto Genoma Humano, os biólogos espera- 
vam algo entre 50.000 e 100.000 genes a serem identificados 
após o sequenciamento completo, com base no numero de 
proteinas humanas ja conhecidas. Conforme o andamento 
do projeto, essa estimativa foi revista e diminuida diversas 
vezes, e o projeto ENCODE, discutido anteriormente, esta- 
beleceu esse numero em 21 mil. Esse numero relativamente 
baixo, similar ao numero de genes do nematódeo C. elegans , 
surpreendeu os biólogos, que esperavam um numero muito 
maior de genes humanos. 

Que atributos geneticos permitem aos seres humanos 
(e outros vertebrados) sobreviverem com um numero de 
genes semelhante ao numero de genes dos nematódeos? 
Um fator importante e que os genomas dos vertebrados 
“conseguem extrair mais dados” das suas sequencias co- 
dificadoras por meio do extensivo processamento alterna- 
tivo dos transcritos de RNA. Nao se esqueęa de que esse 
processo origina mais de urna proteina funcional a partir 
de um unico gene (ver Figura 18.13). Um gene humano ti- 
pico contem cerca de dez exons, e estima-se que 90% ou 
mais desses genes com multiplos exons sejam processados 


em pelo menos dois produtos distintos. Alguns genes sao 
expressos em centenas de formas processadas de modo 
alternativo, outros em apenas duas formas. Pesquisadores 
ainda nao catalogaram todas as formas alternativas, mas e 
claro que o numero de proteinas diferentes codificadas no 
genoma humano excede o numero proposto de genes. 

A diversidade adicional de polipeptideos pode tam¬ 
bem ser resultado das modificaęóes pós-traducionais, 
como clivagem e adięao de carboidratos em diferentes ti- 
pos celulares ou em diferentes etapas de desenvolvimento. 
Por firn, a descoberta dos miRNA, e de outros pequenos 
RNA que desempenham papel regulador, adicionou mais 
yariabilidade ao processo (ver Conceito 18.3). Alguns pes- 
quisadores acreditam que este nivel adicional de regulaęao, 
quando presente, pode contribuir para a maior complexi- 
dade do organismo com determinado numero de genes. 

Densidade genica e DNA nao codificante 

Podemos considerar tanto o tamanho do genoma e o nume¬ 
ro de genes para comparar a densidade genica em diferentes 
especies. Em outras palavras: quantos genes estao presentes 
em urna determinada extensao de DNA? Quando compa- 
ramos os genomas de bacterias, arqueias e eucariotos, ve- 
mos que os eucariotos geralmente apresentam os maiores 
genomas, mas com poucos genes em determinado numero 
de bases. Os seres humanos apresentam centenas ou milha- 
res de vezes a quantidade de pares de bases do genoma da 
maioria das bacterias, como ja salientamos, mas apresentam 
apenas 5 a 15 vezes mais genes; portanto, a densidade genica 
e menor nos seres humanos (ver Tabela 21.1). Mesmo os eu¬ 
cariotos unicelulares, como a levedura, apresentam menos 
genes por milhao de pares de bases do que as bacterias e 
arqueias. Entre os genomas ja completamente sequenciados 
ate o presente momento, os seres humanos e outros mami- 
feros apresentam a menor densidade genica. 

Em todos os genomas de bacterias ja estudados, a 
maior parte do DNA e composta por genes que codificam 
proteinas, RNAt ou RNAr; a pequena quantidade de DNA 
restante e composta principalmente por sequencias regu- 
ladoras nao transcritas, como os promotores. A sequen- 
cia de nucleotideos ao longo de um gene que codifica urna 
proteina em urna bacteria nao e interrompida do seu co- 
meęo ate o firn por sequencias nao codificantes (introns). 
Nos genomas eucariotos, ao contrario, a maior parte do 
DNA nao codifica proteinas e nem e traduzida em molecu- 
las de RNA de funęao conhecida, e o DNA apresenta ainda 
sequencias reguladoras mais complexas. De fato, os seres 
humanos apresentam 10 mil vezes mais DNA nao codifi¬ 
cante do que as bacterias. Parte desse DNA esta presente 
nos eucariotos multicelulares na forma de introns nos ge¬ 
nes. Os introns sao os responsaveis pela diferenęa de tama¬ 
nho medio entre os genes humanos (27.000 pares de bases) 
e os genes bacterianos (1.000 pares de bases). 

Alem dos introns, os eucariotos multicelulares apre¬ 
sentam grandę quantidade de DNA nao codificante de 
proteinas entre os genes. Na próxima seęao, descrevere- 
mos a composięao e o arranjo desses grandes segmentos 
de DNA no genoma humano. 
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REVISAO DO CONCEITO 21.3 


1. De acordo com uma estimativa atual mais aproximada, o 
genoma humano contem menos de 21.000 genes. No en- 
tanto, existem evidencias de que as celulas humanas produ- 
zem mais de 21.000 polipeptideos distintos. Que processos 
podem explicar essa discrepancia? 


2. O numero de genomas ja sequenciados esta constantemente 
sendo atualizado. Utilize o website www.genomesonline.org 
para encontrar o numero atualizado de genomas completos 
em cada urn dos domfnios, assim como o numero de geno¬ 
mas cujo sequenciamento esta em andamento. (D/ca: clique 
em "Complete Projects" e em "Incomplete Projects ", clique 
em "In Progress" para os numeros mais recentes.) 


3. mm Qual processo evolutivo pode ser responsavel pelo 
fato de os procariotos apresentarem genomas menores do 
que os eucariotos? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


21.4 


Exons (regióes dos genes 
que codificam proteinas ou 
originam RNAt ou RNAr) (1,5%) 


Sequencias 
reguladoras (5%) 



Sequencias 
LI (17%) 


Elementos Alu 
( 10 %) 


Sequencias simples 
de DNA (3%) 


Grandes segmentos 
duplicados (5 a 6%) 


Eucariotos multicelulares tern grandę 
quantidade de DNA nao codificante e 
diversas familias multigenicas 

Passamos a maior parte deste capitulo e desta unidade 
enfocando genes que codificam proteinas. No entanto, as 
regióes codificantes desses genes e os genes que codificam 
produtos de RNA nao codificante, como RNAr, RNAt e 
miRNA, compóem apenas uma pequena poręao do ge¬ 
noma da maior parte dos eucariotos multicelulares. Por 
exemplo, quando o sequenciamento do genoma humano 
foi completado, tornou-se claro que apenas uma infima 
parte - 1,5% - codificava proteinas ou era transcrita em 
RNAr ou RNAt. A Figura 21.6 mostra o que se sabe acer- 
ca dos 98,5% restantes do nosso genoma. 

As sequencias reguladoras relacionadas aos genes e 
aos introns correspondem, respectivamente, a 5% e cerca 
de 20% do genoma humano. O restante, localizado entre os 
genes funcionais, inclui DNA nao codificante unico (unica 
cópia), como fragmentos de genes e pseudogenes, genes 
que acumularam diversas mutaęóes ao longo do tempo e 
deixaram de ser funcionais. (Os genes que produzem pe- 
quenos RNA nao codificantes correspondem a uma in- 
fima porcentagem do genoma, distribuida entre os 20% 
correspondentes aos introns e entre os 15% de DNA nao 
codificante unico.) A maior parte do DNA intergenico, no 
entanto, e composta por DNA repetitivo, que consiste em 
sequencias presentes no genoma em multiplas cópias. De 
maneira surpreendente, cerca de 75% desse DNA repetiti- 
vo (44% do total do genoma humano) sao compostos por 
elementos de transposięao e suas sequencias relacionadas. 

A maior parte do genoma eucarioto e composto por 
sequencias de DNA que nao codificam proteinas nem sao 
transcritas em moleculas de RNA de funęao conhecida; 
esse DNA nao codificante costumava ser descrito como 
“DNA lixo”. No entanto, comparaęóes de genomas feitas ao 


▲ Figura 21.6 Tipos de sequencias de DNA no genoma hu¬ 
mano. As sequencias do genes que codificam proteinas ou sao trans¬ 
critas em moleculas de RNAr ou RNAt representam apenas 1,5% do 
genoma humano (roxo), ao passo que os introns e outras sequencias 
reguladoras associadas aos genes (lilas) representam quase urn quarto. 
A ampla maioria do genoma humano nao codifica proteinas nem ori- 
gina moleculas conhecidas de RNA, sendo em grandę parte composto 
por DNA repetitivo (verde-claro e verde-escuro). Como o DNA repeti- 
tivo e mais dificil de sequenciar e analisar, a classificaęao de algumas 
poręóes e apenas uma estimativa, e essas porcentagens podem variar 
conforme a analise do genoma continua. 

longo dos ultimos dez anos revelaram a persistencia des¬ 
te DNA em diversos genomas por centenas de geraęóes. 
Por exemplo, o genoma de seres humanos, ratos e camun- 
dongos contem quase 500 regióes de DNA nao codificante 
identicas nas sequencias das tres especies. Esse e um grau 
de conservaęao de sequencias maior do que e observado 
entre as regióes que codificam proteinas nessas especies, 
o que sugere fortemente que as regióes nao codificantes 
possuem importantes funęóes. Os resultados do projeto 
ENCODE, discutidos anteriormente, enfatizam o papel- 
-chave do DNA nao codificante nas celulas. Nas próximas 
paginas, examinaremos como os genes e as regióes de DNA 
nao codificante estao organizadas no genoma dos euca¬ 
riotos multicelulares, utilizando o genoma humano como 
nosso exemplo principal. A organizaęao do genoma nos diz 
muito acerca da evoluęao desse genoma e como essa evolu- 
ęao ainda ocorre, tópico que trataremos no Conceito 21.5. 

Elementos de transposięao e sequencias relacionadas 

Tanto procariotos quanto eucariotos possuem fragmen¬ 
tos de DNA que podem se mover de um local para outro 
no genoma. Esses fragmentos sao chamados de elementos 
geneticos transponlveis ou simplesmente elementos de 
transposięao. Durante o processo chamado transposięao , 
um elemento transponiyel se desloca de um local do DNA 
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A Figura 21.7 O efeito dos elementos de transposięao na 
coloraęao do milho. Barbara McCIintock propos inicialmente a 
ideia dos elementos geneticos móveis após a observaęao da variaęao 
de cor dos graos de milho (a direita). 


da celula para um local diferente por meio de um proces- 
so de recombinaęao. Os elementos de transposięao sao 
chamados algumas vezes de “genes saltadores”, mas essa 
denominaęao nao e correta, ja que eles nunca se soltam 
completamente do DNA da celula. Em vez disso, o local da 
posięao original e o novo local de inseręao sao aproxima- 
dos por meio da atividade de enzimas e outras proteinas 
que induzem a curvatura da cadeia de DNA. 

A primeira evidencia dos segmentos de DNA trans- 
poniveis foi obtida pela geneticista americana Barbara 
McCIintock com experimentos de cruzamentos com o mi¬ 
lho indiano nos anos 1940 e 1950 (Figura 21.7). A medida 
que ela acompanhava as plantas de milho ao longo de mul- 
tiplas geraęóes, McCIintock identificou alteraęóes na cor 
dos graos de milho que só fariam sentido se ela postulasse 
a existencia de elementos geneticos capazes de se deslo- 
car de outros locais do genoma para o local dos genes de 
cor dos graos, interrompendo esses genes e alterando a cor 
dos graos. A descoberta de McCIintock foi recebida com 
grandę ceticismo e foi praticamente esquecida por algum 
tempo. O seu trabalho cuidadoso e suas ideias originais fo- 
ram finalmente validadas muitos anos depois quando os 
elementos de transposięao foram encontrados em bacte- 
rias. Em 1983, aos 81 anos de idade, McCIintock recebeu o 
premio Nobel pela sua pesquisa inovadora. 

0 movimento dos transposons e retrotransposons 

Os elementos transponiveis eucarióticos sao de dois tipos. 
O primeiro tipo compreende os transposons, que se des- 
locam em um genoma por meio de um intermediario de 
DNA. Os transposons se deslocam por um mecanismo de 
“recortar e colar”, que remove o elemento da sua localiza- 
ęao original, ou por um mecanismo de “copiar e colar”, que 
deixa urna cópia do local original (Figura 21.8). Os dois 
mecanismos requerem urna enzima chamada transposase , 
que geralmente e codificada pelo transposon. 

A maioria dos elementos de transposięao eucarióticos 
e do segundo tipo, os retrotransposons, que se deslocam 


Transposon 


DNA do 

genoma o transposon 
e copiado 


Cópia móvel do transposon 

© Pearson Education, Inc. 

A Figura 21.8 O deslocamento dos transposons. O deslo- 
camento dos transposons, seja pelo mecanismo de copiar e colar 
(mostrado aqui) ou pelo mecanismo de recortar e colar, envolve um 
intermediario de DNA dupla-fita inserido no genoma. 

Q Quais seriam as diferenęas nesta figura, se o mecanismo repre- 
sentado fosse de recortar e colar? 


Nova cópia 
do transposon 


J 


Inseręao 


por meio de um intermediario de RNA, que e um transcrito 
do DNA do retrotransposon. Os retrotransposons sempre 
deixam urna cópia no local original durante a transposi¬ 
ęao (Figura 21.9). Para ser inserido em um novo local, o 
intermediario de RNA e inicialmente convertido de volta 
em DNA pela transcriptase reversa, enzima codificada pelo 
próprio retrotransposon. (A transcriptase reversa tambem e 
codificada por retrovirus, conforme visto no Conceito 19.2. 
De fato, os retrovirus podem ter evoluido a partir dos retro¬ 
transposons.) Urna enzima celular catalisa a inseręao desse 
DNA transcrito a partir de RNA no seu novo local. 

Sequencias relacionadas aos elementos de transposięao 

Multiplas cópias dos elementos de transposięao e sequen- 
cias a eles relacionadas estao espalhadas por todo o genoma 
eucariótico. Urna só unidade geralmente apresenta cente- 
nas a milhares de pares de bases de extensao, e as “cópias” 
espalhadas sao semelhantes, mas em geral nao sao identicas 
entre si. Algumas dessas cópias sao elementos transponiveis 
que podem se deslocar; as enzimas necessarias para esse 
moyimento podem ser codificadas por qualquer elemento 


Retrotransposon 


Sintese de um 
intermediario de 
RNA de fita simples 


RNA 




Transcriptase 

reversa 



Cópia móvel do retrotransposon 
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A Figura 21.9 Deslocamento de retrotransposons. O deslo- 
camento inicia com a sintese de um intermediario de RNA fita sim¬ 
ples. As etapas subsequentes sao essencialmente identicas a parte 
do ciclo de replicaęao dos retrovirus (ver Figura 19.8). 
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de transposięao, inclusive o que esta se deslocando. Outras 
dessas cópias sao seąuencias relacionadas que perderam a 
sua habilidade de deslocamento. Os elementos de transpo¬ 
sięao e as sequencias relacionadas compóem de 25 a 50% 
da maioria dos genomas de mamiferos (ver Figura 21.6) e 
porcentagens ate maiores nos anfibios e em muitas plan- 
tas. De fato, o grandę tamanho do genoma de plantas nao 
decorre da presenęa de genes adicionais, e sim da presenęa 
de elementos de transposięao adicionais. Por exemplo, esse 
tipo de sequencia compóe 85% do genoma do milho! 

Nos seres humanos e outros primatas, urna grandę 
proporęao dos elementos de transposięao relacionados 
com o DNA e composta por urna familia de sequencias 
semelhantes, chamadas de elementos Alu . Sozinhas, essas 
sequencias compóem cerca de 10% do genoma humano. 
Os elementos Alu apresentam cerca de 300 nucleotideos 
de extensao, muito mais curtos que a maioria dos elemen¬ 
tos de transposięao funcionais, e nao codificam proteinas. 
No entanto, diversos elementos Alu sao transcritos em 
RNA, e acredita-se que ao menos alguns desses RNA te- 
nham papel na regulaęao da expressao genica. 

Urna porcentagem ainda maior (17%) do genoma hu¬ 
mano e composta por um tipo de retrotransposon chama- 
do de LINE-1 , ou L-l. Essas sequencias sao muito mais lon- 
gas que os elementos Alu - cerca de 6.500 pares de bases 
- e geralmente tern taxa de transposięao bastante baixa. 
No entanto, pesquisadores trabalhando com camundon- 
gos observaram que os retrotransposons LI sao mais ati- 
vos nas celulas do cerebro em desenvolvimento. Eles pro- 
puseram que os diferentes efeitos decorrentes da expressao 
genica do retrotransposon LI nos neurónios em desenyol- 
yimento podem contribuir para a grandę diversidade de 
tipos celulares neuronais (ver Conceito 48.1). 

Apesar de muitos elementos de transposięao codifica- 
rem proteinas, estas nao desempenham funęóes celulares 
normais. Portanto, os elementos de transposięao sao fre- 
quentemente incluidos na categoria de DNA nao codifi- 
cante, juntamente com outras sequencias repetitivas. 

Outros DNA repetitivos, induindo sequencias 
simples de DNA 

O DNA repetitivo nao relacionado aos elementos transpo- 
niveis provavelmente se origina de erros durante a replica- 
ęao do DNA, ou recombinaęao. Esse DNA corresponde a 
cerca de 14% do genoma humano (ver Figura 21.6). Cerca 
de um teręo desse valor (5-6% do genoma humano) e com- 
posto por duplicaęóes de longas sequencias de DNA, em 
que cada unidade pode variar de 10.000 a 300.000 pares de 
bases. Esses longos segmentos parecem ter sido copiados 
de um local do cromossomo para outro local no mesmo 
cromossomo ou em um cromossomo distinto, e provavel- 
mente incluem alguns genes funcionais. 

Ao contrario das cópias espalhadas de longas sequen- 
cias, as seąuencias simples de DNA contem diversas 
cópias repetidas sucessivamente (em tandem ), como no 
exemplo abaixo (mostrando apenas urna fita de DNA): 

...GTTACGTTACGTTACGTTACGTTACGTTAC... 


Nesse caso, a unidade de repetięao (GTTAC) e compos¬ 
ta por cinco nucleotideos. As unidades de repetięao podem 
conter ate 500 nucleotideos, mas frequentemente contem 
menos de 15 nucleotideos, como mostrado nesse exemplo. 
Quando a unidade contem de 2 a 5 nucleotideos, a serie de 
repetięao e chamada de peąuena repetięao em tandem, ou 
STR (do ingles, short tandem repeat ); discutimos o uso da 
analise de STR na preparaęao de perfis geneticos no Con¬ 
ceito 20.4. O numero de cópias da unidade de repetięao 
pode variar de um local a outro em um genoma. Pode haver 
centenas a milhares de repetięóes da unidade GTTAC em 
um local, mas apenas metade desse numero em outro local. 
A analise de STR e realizada em locais selecionados devido 
ao menor numero de repetięóes. O numero de repetięóes 
tambem pode variar de urna pessoa a outra, e como os seres 
humanos sao diploides, cada pessoa apresenta dois alelos 
por sitio, que podem ser diferentes entre si. Essa diversida- 
de da origem a yariaęao representada em um perfil genetico 
que resulta da analise de STR. Ao todo, as sequencias sim¬ 
ples de DNA perfazem 3% do genoma humano. 

Grandę parte das sequencias simples de DNA esta lo- 
calizada nos telómeros e centrómeros dos cromossomos, 
o que sugere que esse DNA desempenha papel estrutu- 
ral nos cromossomos. O DNA dos centrómeros e essen- 
cial para a separaęao das cromatides na divisao celular 
(ver Conceito 12.2). O DNA dos centrómeros, juntamente 
com as sequencias simples de DNA localizadas em outras 
posięóes do cromossomo, pode auxiliar a organizaęao da 
cromatina no nucleo em interfase. As sequencias simples 
de DNA localizadas nos telómeros, nas extremidades dos 
cromossomos, previnem a perda de genes durante o en- 
curtamento dos cromossomos a cada ciclo de replicaęao 
(ver Conceito 16.2). O DNA dos telómeros tambem se liga 
a proteinas que protegem as extremidades cromossómicas 
da degradaęao e evita que dois cromossomos se unam. 

Sequencias curtas repetitivas, como as que foram des- 
critas aqui, sao um desafio para o sequenciamento comple- 
to de genomas pela tecnica de balistica, pois a presenęa de 
diversas sequencias curtas repetidas diminui a acuracia do 
alinhamento dos fragmentos de sequencias realizado pelos 
programas de computador. Regióes de sequencias simples 
de DNA sao responsaveis por grandę parte da incerteza 
presente na estimativa do tamanho de genomas completos. 

Genes e familias multigenicas 

Vamos terminar a nossa discussao sobre os diversos tipos 
de sequencias de DNA nos genomas eucarióticos com urna 
caracterizaęao mais detalhada dos genes. Lembre-se de 
que as sequencias de DNA que codificam proteinas ou ori- 
ginam RNAt ou RNAr compóem apenas 1,5% do genoma 
humano (ver Figura 21.6). Se incluirmos os introns e as se- 
quencias reguladoras associadas aos genes, o total de DNA 
relacionado aos genes - sequencias codificadoras e nao co- 
dificadoras - constitui cerca de 25% do genoma humano. 
Por outro lado, apenas 6% (1,5 dos 25%) da extensao media 
de um gene e representada em seu produto finał. 

Assim como os genes de bacterias, muitos dos genes 
eucarióticos estao presentes como sequencias unicas, com 
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apenas uma cópia por conjunto haploide de cromossomos. 
No entanto, no genoma humano e no genoma de diversos 
outros animais e plantas, esses genes em unica cópia per- 
fazem menos da metade do total de DNA relacionado aos 
genes. O restante ocorre na forma de familias multigeni- 
cas, conjuntos de dois ou mais genes identicos ou bastante 
semelhantes. 

Em uma familia multigenica composta por seąuencias 
identicas de DNA, essas seąuencias geralmente se encon- 
tram organizadas em tandem e, com a exceęao notavel dos 
genes que codificam as proteinas das histonas, tern RNA 
como produtos finais. Um exemplo de familia de seąuen¬ 
cias identicas de DNA sao os genes que codificam as tres 
maiores moleculas de RNAr (Figura 21.10a). Essas mole- 
culas de RNAr sao transcritas a partir de uma unica unida- 
de de transcrięao que se repete em tandem de centenas a 
milhares de vezes em um ou mais grupos no genoma dos 
eucariotos multicelulares. As diversas cópias dessa unida- 
de de transcrięao de RNAr auxiliam a celula a produzir ra- 
pidamente os milhares de ribossomos necessarios para a 
sintese proteica. O transcrito primario e clivado, originan- 
do as tres moleculas de RNAr que se associam a proteinas 
e a outros tipos de RNAr (RNAr 5S) para formar as subuni- 
dades dos ribossomos. 

Os exemplos classicos de familias multigenicas de ge¬ 
nes nao identicos sao duas familias de genes relacionados 
que codificam globinas, um grupo de proteinas que inclui os 
polipeptideos a e (3 das subunidades da hemoglobina. Uma 
familia, localizada no cromossomo 16 dos seres humanos, 
codifica varias formas da globina a; a outra familia, no cro¬ 
mossomo 11, codifica formas da globina (3 (Figura 21.1 Ob). 
As diferentes formas de cada subunidade da globina sao 
expressas em diferentes estagios do desenvolvimento, per- 
mitindo que a hemoglobina funcione de maneira eficiente 
conforme as alteraęóes de ambiente durante o desenvolvi- 
mento animal. Nos seres humanos, por exemplo, as formas 
embrionaria e fetal da hemoglobina apresentam maior afi- 
nidade por oxigenio do que as formas adultas, garantindo 
a transferencia eficiente de oxigenio da mae para o feto. 
Diversos pseudogenes sao tambem encontrados nos grupos 
da familia de genes da globina. A evoluęao dessas duas fa¬ 
milias de genes da globina sera discutida no Conceito 21.5. 

A analise do arranjo dos genes em familias forneceu 
mais dados aos biólogos acerca da evoluęao dos genomas. 
Vamos abordar alguns desses processos que moldaram os 
genomas de diferentes especies ao longo do processo evo- 
lutivo na próxima seęao. 


REVISAO DO CONCEITO 21.4 



18S 5,8S 28S 



(a) Parte da familia de genes de RNA ribossomal. A parte superior 
da figura (MET) mostra tres entre as centenas de cópias de unidades 
de transcrięao da familia de genes de RNAr, no genoma da 
salamandra. Cada "pluma" correspondea uma unica unidade 
sendo transcrita por cerca de 100 moleculas de RNA-polimerase (os 
pontos escuros ao longo do DNA), deslocando-se da esquerda para 
a direita (seta vermelha). Os transcritos crescentes de RNA se 
projetam da molecula de DNA. O diagrama abaixo da MET mostra 
uma unidade de transcrięao, em que os genes para os tres tipos de 
RNAr (azul-escuro) sao adjacentes as regióes tambem transcritas, 
mas removidas posteriormente (azul-claro). Um unico transcrito e 
processado para originar uma molecula de cada um dos tres RNAr 
(vermelho), componentes essenciais dos ribossomos. 
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(b) A familia de genes humanos da globina a e da globina (3. 

Em adultos, a hemoglobina e composta por duas subunidades 
polipeptfdicas de globina a e duas de globina (3. Os genes 
(azul-escuro) que codificam as globinas a e (3 sao observados em 
duas familias, organizadas conforme mostrado aqui. O DNA nao 
codificador (azul-claro) que separa os genes funcionais em cada 
familia inclui ainda pseudogenes (v|i, dourado), versóes dos genes 
funcionais que nao codificam polipeptideos funcionais. Os genes e 
os pseudogenes sao denominados com letras gregas, como visto 
anteriormente para as globinas a e (3. Alguns dos genes sao 
expressos somente em embrióes e fetos. 

▲ Figura 21.10 Familias de genes. 


1. Discuta as caracteiisticas dos genomas dos manmferos que os 
tornam maiores que os genomas dos procariotos. 

2. Quais dos tres mecanismos descritos na Figura 21.8 e 21.9 
resultam na permanencia de uma cópia no local original 
e no surgimento de uma nova cópia em um novo local do 
genoma? 

3. Discuta as diferenęas na organizaęao da familia de genes de 
RNAr e da globina. Para cada familia, explique como a exis- 
tencia de familias de gene beneficia o organismo. 


| Em (a), como o sentido da transcrięao poderia ser determinado 
caso nao estivesse indicado pela seta vermelha ? 

4. Correlacione cada segmento de DNA 

na parte superior da Figura 18.8 com o grafico mostrado na 
Figura 21.6. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 21.5 

Duplicacao, rearranjo e mutaęao do DNA 
contribuem para a evoluęao dos genomas 

Agora que ja discutimos como o genoma hu- 
mano e composto, discutiremos o que podemos aprender 
sobre a sua evoluęao a partir da sua composięao. A base das 
mudanęas em nivel genómico e a mutaęao, que sustenta a 
maior parte da evoluęao de um genoma. E bastante prova- 
vel que as primeiras formas de vida possuissem um nume- 
ro mmimo de genes - aqueles necessarios para a sobrevi- 
vencia e para a reproduęao. Se essa hipótese fosse mesmo 
yerdadeira, um dos aspectos da evoluęao deveria ser o au- 
mento do tamanho dos genomas, em que o materiał gene- 
tico extra atua como materia-prima para a diversificaęao 
genica. Nesta seęao, inicialmente descreveremos como as 
cópias extras de todo um genoma ou parte dele sao origina- 
das, e entao, consideraremos o processo subsequente que 
pode levar a evoluęao de proteinas (ou produtos de RNA) 
com funęóes pouco diferentes ou completamente novas. 

Duplicaęao de todo um conjunto de cromossomos 

Um acidente na meiose pode resultar em um ou mais 
conjuntos extras de cromossomos, condięao conhecida 
como poliploidia. Apesar de esses acidentes serem fatais 
na maior parte das vezes, em alguns casos raros poderiam 
facilitar a evoluęao de genes. Em um organismo poliploide, 
um conjunto de genes pode ser responsavel pelas funęóes 
essenciais do organismo. Os genes localizados nos conjun¬ 
tos extras de cromossomos podem divergir pelo acumulo 
de mutaęóes; essas variaęóes podem perdurar se o orga¬ 
nismo portador sobreviver e se reproduzir. Dessa maneira, 
genes com novas funęóes podem evoluir. Desde que urna 
das cópias de um gene essencial seja expressa, a divergen- 
cia da outra cópia pode originar urna nova proteina com 
nova funęao, alterando o fenótipo do organismo. 

O resultado desse acumulo de mutaęóes pode ser o 
surgimento de urna nova especie. Embora a poliploidia 
seja rara entre os animais, ela e relativamente comum en- 
tre as plantas, especialmente entre as plantas fanerógamas. 
Alguns botanicos estimam que ate 80% das especies atuais 
de plantas mostram evidencias de poliploidia entre seus 
ancestrais. Voce aprendera mais sobre como a poliploidia 
leva a especiaęao de plantas no Conceito 24.2. 

Alteraęóes na estrutura dos cromossomos 

Com a recente explosao de informaęóes derivadas de se- 
quencias genómicas, agora e possivel comparar a organi- 
zaęao de cromossomos de diferentes especies em detalhes. 
Essa informaęao permite a inferencia dos processos evoluti- 
vos que moldaram os cromossomos e induziram a especia¬ 
ęao. Por exemplo, os cientistas sabem ja ha bastante tempo 
que nos ultimos seis milhóes de anos, quando os ancestrais 
de seres humanos e chimpanzes divergiram como especies 
separadas, a fusao de dois cromossomos ancestrais na linha- 
gem humana foi responsavel pelo diferente numero haploi- 
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A Figura 21.11 Cromossomos humanos e de chimpanzes. 

As posięóes das sequencias semelhantes a telómeros e centrómeros 
no cromossomo humano numero 2 (esquerda) sao iguas aos teló¬ 
meros dos cromossomos 12 e 13 de chimpanzes, e ao centrómero 
do cromossomo 13 de chimpanzes (direita). Isto sugere que os cro¬ 
mossomos 12 e 13 de um ancestral humano se fusionaram em suas 
extremidades, dando origem ao cromossomo humano 2. O centró¬ 
mero do cromossomo 12 ancestral permanceu funcional no cromos¬ 
somo humano 2, enquanto o centrómero do cromossomo ancestral 
13 perdeu sua funęao. 


de entre seres humanos (n = 23) e chimpanzes (n = 24). 
O padrao de bandas nos cromossomos marcados sugere que 
a versao ancestral dos cromossomos 12 e 13 atuais de chim¬ 
panzes se fundiram por meio de suas extremidades, origi- 
nando o cromossomo 2 do ancentral da linhagem humana. 
O sequenciamento e analise do cromossomo 2 durante o 
Projeto Genoma Humano forneceu evidencias fortes para o 
modelo que acabamos de descrever (Figura 21.11). 

Em outro estudo, os pesquisadores compararam a 
sequencia de DNA de cada cromossomo humano com 
a sequencia completa do genoma de camundongos 
(Figura 21.12). Urna parte desse estudo mostrou que 
grandes blocos de genes observados no cromossomo 16 
humano sao observados em quatro cromossomos de ca¬ 
mundongos, o que indica que os genes em cada um desses 



▲ Figura 21.12 Cromossomos humanos e de camundongos. 

Nesta figura, podemos observar que sequencias de DNA bastante 
semelhantes aos grandes blocos observados no cromossomo 16 hu¬ 
mano (areas coloridas da figura) sao encontradas nos cromossomos 
7, 8, 16 e 17 de camundongos. Isso sugere que a sequencia de DNA 
em cada bloco permaneceu unida desde que a epoca em que as 
linhagens dos seres humanos e camundongos divergiram a partir de 
um ancestral comum. 
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blocos permaneceram juntos durante a evoluęao das linha- 
gens dos seres humanos e camundongos, ao longo da sua 
divergencia a partir de um ancestral comum. 

A realizaęao da mesma analise comparativa entre os cro- 
mossomos humanos e de seis outras especies de mamiferos 
permitiu aos pesąuisadores a reconstruęao da historia evo- 
lutiva do arranjo dos cromossomos nessas especies. Foram 
encontradas diversas duplicaęóes e inversóes de grandes 
poręóes de cromossomos, como resultado de erros durante a 
recombinaęao na meiose, em que o DNA clivado foi religado 
de maneira incorreta. A taxa de ocorrencia desses eventos 
parece ter acelerado cerca de 100 milhóes de anos atras, por 
volta de 35 milhóes de anos antes da extinęao dos grandes 
dinossauros e do rapido aumento do numero de especies de 
mamiferos. Essa aparente coincidencia e interessante, pois 
os rearranjos cromossómicos podem ter contribuido para a 
geraęao das novas especies. Embora dois individuos com ar- 
ranjos cromossómicos distintos possam cruzar e gerar prole, 
essa prole nao tera dois conjuntos cromossómicos equiva- 
lentes, tornando a meiose ineficiente ou mesmo impossivel. 
Dessa maneira, o arranjo dos cromossomos levara a duas 
populaęóes incapazes de se reproduzir com sucesso, primei- 
ra etapa no surgimento de duas especies distintas. (Vamos 
aprender mais sobre esse assunto no Conceito 24.2.) 

O mesmo estudo tambem revelou padróes com re- 
levancia medica. Analises dos pontos de quebra dos cro¬ 
mossomos que estavam relacionados com os rearranjos 
mostraram que locais especificos eram utilizados repetida- 
mente. Alguns desses locais frequentes de recombinaęao, 
denominados hot spots em ingles, correspondem a locais 
de rearranjos no genoma humano associados a doenęas 
congenitas (ver Conceito 15.4). 

Duplicaęao e divergencia das regióes do DNA que 
contem os genes 

Erros durante a meiose tambem podem levar a duplicaęao 
de regióes do cromossomo menores do que discutimos an- 
teriormente, incluindo segmentos da extensao de genes in- 
dividuais. O entrecruzamento desigual durante a prófase I 
da meiose, por exemplo, pode resultar em um cromosso¬ 
mo com urna deleęao e outro cromossomo com duplicaęao 
de um gene em particular. Os elementos de transposięao 
tambem podem gerar sitios de homologia em que as cro- 
matides nao irmas podem permutar, mesmo quando suas 
sequencias homólogas nao estejam corretamente alinha- 
das (Figura 21.13). 

Deslocamentos tambem podem ocorrer durante a re- 
plicaęao do DNA, com a alteraęao da posięao da fita-molde 
em relaęao a nova fita complementar e, dessa forma, parte da 
fita-molde talvez deixe de ser replicada ou seja utilizada duas 
vezes como molde. Como resultado, um segmento de DNA e 
omitido ou duplicado. E facil imaginar como esses erros po¬ 
dem ocorrer em regióes da cadeia de DNA em que ha repe- 
tięóes na sequencia. O numero variavel de unidades de repe- 
tięao nas sequencias simples de DNA em determinado local, 
utilizadas para as analises de STR, provavelmente se originou 
assim. Eyidencias da recombinaęao desigual e de desloca¬ 
mentos da fita-molde de DNA durante a replicaęao, leyando 


Cromatides Gene Elemento de 

nao irmas I transposięao 



▲ Figura 21.13 Duplicaęao de um gene como resultado de 
um entrecruzamento desigual. Um mecanismo pelo qual um gene 
(ou outro segmento de DNA) pode ser duplicado e a recombinaęao 
durante a meiose entre cópias de elementos de transposięao localiza- 
das em posięóes adjacentes ao gene. Essa recombinaęao entre croma¬ 
tides nao irmas desalinhadas, em cromossomos homólogos, gera urna 
cromatide com duas cópias do gene e urna cromatide sem o gene. 

Estude como o entrecruzamento na Figura 13.9 
ocorre; na imagem central da figura acima desenhe urna linha entre as 
regióes do cromossomo derivadas da cromatide superior, representada 
na parte de baixo da imagem. Utilizando urna cor diferente, faęa o 
mesmo para a outra cromatide. 


a duplicaęao de genes, podem ser encontradas na existencia 
de familias multigenicas, como a familia das globinas. 

Evoluęao de genes com funęóes relacionadas: 
os genes humanos para a globina 

A Figura 21.10b mostra a organizaęao da familia de genes 
da globina a e |3 na forma como sao obseryados atualmente 
no genoma humano. Agora, iremos considerar como even- 
tos de duplicaęao podem levar a evoluęao de genes com 
funęóes relacionadas, como a familia dos genes de globina. 
A comparaęao das sequencias dos genes em urna familia 
multigenica pode sugerir a ordem de surgimento desses 
genes. Essa tecnica de recriar a historia evolutiva dos genes 
da globina indicou que todos esses genes evoluiram de um 
gene ancestral comum, que sofreu duplicaęao e divergiu 
nos genes ancestrais da globina a e da globina |3, ha cerca 
de 450 a 500 milhóes de anos. Cada um desses genes sofreu 
diversas duplicaęóes posteriores, e suas cópias divergiram 
entre si nas suas sequencias, originando os atuais membros 
das familias (Figura 21.14). O gene ancestral comum da 
globina tambem originou a proteina carreadora de oxige- 
nio encontrada nos musculos, a mioglobina, e a proteina 
legemoglobina das plantas. Essas duas ultimas proteinas 
sao funcionais na forma de monómeros, e seus genes sao 
incluidos na “superfamilia das globinas”. 
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A Figura 21.14 Modelo para a evoluęao das familias de genes das globinas ol e 
p a partir de um unico gene ancestral para a globina. 

] Os elementos em amarelo sao pseudogenes. Explique como eles podem ter surgido 
após a duplicaęao genica. 


Após os eventos de duplicaęao, as diferenęas entre os 
genes das familias das globinas se originaram, indubitavel- 
mente, por eventos de mutaęao que se acumularam nas 
cópias dos genes ao longo de diversas geraęóes. O modelo 
corrente estabelece que a funęao necessaria realizada por 
urna proteina globina a, por exemplo, e satisfeita por um 
gene, enquanto as outras cópias do gene da globina a acu- 
mulam mutaęóes aleatórias. Diversas mutaęóes podem ter 
causado efeitos adversos ao organismo, ao passo que ou¬ 
tras podem nao ter apresentado efeito algum, mas algumas 
poucas devem ter alterado a funęao da proteina produzida 
pelo gene de maneira yantajosa para o organismo em um 
estagio particular da vida, sem alterar significativamente 
a funęao da proteina de transportar oxigenio. Presumiyel- 
mente, a seleęao natural atuou sobre os genes alterados, 
mantendo-os na populaęao. 

Nos Exerdcios de Habilidades Cientificas, voce pode 
comparar as sequencias de aminoacidos de membros da 
familia das globinas e analisar como essas comparaęóes sao 
utilizadas para gerar o modelo para a evoluęao do gene da 
globina, mostrado na Figura 21.14. A existencia de diversos 
pseudogenes entre os genes funcionais da globina forne- 
ce mais evidencias para esse modelo: mutaęóes aleatórias 
nesses “genes” ao longo do processo evolutivo destruiram 
as suas funęóes. 

Evoluęao de genes com novas funęóes 

Na evoluęao dos genes das familias das globinas, a dupli¬ 
caęao genica, seguida por um processo de divergencia, ori- 
ginou os membros das familias, cujos produtos proteicos 
realizam funęóes semelhantes (o transporte de oxigenio). 
Alternativamente, urna cópia de um gene duplicado pode 
sofrer alteraęóes que originam funęóes completamente no- 
vas para o seu produto proteico. Os genes da lisozima e 
lactalbumina a sao bons exemplos desse processo. 


A lisozima e a enzima que ajuda a 
proteger os animais das infecęóes bacte- 
rianas, por meio da hidrólise da parede 
das celulas das bacterias (ver Figura 5.16); 
a lactalbumina a e urna proteina nao en- 
zimatica com papel na produęao de leite 
nos mamiferos. Essas duas proteinas sao 
bastante semelhantes nas sequencias de 
aminoacidos e estruturas tridimensio- 
nais (Figura 21.15). Os dois genes sao 
encontrados em mamiferos, mas apenas 
o gene da lisozima esta presente nas aves. 
Esses dados sugerem que em algum mo- 
mento após as linhagens que originaram 
os mamiferos e as aves terem se separa- 
do, o gene da lisozima sofreu um evento 
de duplicaęao na linhagem dos mamife¬ 
ros, mas nao na linhagem das aves. Pos- 
teriormente, urna das cópias do gene da 
lisozima evoluiu em um gene que codifi- 
ca a lactalbumina a, proteina com funęao 
completamente distinta. Em um estudo 
recente, biólogos evolucionistas procu- 
raram genes com sequencias semelhantes nos genomas de 
yertebrados. Existem ao menos oito membros na familia da 
lisozima, com genes relacionados obseryados em outras es- 
pecies de mamiferos. A funęao de todos os produtos genicos 
codificados ainda nao e conhecida, mas sera interessante 
descobrir se essas funęóes sao tao distintas como as funęóes 
da lisozima e da lactalbumina a. 

Alem da duplicaęao e divergencia de genomas com- 
pletos, o rearranjo de sequencias existentes de DNA nos 
genes tambem contribui para a evoluęao dos genomas. 
A presenęa de introns pode ter permitido a evoluęao de 
novas proteinas por facilitar a duplicaęao e o embaralha- 
mento de exons, como discutiremos a seguir. 

Rearranjo de segmentos dos genes: duplicaęao e 
embaralhamento de exons 

Lembre-se do Conceito 17.3, em que explicamos que os 
exons frequentemente codificam um dominio proteico, seg- 
mento estrutural e funcional distinto em urna proteina. Ja vi- 
mos que o entrecruzamento desigual durante a meiose pode 
levar a duplicaęóes de um gene em um cromossomo e a per- 
da desse gene no cromossomo homólogo (ver Figura 21.13). 
Em um processo similar, um exon em particular na sequen- 
cia de um gene pode ser duplicado em um cromossomo e es- 
tar ausente no seu homólogo. O gene com o exon duplicado 
ira codificar urna proteina que contem urna segunda cópia 
do dominio correspondente a esse exon. Essa alteraęao na 
estrutura da proteina pode aumentar a sua funcionalidade 
por um aumento na estabilidade, na capacidade de ligar-se 
a um ligante especifico ou pela alteraęao de alguma outra 
propriedade. Diyersos genes que codificam proteinas tern 
multiplas cópias de exons relacionados, presumiyelmente 
originados de duplicaęao e divergencia. O gene que codifica 
a proteina colageno da matriz extracelular e um bom exem- 
plo. O colageno e urna proteina estrutural com sequencia de 
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Lisozima 

1 

KV F E RC E LAR 

TLKRLGMDGY 

RG 1 S LANWMC 

LAKWESGYNT 

RATNYNAGD R 

Lactalbumina a 

1 

KQFTKCE LSQ 

L LK--D1DGY 

GG1ALPE L 1 C 

TMFHTSGYDT 

QA1V E NN— E 

Lisozima 

51 

STDYG 1 FQ1N 

SRYWCNDGKT 

PGAVNACH L S 

CSAL LQDN1 A 

DAVACAK RW 

Lactalbumina a 

51 

STEYGL FQ1 S 

NKLWCKSSQV 

PQS RN 1 CD 1 S 

CDKF LDDD1 T 

DD1 MCAK K1 L 

Lisozima 

101 

RD PQG 1 RAWV 

AWR N R C Q-N R 

DVRQYVQGCG 

V 


Lactalbumina ol 101 

D- 1 KG 1 DYWL 

AHKALCT--E 

KLE QWL C E K L 

- 



(c) Alinhamento da seguencia de aminoacidos da lisozima e lactalbumina a 


A Figura 21.15 Comparaęao da sequencia das protemas li¬ 
sozima e lactalbumina ql. Na figura sao mostrados os modelos 
de fitas gerados por computador das estruturas semelhantes da li¬ 
sozima (a) e lactalbumina a (b), assim como a comparaęao das se- 
quencias de aminoacidos das duas protemas. Os aminoacidos estao 
organizados em grupos de 10 para facilitar a leitura, e o código de 
aminoacidos de urna letra foi utilizado (ver Figura 5.14). Aminoaci¬ 
dos identicos estao destacados em amarelo, e os traęos indicam in- 
seręóes em urna sequencia, geradas pelo programa de computador 
para otimizar o alinhamento. 


Mesmo que dois aminoacidos nao sejam 
identicos, eles podem ser semelhantes estrutural e quimicamente, 
e, portanto, tern comportamento similar. Utilizando a Figura 5.14 
como referenda, examine os aminoacidos nao identicos nas posi- 
ęóes 1 a 30 e identifique as posięóes em que os aminoacidos das 
duas seguencias sao semelhantes. 


aminoacido altamente repetitiva que se reflete em um pa- 
drao repetitivo de exons no gene do colageno. 

De modo alternativo, podemos imaginar a mistu- 
ra ocasional e a combinaęao de diferentes exons em um 
gene ou entre dois genes diferentes (nao alelicos), devido 
a erros na recombinaęao durante a meiose. Esse processo, 
denominado embaralhamento de exons, pode originar no- 
vas protemas com novas combinaęóes de funęóes. Como 
exemplo, vamos considerar o gene ativador de plasminoge- 
nio tecidual (TPA). A proteina TPA e urna proteina extra- 
celular que auxilia o controle da coagulaęao sanguinea. Ela 
apresenta quatro dominios, de tres tipos distintos, cada um 
codificado por um exon; um exon esta presente em duas 
cópias. Como cada tipo de exon tambem e encontrado em 
outras protemas, o gene da proteina TPA parece ter sido 
originado por diversos eventos de embaralhamento e du¬ 
plicaęao de exons (Figura 21.16). 

Como os elementos de transposięao contribuem 
para a evoluęao do genoma 

A persistencia dos elementos de transposięao como grandę 
fraęao de alguns genomas eucariotos e consistente com a 
ideia de que eles desempenham um importante papel na 
estruturaęao dos genomas ao longo do processo evolutivo. 
Esses elementos podem contribuir para a evoluęao do ge¬ 
noma de diyersas formas. Eles podem promoyer a recom- 


EGF EGF EGF EGF 

Gene do fator de crescimento 
epidermico (EGF, epidermal 
growth factor), com multiplos 
exons EGF 

■ ■ ■ ■ 

Gene da fibronectina, com 
multiplos exons finger 


Embaralhamento Duplicaęao 
de exons de exons 



Gene do plasminogenio, 
com um exon kringle 


Poręóes dos genes ancestrais 


Embaralhamento 
de exons 

O gene TPA, como e 
atualmente 


A Figura 21.16 Evoluęao de um novo gene por embara¬ 
lhamento de exons. O embaralhamento de exons pode deslocar 
exons, cada um codificando um dominio especifico, das formas an¬ 
cestrais dos genes do fator de crescimento epidermico, fibronectina 
e plasminogenio (a esquerda) para o gene em evoluęao do ativador 
de plasminogenio tecidual, TPA (a direita). A duplicaęao do exon 
kringle (K), originario do gene do plasminogenio, após a sua mo- 
vimentaęao, pode ser responsavel pela sua ocorrencia como duas 
cópias deste exon no gene TPA. 

Q Como a presenęa de elementos de transposięao nos introns 
pode ter facilitado o embaralhamento de exons mostrado aqui? 




EXERdCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Compreendendo a tabela de identidade de sequencias de aminoacidos 


Como a sequencia de aminoacidos dos genes humanos 
da globina divergiu durante a sua evoluęao? Para gerar 
um modelo da evoluęao dos genes da globina (ver Figura 21.14), 
pesquisadores compararam as sequencias de aminoacidos dos 
polipeptideos codificados por estes genes. Neste exercicio, voce ira 
analisar os alinhamentos de sequencias de aminoacidos dos polipep¬ 
tideos de globina para avaliar as suas relaęóes evolutivas. 


a, e £, conforme indicado na tabela de 
identidade de aminoacidos, na parte 
interior desta pagina. Os valores para 
outros pares de globina foram calcula- 
dos da mesma forma. 

Interprete os dados 



▲ Hemoglobina 


Como o experimento foi realizado Pesquisadores obtiveram 
as sequencias de DNA de cada um dos oito genes da globina e as 
"traduziram" em suas sequencias de aminoacidos. Eles, entao, 
utilizaram um programa de computador para alinhar as sequencias 
(traęos indicam inseręóes de gaps em urna sequencia), e calcularam 
a porcentagem de identidade para cada par de globinas. A porcen- 
tagem de identidade reflete o numero de posięóes com aminoacidos 
identicos em relaęao ao numero total de aminoacidos presentes no 
polipeptideo da globina. Os dados estao representados na tabela 
abaixo, mostrando as comparaęóes entre os pares de globinas. 

Dados do experimento A tabela a seguir mostra um exemplo 
de alinhamento par a par - entre as sequencias de aminoacidos da 
globina a, (globina alfa 1) e da globina £ (globina zeta) - utilizando 
o código padrao de urna letra para a nomenclatura de aminoacidos. 
A esquerda de cada linha da sequencia de aminoacidos se encontra 
o numero do primeiro aminoacidos naquela linha. A porcentagem 
de identidade entre as sequencias da globina ^ e^ foi calculada 
pela contabilizaęao do numero de aminoacidos iguais (87, destaca- 
dos em amarelo), dividido pelo numero total de aminoacidos (143) 
e multiplicado por 100. O resultado e 61 % de identidade para o par 


Globina 

Alinhamento das seguencias de aminoacidos da globina 

a i 

1 

MVLS PADKTNVKAAWGKVGAHAGEYGAEAL 

i 

1 

MSLTKTERTIIVSMWAKISTQADTIGTETL 

a i 

31 

ERMFLSFPTTKTYFPHFDLSH-GSAQVKGH 

i 

31 

ERLFLSHPQTKTYFPHFDL-HPGSAQLRAH 

a i 

61 

GKKVADALTNAVAHVDDMPNALSAL SDLHA 

i 

61 

GS KWAA VGD A VKSIDDIGGAL S KL S E LHA 

a i 

91 

HKLRVDPVNFKLLSHCLLVTLAAHLPAEFT 

£ 

91 

YILRVDPVNFKLLSHCLLVTLAARFPADFT 

a i 

121 

PAVHASLDKFLASVSTVLTSKYR 

i 

121 

AEAHAAWDKFLSWSSYLTEKYR 


1. Observe que na tabela do alinhamento, os dados estao orga- 
nizados de modo que cada par de globinas podem ser com- 
parado. (a) Observe que algumas posięóes da tabela contem 
linhas tracejadas. Considerando os pares comparados nestas 
posięóes, qual e a porcentagem de identidade corresponden- 
te as linhas tracejadas? (b) Observe que algumas posięóes 

da tabela na metade interior a esquerda estao em branco. 
Utilizando os dados existentes na tabela, preencha os valores 
ausentes. Explique por que faz sentido manter essa parte da 
tabela em branco. 

2. Quanto maior for o tempo decorrido desde o evento de dupli- 
caęao de um gene, maior sera a divergencia entre as sequen- 
cias dos genes duplicados, o que pode resultar em diferentes 
aminoacidos nos produtos proteicos desses genes. (a) Consi¬ 
derando essa premissa, identifique os dois genes com maior 
divergencia entre si. Qual e a porcentagem de identidade de 
aminoacidos entre seus polipeptideos? (b) Utilizando a mesma 
lógica, identifique os dois genes da globina cujo evento de du- 
plicaęao e mais recente. Qual e a porcentagem de identidade 
entre eles? 

3. O modelo da evoluęao do gene da globina, mostrado na 
Figura 21.14, sugere que um gene ancestral foi duplicado e so- 
freu mutaęóes dando origem aos genes da globina a e (3. Em 
seguida, cada um desses genes passou por novos processos de 
duplicaęao e mutaęóes. Quais sao as evidencias que sustentam 
esse modelo? 

4. Faęa urna lista com os valores de porcentagem de identidade 
da tabela, iniciando com 100%. Ao lado de cada numero 
escreva o par de globinas correspondente. Utilize urna cor de 
caneta para as globinas da familia a e urna cor diferente para 
as globinas na familia p. (a) Compare a ordem de pares da sua 
lista com as posięóes desses pares no modelo mostrado na 
Figura 21.14. A ordem dos pares indica a mesma relaęao de 
proximidade evolutiva para os membros de cada familia globi¬ 
na indicados no modelo? (b) Compare os valores de porcenta¬ 
gem de identidade para os pares entre o grupo a e o grupo p 
com os valores dos pares formados entre os dois grupos. 

Dados obtidos no banco de dados NCBI. Leitura adicional R. C. 

Hardison, Globin genes on the move, Journal of Biology 7:35.1-35.5 

(2008). 


Tabela de identidade de aminoacidos 
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binaęao; interromper genes celulares ou elementos contro- 
ladores; e deslocar genes inteiros ou exons individuais para 
novos locais no genoma. 

Os elementos de transposięao, ou as seąuencias seme- 
lhantes espalhadas pelo genoma, facilitam a recombinaęao 
entre cromossomos diferentes, pois fornecem seąuencias 
homólogas para o processo de recombinaęao. Muitas des- 
sas alteraęóes tern efeito negativo, causando translocaęóes 
de cromossomos e outras alteraęóes no genoma que po- 
dem ser letais para o organismo. Mas ao longo do curso do 
processo evolutivo, um evento ocasional de recombinaęao 
pode ser yantajoso para o organismo. 

Elementos de transposięao de seąuencias semelhantes, 
espalhados ao longo do genoma facilitam a recombinaęao 
entre cromossomos diferentes por atuarem como regióes 
homólogas durante a recombinaęao. A maior parte dessas 
recombinęóes sao detrimentais, causando translocaęóes 
de cromossomos e outras alteraęóes no genoma que po- 
dem ser letais para o organismo. No entanto, ao longo do 
processo evolutivo, um evento ocasional de recombinaęao 
desse tipo pode ter sido yantajoso para o organismo. (Para 
essa alteraęao se tornar hereditaria, ela deve ocorrer em 
urna celula que da origem a gametas, e claro.) 

O movimento dos elementos de transposięao tambem 
pode ter urna variedade de conseąuencias. Por exemplo, se 
o elemento de transposięao for inserido no meio de urna 
seąuencia codificadora de proteina, ele evitara a produ- 
ęao do transcrito normal desse gene. Se um elemento de 
transposięao se inserir na seąuencia reguladora, a trans¬ 
posięao pode aumentar ou diminuir a produęao de urna ou 
mais proteinas. A transposięao de elementos e responsavel 
por esses dois tipos de efeitos nos genes que codificam as 
enzimas que sintetizam pigmentos nas espigas de milho 
estudadas por McClintock. Novamente, embora essas al¬ 
teraęóes possam ser, na maioria das vezes, prejudiciais a 
longo prazo, algumas podem gerar resultados beneficos e 
aumentar a sobrevivencia do organismo. 

Durante a transposięao, um elemento transponivel 
pode levar consigo um gene, ou um grupo de genes, para 
um novo local do genoma. Esse mecanismo provavelmente 
e responsavel pela localizaęao das familias de genes para 
globina a e globina (3 em cromossomos distintos nos seres 
humanos, assim como pela dispersao de alguns genes per- 
tencentes a outras familias. Em um processo similar, um 
exon de um gene pode ser inserido em outro gene, em um 
mecanismo semelhante ao do embaralhamento de exons 
durante a recombinaęao. Por exemplo, um exon pode ser 
inserido por transposięao em um intron de um gene que 
codifica proteina. Se o exon inserido for mantido no trans¬ 
crito de RNA durante o processamento do RNA, a proteina 
sintetizada apresentara um dominio adicional, que podera 
conferir nova funęao a proteina. 

Todos os processos discutidos nesta seęao produzem, 
na maior parte das vezes, efeitos prejudiciais, que podem 
ser letais, ou nao produzir efeito algum. Em alguns poucos 
casos, no entanto, peąuenas alteraęóes favoraveis ocorrem. 
Ao longo de diversas geraęóes, a diversidade genetica resul- 
tante fornece o substrato sobre o qual a seleęao natural atua. 
A diyersificaęao dos genes e de seus produtos e um fator 


importante na evoluęao de novas especies. O acumulo de al¬ 
teraęóes no genoma de cada especie fornece um registro da 
sua historia evolutiva. Ao ler esse registro, somos capazes de 
identificar as alteraęóes do genoma. Comparar os genomas 
de diferentes especies nos permite nao apenas identificar es¬ 
sas alteraęóes, mas tambem compreender como os genomas 
evoluem. Yamos aprender mais sobre esses tópicos a seguir. 


REVISAO DO CONCEITO 21.5 


1 . 


2 . 


3. 


Descreva tres exemplos de erros em processos celulares que 
podem levar a duplicaęao do DNA. 

Explique como multiplos exons podem ter surgido nos genes 
ancestrais EGFe da fibronectina, mostrados na Figura 21.16 
(a esquerda). 

Quais sao as tres formas pelas quais os elementos de transpo¬ 
sięao podem contribuir para a evoluęao do genoma? 

Em 2005, cientistas da Islandia relataram a desco- 
berta de urna grandę inversao cromossómica presente em 
20% dos europeus do norte; e que mulheres nórdicas com 
a presenęa dessa irwersao tinham um numero significativa- 
mente maior de filhos do que as mulheres sem a irwersao. 
O que voce acha que ira ocorrer com a frequencia dessa 
irwersao na populaęao da Islandia nas futuras geraęóes? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 21.6 

A comparaęao de sequencias de genomas 
fornece evidencias sobre a evoluęao e o 
desenvolvimento 

Um pesąuisador relacionou a situaęao atual da 
biologia a era da exploraęao do seculo XV, após o grandę de- 
senvolvimento da navegaęao e da construęao de navios mais 
rapidos. Nos ultimos 25 anos, temos presenciado rapidos 
avanęos no seąuenciamento de genomas e na coleta de da- 
dos, o surgimento de novas tecnicas para a determinaęao da 
atividade de genes no contexto do genoma completo e o apri- 
moramento de metodologias para o estudo de como os genes 
e seus produtos atuam em conjunto em sistemas complexos. 
Estamos realmente prestes a descobrir um novo mundo. 

A comparaęao da seąuencia de genomas de diferen¬ 
tes especies revela muito acerca da historia da evoluęao 
da vida, desde o seu inicio ate o presente. De maneira si¬ 
milar, estudos comparativos dos programas geneticos que 
controlam o desenvolvimento embrionario em diferentes 
especies estao comeęando a explicar os mecanismos que 
geraram a grandę diversidade de formas de vida presentes 
atualmente. Nesta seęao finał do capitulo, discutiremos o 
que foi descoberto por meio dessas metodologias. 

Comparaęao de genomas 

Quanto mais semelhantes forem as seąuencias de genes e 
do genoma de duas especies, mais próxima sera a relaęao 
dessas especies em suas histórias evolutivas. A compara¬ 
ęao de genomas de especies de relaęao mais próxima pode 
esclarecer eyentos evolutivos mais recentes, ao passo que a 
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▲ Figura 21.17 Relaęóes evolutivas entre os tres dommios 
da vida. Este diagrama na parte superior da figura mostra a diver- 
gencia antiga entre os dommios Bacteria, Eukarya e Archaea. Um 
segmento da linhagem dos eucariotos foi expandida no inserto, 
mostrando a divergencia mais recente das tres especies de manmfe- 
ros discutidas neste capitulo. 

comparaęao das seąuencias de genomas de especies de re- 
laęao mais distante pode ajudar na compreensao de even- 
tos evolutivos remotos. Nos dois casos, o aprendizado das 
caracteristicas compartilhadas ou que divergem entre gru- 
pos melhoram o ąuadro conhecido sobre a evoluęao das 
formas de vida e dos processos biológicos. Como apren- 
demos no Capitulo 1, as relaęóes evolutivas entre as espe¬ 
cies podem ser representadas por um diagrama na forma 
de urna arvore (freąuentemente representada no sentido 
longitudinal), onde cada ramificaęao marca a divergencia 
de duas linhagens. A Figura 21.17 mostra as relaęóes evo- 
lutivas entre alguns grupos e especies que vamos discutir. 

Comparaęao de especies relacionadas distantes 

A determinaęao de quais genes se mantiveram semelhan- 
tes - em outras palavras, genes altamente conservados - 
em especies de parentesco distante pode ajudar a elucidar 
as relaęóes evolutivas entre especies que divergiram urna 
da outra ha bastante tempo. De fato, comparaęóes da se- 
quencia completa do genoma de bacterias, arqueias e eu¬ 
cariotos indicam que esses tres grupos divergiram entre 2 e 
4 bilhóes de anos atras, corroborando a teoria de que esses 
sao os dommios fundamentais da vida (ver Figura 21.17). 

Alem do valor na biologia evolucionaria, os estudos 
comparativos de genomas confirmam a relevancia das pes- 
quisas com organismos-modelo para a maior compreensao 
da biologia em geral e da biologia dos seres humanos em 
particular. Genes ancestrais podem ainda ser surpreenden- 
temente semelhantes em especies distintas. Como exemplo, 
diversos genes de leveduras sao muito semelhantes a certos 
genes humanos envolvidos em doenęas humanas (genes 
que causam doenęas caso sofram mutaęóes), e pesquisado- 


res inferiram as funęóes dos genes humanos por meio do 
estudo dos genes equivalentes de leveduras. Esses resulta- 
dos surpreendentes salientam a origem ancentral comum 
destas duas especies de relaęao evolutiva distante. 

Comparaęao de especies evolutivamente próximas 

Os genomas de duas especies de parentesco próximo tern 
grandę probabilidade de apresentarem organizaęao similar, 
pois a sua divergencia e relativamente recente. No passado, 
esse tipo de semelhanęa permitiu que o genoma sequenciado 
de urna especie fosse utilizado como modelo para a anotaęao 
de sequencias genómicas de especies relacionadas, acele- 
rando o processo de mapeamento dos demais genomas. Por 
exemplo, utilizando o genoma humano como guia, pesqui- 
sadores foram capazes de sequenciar rapidamente o genoma 
do chimpanze. Com o surgimento de metodos novos e mais 
rapidos de sequenciamento, a maior parte dos genomas e 
anotada individualmente, como por exemplo, para o genoma 
do bonobo e de gorilas. (Junto com os chimpanzes, os bo- 
nobos sao a segunda especie de primatas africanos que sao 
parentes evolutivos próximos da linhagem humana.) 

A divergencia recente de duas especies de relacao 
evolutiva próxima tambem e responsavel pelo pequeno 
numero de diferenęas observadas entre os genes quando 
esses genomas sao comparados. Diferenęas geneticas es- 
pecificas podem estar mais facilmente relacionadas com as 
diferenęas fenotipicas entre duas especies. Urna aplicaęao 
interessante para esse tipo de analise foi observada quando 
pesquisadores compararam o genoma humano ao genoma 
de chimpanzes, camundongos, ratos e outros mamiferos. 
A identificaęao dos genes compartilhados por essas espe¬ 
cies, mas nao observados em animais nao mamiferos, pode 
indicar o que e necessario para constituir um mamifero, ao 
passo que os genes observados nos seres humanos e chim¬ 
panzes, mas nao nos roedores, devem fornecer informa- 
ęóes sobre os primatas. Consequentemente, a comparaęao 
do genoma humano com o genoma do chimpanze deve co- 
laborar na resposta da intrigante questao feita no inicio do 
capitulo: quais informaęóes genómicas constituem um ser 
humano ou um chimpanze? 

Urna analise da composięao geral do genoma de huma¬ 
nos e do chimpanze, cuja divergencia acredita-se que tenha 
ocorrido ha cerca de seis milhóes de anos (ver Figura 21.17), 
revela algumas diferenęas gerais. Considerando substitui- 
ęóes de base unica, os dois genomas diferem em apenas 
1,2%. No entanto, quando pesquisadores consideraram 
longos segmentos de DNA, eles se surpreenderam ao en- 
contrar urna diferenęa adicional de 2,7%, decorrente de 
inseręóes ou deleęóes de grandes segmentos de DNA no 
genoma de urna ou de outra especie; muitas dessas inser¬ 
ęóes correspondem a duplicaęóes ou a outras sequencias de 
DNA repetitivo. De fato, um teręo das duplicaęóes de DNA 
obseryadas nos seres humanos esta ausente no genoma do 
chimpanze, e algumas dessas duplicaęóes contem regióes 
associadas a doenęas humanas. Existem mais elementos 
Alu no genoma humano do que no genoma do chimpan¬ 
ze, o qual contem diversas cópias de um provirus retroviral 
nao obseryado em seres humanos. Todas essas obseryaęóes 
fornecem pistas sobre os eyentos que podem ter separado 
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esses dois genomas em rotas distintas, mas ainda nao co- 
nhecemos todos os fatores. 

O seąuenciamento completo do genoma do bonobo, 
finalizado em 2012, revelou que em algumas regióes, as 
seąuencias humanas sao mais semelhantes ao genoma do 
chimpanze ou do bonobo do que os genomas do chimpan¬ 
ze e do bonobo entre si. Essa comparaęao de tres especies 
de relaęao próxima per mi te que mais detalhes sejam utili- 
zados na reconstruęao da historia evolutiva. 

Tambem nao sabemos como essas diferenęas reveladas 
pelo sequenciamento do genoma podem ser responsaveis 
pelas caracteristicas especificas de cada urna das especies. 
Para descobrir as bases das diferenęas fenotipicas de chim- 
panzes e seres humanos, biólogos estao estudando genes 
especificos e tipos de genes que diferem entre as duas espe¬ 
cies e comparando-os com os seus genes equivalentes em 
outros mamiferos. Essa metodologia revelou um conjunto 
de genes que aparentemente estao mudando (evoluindo) de 
maneira mais rapida nos seres humanos do que nos chim- 
panzes e mesmo nos camundongos. Entre esses genes se 
encontram aqueles envolvidos na defesa contra a malaria e 
a tuberculose, e pelo menos um gene que controla o tama- 
nho cerebral. Quando os genes sao classificados por suas 
funęóes, os genes que parecem estar evoluindo mais rapi- 
damente sao aqueles que codificam fatores de transcrięao. 
Esses dados sao bastante empolgantes, pois os fatores de 
transcrięao regulam a expressao genica, desempenhando 
um papel-chave no controle geral do programa genetico. 

Um fator de transcrięao cujo gene mostra evidencia 
de alteraęóes rapidas na linhagem humana e denomina- 
do FOXP2 (Figura 21.18). Diversas linhas de evidencias 
sugerem que o gene FOXP2 atua na yocalizaęao dos ver- 
tebrados. Por exemplo, mutaęóes nesse gene induzem 
graves problemas de fala e linguagem nos seres humanos. 
Alem disso, o gene FOXP2 e expresso no cerebro de man- 
darins e de canarios, no momento em que essas aves ca- 
noras estao aprendendo a cantar. Talvez a evidencia mais 
forte seja originada de experimentos de “nocaute” genico, 
nos quais pesquisadores interromperam o gene FOXP2 
em camundongos e analisaram os fenótipos resultantes 
(ver Figura 21.18). O camundongo mutante homozigoto 
apresenta malformaęóes cerebrais e nao e capaz de emi- 
tir as vocalizaęóes ultrassónicas normais; e camundon¬ 
gos com cópia defeituosa do gene tambem apresentaram 
problemas significativos de yocalizaęao. Esses resultados 
sustentam a ideia de que o produto do gene FOXP2 e res- 
ponsavel pela ativaęao de genes envolvidos na yocalizaęao. 

A partir desses resultados, outro grupo de pesquisa 
mais recentemente substituiu o gene FOXP2 em camun¬ 
dongos por urna cópia “humanizada”, codificando a versao 
humana de dois aminoacidos que sao diferentes entre se¬ 
res humanos e chimpanzes; as diferenęas potencialmente 
responsaveis pela habilidade humana da fala. Embora os 
camundongos fossem, em geral, saudaveis, eles apresenta- 
vam diferenęas sutis nas vocalizaęóes, e diferentes circuitos 
celulares no cerebro, associados a fala em seres humanos. 

Em 2010, o genoma do homem de Neandertal foi se- 
quenciado a partir de urna pequena amostra de DNA genó- 
mico preseryado. Os neandertais (. Homo neanderthalis) sao 


membros do mesmo genero que os seres humanos {Homo 
sapiens) (ver Conceito 34.7). A reconstruęao da historia 
evolutiva com base nas comparaęóes do genoma entre as 
duas especies sugere que alguns grupos de seres humanos e 
neanderthais coexistiram e reproduziram por um periodo 
de tempo anterior a extinęao dos neandertais ha 30.000 
anos. Embora os neandertais tenham sido algumas vezes 
retratados como seres primitivos incapazes de falar, as 
sequencias de seus genes FOXP2 codificam urna proteina 
identica a proteina humana. Isso sugere que os neandertais 
podem ter sido capazes de falar, o que, juntamente com ou- 
tras semelhanęas geneticas, nos induz a reavaliar a imagem 
que temos de nossos parentes recentemente extintos. 

A historia do gene FOXP2 e um excelente exemplo de 
como metodologias distintas se complementam para a elu- 
cidaęao de fenómenos biológicos de grandę relevancia. Os 
experimentos com FOXP2 utilizaram camundongos como 
organismo-modelo para seres humanos, pois nao seria etico 
(nem pratico) realizar esses experimentos em seres huma¬ 
nos. Camundongos e seres humanos divergiram ha cerca 
de 65,5 milhóes de anos (ver Figura 21.17) e compartilham 
cerca de 85% de seus genes. Essas semelhanęas geneticas 
podem ser exploradas no estudo de outros disturbios gene- 
ticos humanos. Se os pesquisadores souberem o órgao ou 
o tecido afetado por um disturbio genetico particular, eles 
podem procurar os genes expressos nesses locais em ca¬ 
mundongos. Esforęos adicionais de pesquisa estao em de- 
senvolvimento para expandir os estudos genómicos a mais 
especies, incluindo especies negligenciadas de diversos ra- 
mos da arvore da vida. Esses estudos irao aprimorar nosso 
conhecimento acerca da evoluęao, assim como de todos os 
aspectos da biologia, incluindo saude humana e ecologia. 

Comparaęao de genomas de urna mesma especie 

Outra possibilidade empolgante que resulta da nossa habi¬ 
lidade de analisar genomas e aumentar nossa compreensao 
sobre a yariabilidade genetica nos seres humanos. Como 
a historia da especie humana e bastante curta - provavel- 
mente cerca de 200.000 anos -, a quantidade de yariaęóes 
da sequencia de DNA entre os seres humanos e pequena 
se comparada a yariabilidade obseryada em muitas outras 
especies. Boa parte da nossa yariabilidade parece estar na 
forma de polimorfismos de base unica (SNP). Os SNP sao 
locais de um par de bases em que a yariabilidade e obser¬ 
yada em menos de 1% da populaęao (ver Conceito 20.2); 
em geral, sao detectados por sequenciamento de DNA. No 
genoma humano, os SNP ocorrem, em media, urna vez a 
cada 100 a 300 pares de bases. Os cientistas ja identifica- 
ram a localizaęao de diversos milhóes de locais de SNP no 
genoma humano e continuam a localizar mais. 

Durante esses estudos, eles tambem obseryaram outras 
yariaęóes - incluindo regióes de cromossomos com inver- 
sóes, deleęóes e duplicaęóes em cromossomos. A descoberta 
mais surpreendente foi a ocorrencia disseminada de varian- 
tes de numero de cópias (CNV, copy-number variants), locais 
onde alguns indiyiduos apresentam urna ou multiplas cópias 
de um gene espedfico, ou regiao genetica, e nao as duas có¬ 
pias padrao (urna em cada homólogo). As CNV sao resultado 
de regióes do genoma duplicadas ou remoyidas de maneira 
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Pesquisa 


T Figura 21.18 

Qual a funęao de um gene ( FOXP2) de rapida evoluęao na linhagem humana? 


Experimento Diversas evidencias sugerem o papel do gene FOXP2 no desen- 
volvimento da fala e da linguagem em seres humanos e da vocalizaęao em outros 
vertebrados. Em 2005, Joseph Buxbaum e colaboradores, na Escola de Medicina 
Monte Sinai e em diversas outras instituięóes, testaram a funęao do gene FOXP2. 
Eles utilizaram camundongos, organismos-modelo em que os genes podem ser 
facilmente interrompidos, como modelo de vertebrado que emite vocalizaęóes. 
Camundongos emitem vocalizaęóes ultrassónicas para comunicar estresse. Os pes- 
quisadores utilizaram tecnicas de seleęao genetica para produzir camundongos 
onde urna ou as duas cópias do gene FOXP2 estivessem interrompidas. 


Heterozigoto: cópia 
interrompida do 
gene FOXP2 


Pesquisadores compararam os fenótipos destes camundongos. Duas das caracte- 
rfsticas analisadas estao incluidas aqui: anatomia do cerebro e vocalizaęao. 


Homozigoto: duas 
cópias interrompidas 
do gene FOXP2 


Tipo selvagem: duas 
cópias normais do 
gene FOXP2 



Experimento 1: Pesquisadores seccionaram pequenas poręóes do cerebro e 
utilizaram marcadores especificos que permitem a visualizaęao da anatomia 
cerebral em microscópio de luz UV fluorescente. 

Resultados 


Experimento 2: Pesquisadores separaram 
cada camundongo recem-nascido das suas 
maes e analisaram o numero de emissóes 
ultrassónicas emitidas pelo neonato. 


Resultado do experimento 1: A interrupęao das duas cópias do gene FOXP2 
induz anomalias cerebrais em que as celulas se encontram desorganizadas. Os 
efeitos fenotfpicos no cerebro dos heterozigotos, em que apenas urna cópia do 
gene esta interrompida, foram menos graves. (Cada cor nas micrografias abaixo 
indica tipos distintos de celulas ou tecidos.) 



Tipo selvagem 


Heterozigoto 


Homozigoto 


Resultados do experimento 2: A interrup¬ 
ęao das duas cópias do gene FOXP2 leva a 
ausencia de vocalizaęóes ultrassónicas em 
resposta ao estresse. O efeito na vocalizaęao 
dos heterozigotos tambem foi significativo. 



Conclusao O gene FOXP2 desempenha um papel significati- 
vo no desenvolvimento dos sistemas funcionais de comunica- 
ęao em camundongos. Esses resultados reforęam as evidencias 
de estudos realizados em aves e seres humanos, sustentando a 
hipótese de que esse gene pode atuar de maneira similar em 
diversos organismos. 

Fonte: W. Shu et al. Altered ultrasonic vocalization in mice with a disruption 
in the Foxp2 gene, Proceedings of the National Academy of Sciences 
102:9643-9648 (2005). 


Ja que os resultados sustentam o papel do gene FOXP2 na 
vocalizaęao em camundongos, voce pode se perguntar se a proteina 
FOXP2 e importante na regulaęao da fala. Se voce recebesse a seguen- 
cia de aminoacidos da proteina humana FOXP2 tipo selvagem e outra 
mutante, e ainda a seguencia de aminoacidos da proteina FOXP2 tipo 
selvagem de chimpanzes, como voce abordaria essa guestao? Que in- 
formaęóes adicionais voce poderia obter com a comparaęao dessas 
seguencias com a seguencia da proteina FOXP2 de camundongos ? 


inconsistente na populaęao. Um estudo recente envolvendo 
40 pessoas encontrou mais de 8.000 CNV em 13% dos genes 
do genoma, e essas CNV provavelmente representam apenas 
um peąueno subconjunto do total. Urna vez que essas va- 
riantes abrangem regióes muito mais longas de DNA do que 
as SNP, as CNV tern maior probabilidade de apresentarem 
consequencias fenotipicas e de desempenharem papeis em 
disturbios e doenęas complexos. Por firn, a alta incidencia de 


yariaęóes de numero de cópia cria algumas duvidas acerca do 
significado da expressao “genoma humano normaF! 

Variaęóes do numero de cópias, SNP, e yariaęóes no 
DNA repetitivo, como as repetięóes curtas em tandem 
(STR) sao marcadores geneticos uteis para o estudo da 
evoluęao humana. Em um estudo, o genoma de dois africa- 
nos oriundos de diferentes comunidades foi sequenciado: 
o arcebispo Desmond Tutu, defensor dos direitos civis na 
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Africa do Sul, e membro da tribo Bantu, populaęao mais 
numerosa da Africa do Sul; e !Gubi, um caęador-coletor 
da comunidade Khoisan da Namibia, populaęao minori- 
taria da Africa, e provavelmente o grupo humano com a 
linhagem ancestral mais antiga conhecida. A comparaęao 
revelou diversas diferenęas, como era esperado. A analise 
foi posteriormente estendida com a comparaęao das re- 
gióes que codificam proteinas do genoma de !Gubi com 
as mesmas regióes do genoma de tres outros membros da 
comunidade Khoisan (identificados como Bushmen) que 
vivem próximos a !Gubi. Notavelmente, esses quatro geno- 
mas sao mais diferentes entre si do que o genoma europeu 
comparado ao genoma asiatico. Esses resultados ressaltam 
a grandę diversidade entre os genomas africanos. A ampla 
aplicaęao dessa metodologia nos ajudara a responder im- 
portantes questóes sobre as diferenęas entre as populaęóes 
humanas e as rotas de migraęao ao longo da historia. 


A grandę conservaęao dos genes de 
desenvolvimento entre os animais 

Os biólogos que atuam na area da biologia de evoluęao e 
desenvolvimento, ou evo-devo, como e frequentemente 
chamada, comparam os processos de desenvolvimento em 
diferentes organismos multicelulares. O seu objetivo e com- 
preender como esses processos evoluiram e como alteraęóes 
nos processos podem modificar caracteristicas existentes do 
organismo ou originar novas caracteristicas. Com o advento 
das tecnicas moleculares e o recente aumento de informa- 
ęóes genómicas disponiyeis, comeęamos a perceber que ge¬ 
nomas de especies relacionadas, mas de fenótipos distintos, 
podem apresentar apenas diferenęas sutis nas sequencias de 
seus genes ou, talvez ainda mais improtante, na sua regula- 
ęao. A descoberta das bases moleculares responsaveis por 
essas diferenęas pode nos ajudar a compreender a origem da 
miriade de formas de vida que co-habitam este planeta, com- 
plementando nosso estudo sobre a evoluęao. 

No Capitulo 18, aprendemos sobre os genes home- 
óticos em Drosophila melanogaster, que especificam a 
identidade dos segmentos corporais na mosca-das-frutas 
(ver Figura 18.20). Analises moleculares dos genes homeó- 
ticos de Drosophila mostraram que todos eles apresentam 
urna sequencia de 180 nucleotideos denominada homeo- 
box, que especifica um homeodommio de 60 aminoacidos 
nas proteinas que esses genes codificam. Urna sequencia de 
nucleotideos identica, ou bastante similar, foi identificada 
nos genes homeóticos de diversos invertebrados e yertebra- 
dos. Essas sequencias tambem sao semelhantes entre seres 
humanos e as moscas-das-frutas; de fato, alguns pesquisado- 
res se referem as moscas-das-frutas como “pequenas pessoas 
com asas”. As semelhanęas se estendem a organizaęao desses 
genes: os genes dos yertebrados homólogos aos genes home¬ 
óticos das moscas-das-frutas mantiveram a mesma organi¬ 
zaęao cromossómica (Figura 21.19). Sequencias contendo 
o motivo homeobox tambem ja foram identificadas nos ge¬ 
nes reguladores de eucariotos de relaęao evolutiva distante, 
incluindo plantas e leveduras. A partir dessas semelhanęas, 
podemos deduzir que a sequencia de DNA homeobox surgiu 
muito cedo na historia da vida e foi importante o bastante 


para os organismos ao ser conservada inalterada em animais 
e plantas, por milhóes de anos. 

Os genes homeóticos nos animais foram denominados 
genes Hox , abreviaęao de “genes que contem homeobox”, 
pois essa sequencia de nucleotideos foi inicialmente iden¬ 
tificada nos genes homeóticos. Outros genes que contem 
homeobox foram depois identificados e nao funcionam 
como genes homeóticos; ou seja, eles nao controlam di- 
retamente a identidade das partes corporais. No entanto, 
a maioria desses genes, ao menos nos animais, esta asso- 
ciada com o desenvolvimento, sugerindo a sua ancestra- 
lidade e fundamental importancia nesse processo. Em 
Drosophila , por exemplo, as sequencias homeobox estao 



Mosca-das-frutas 

adulta 


Embriao da 
mosca-das-frutas 
(10 horas) 


Cromossomo da 
mosca-das-frutas 


Camundongo 

adulto 


Cromossomos 
de camundongo< 


Embriao de 
camundongo 
(12 dias) 


▲ Figura 21.19 A conservaęao dos genes homeóticos na 
mosca-das-frutas e no camundongo. Os genes homeóticos 
que controlam o formato das estruturas anteriores e posteriores 
do corpo sao encontrados na mesma disposięao linear nos cromos¬ 
somos em Drosophila e em camundongos. Cada banda colorida 
nos cromossomos mostrados representa um gene homeótico. Na 
mosca-das-frutas, todos os genes homeóticos se encontram em um 
unico cromossomo. O camundongo e outros mamfferos apresentam 
os mesmos grupos semelhantes de genes em quatro cromossomos. 
O código de cores indica as partes dos embrióes em que os genes 
sao expressos e as partes do corpo adulto que resultam dessas re¬ 
gióes embrionarias. Todos esses genes sao essencialmente identicos 
nas moscas-das-frutas e nos camundongos, exceto aqueles repre- 
sentados em preto, menos semelhantes nos dois animais. 
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presentes nao apenas nos genes homeóticos, mas tambem 
no gene bicoid (ver Figura 18.21 e 18.22), em diversos ge¬ 
nes de segmentaęao e no gene principal de regulaęao do 
desenvolvimento ocular. 

Pesąuisadores descobriram que o homeodominio co- 
dificado pela seąuencia homeobox e parte de uma proteina 
que se liga ao DNA quando a proteina atua como regulador 
transcricional. Nas demais regióes da proteina, dominios 
que sao variaveis interagem com outros fatores de trans- 
crięao, permitindo que as proteinas com homeodominios 
reconheęam regióes promotoras especificas e regulem esses 
genes. Proteinas com homeodominios provavelmente regu- 
lam o desenvolvimento por meio da coordenaęao da trans- 
crięao de conjuntos de genes do desenvolvimento, ativando 
ou inativando-os. Nos embrióes de Drosophila e outras es¬ 
pecies animais, diferentes combinaęóes de genes homeobox 
estao ativas em regióes distintas do embriao. Essa expressao 
seletiva de genes reguladores, variando no tempo e no espa- 
ęo, e fundamental para a formaęao de padróes. 

Os biólogos do desenvolvimento descobriram que 
alem dos genes homeóticos, muitos outros genes envolvi- 
dos no desenvolvimento sao conservados entre as especies. 
Isso inclui numerosos genes que codificam componentes 
das rotas de sinalizaęao. A extraordinaria semelhanęa en¬ 
tre genes especificos do desenvolvimento em diferentes 
especies animais suscita uma questao: como os mesmos 
genes podem estar envolvidos no desenvolvimento de ani¬ 
mais com fenótipos tao distintos? 

Pesquisas atuais vem sugerindo algumas respostas 
para essa questao. Em alguns casos, pequenas alteraęóes 
nas sequencias reguladoras de genes especificos podem le- 
var a alteraęóes no padrao de expressao genica e a grandes 
alteraęóes na estrutura corporal. Por exemplo, os diferen¬ 
tes padróes de expressao genica dos genes Hox ao longo 
do eixo corporal de insetos e de crustaceos pode explicar a 
yariaęao no numero de segmentos dotados de patas entre 
esses dois animais (Figura 21.20). Em outros casos, genes 
semelhantes controlam processos de desenvolvimento dis¬ 
tintos em organismos diferentes, resultando em estrutu- 
ras corporais distintas. Diversos genes Hox , por exemplo, 
sao expressos nos estagios embrionario e larval no ouri- 
ęo-do-mar, animal nao segmentado cujo piano corporal e 
bastante diferente do piano corporal dos insetos e camun- 
dongos. Ourięos-do-mar adultos produzem as conchas 
que lembram uma almofada redonda para fixar alfinetes, 
que voce ja deve ter visto na praia (ver Figura 8.4); duas 
especies vivas de ourięo-do-mar sao mostradas na figura 
abaixo. Eles estao entre os organismos comuns utilizados 
em estudos embrionarios (ver Capitulo 47). 

Neste capitulo finał da unidade de genetica, aprende- 
mos que o estudo da composięao genetica e a comparaęao 
de genomas de diferentes especies revelam mui- 
to sobre como os genomas evoluiram. 
Comparando os programas de 
desenvolvimento, podemos 
observar que a uniformi- 
dade da vida se reflete 
nas semelhanęas 
dos mecanismos 





Tórax 


Segmentos 

genitais 


Abdome 


(a) Expressao de quatro genes Hox no camarao Artemia 


Tórax 


Abdome 


(b) Expressao dos mesmos quatro genes Hox equivalentes no 
gafanhoto © i995 The Royal Society 


▲ Figura 21.20 Efeito das diferenęas na expressao do gene 
Hox em crustaceos e insetos. Alteraęóes no padrao de expressao 
de genes Hox ocorreram ao longo do curso da evoluęao. Essas alte¬ 
raęóes sao responsaveis, em parte, pelas diferenęas nos segmentos 
corporais do camarao Artemid, urn crustaceo (acima), e do gafanho¬ 
to, urn inseto. Aqui, sao mostradas as regióes no corpo nas formas 
adultas, coloridas conforme a expressao de quatro genes Hox que 
determinam a formaęao de segmentos corporais especificos durante 
o desenvolvimento embrionario. A cor de cada segmento indica urn 
gene Hox especifico. Os segmentos com diferentes listras coloridas 
em Artemia indicam a coexpressao de tres genes Hox. 


moleculares e celulares empregados no estabelecimen- 
to dos padróes corporais, embora os genes que contro¬ 
lam esses processos possam diferir entre os organismos. 
As semelhanęas entre os genomas refletem a ancestralida- 
de comum a todas as formas de vida na Terra. No entanto, 
as diferenęas tambem sao cruciais, pois elas originaram a 
imensa diversidade de organismos que evoluiram. No res¬ 
tante do livro, expandiremos nossa perspectiva para alem 
do nivel de moleculas, celulas e genes, para explorarmos 
essa diyersidade obseryada no nivel dos organismos. 


REVISAO DO CONCEITO 21.6 


1 . 

2 . 


3. 


Voce espera que o genoma dos macacos seja mais similar ao 
genoma do camundongo ou ao genoma humano? Por que? 


As sequencias de DNA chamadas homeobox, que atuam no 
controle dos genes de desenvolvimento em animais, sao tam¬ 
bem observados em moscas e nos camundongos. Dada essa 
semelhanęa, explique como esses animais sao diferentes. 


Existem tres vezes mais elementos/\/u no genoma 
humano do que no genoma de chimpanzes. Como voce 
acha que os elementos Alu adicionais surgiram no genoma 
humano? Proponha o papel desses elementos na divergen- 
cia dessas duas especies. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 














Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 21.1 

0 Projeto Genoma Humano promoveu o 
desenvolvimento de tecnicas de sequenciamento 
mais rapidas e mais baratas (p. 437-438) 

• O Projeto Genoma Humano foi completado em 2003, colaboran- 
do para os grandes avanęos da tecnologia de seąuenciamento. 

• Na metodologia shotgun de genomas completos, o genoma com- 
pleto e clivado em fragmentos menores e complementares que sao 
seąuenciados; programas computacionais, entao, montam a se- 
ąuencia completa do genoma. 

| Como o Projeto Genoma Humano resulta em urna tecnologia de 
sequenciamento de DNA mais rapida e barata. 

CONCEITO 21.2 

Os cientistas utilizam a bioinformatica para analisar 
genomas e suas funęóes (p. 438-442) 

• Analises computacionais de seąuencias de genomas ajudam a 
anotaęao de genes, a identificaęao de seąuencias que codificam 
proteinas. Metodos que determinam a funęao de genes incluem a 
comparaęao das seąuencias de genes “novos” com as seąuencias de 
genes ja conhecidos em outras especies, e a observaęao dos efeitos 
decorrentes da inativaęao experimental desses genes. 

• Na biologia de sistemas, cientistas utilizam ferramentas com¬ 
putacionais de bioinformatica para comparar genomas e para 
estudar conjuntos de genes e de proteinas enąuanto sistemas 
integrados (genómica e proteómica). Esses estudos incluem 
analises em grandę escala de interaęóes de proteinas, elemen- 
tos funcionais do DNA, e genes que contribuem para condięóes 
clinicas. 

] Qual o resultado mais significativo do projeto ENCODE? Por que este 
projeto foi expandido para incluir especies nao humanas? 

CONCEITO 21.3 


Os genomas variam em tamanho, numero de genes e 
densidade genica (p. 442-444) 



Bacteria 

Archaea 

Eukarya 

Tamanho do 
genoma 

Maior parte entre 1 e 6 Mb 

Maior parte entre 10 e 4.000 Mb, mas 
alguns apresentam tamanho maior 

Numero de 
genes 

1.500 a 7.500 

5.000 a 40.000 

Densidade 

genica 

Maior do que em eucariotos 

Menor do que em procariotos 
(entre os eucariotos, menor densidade 
genica correlaciona-se a genomas 
maiores) 

Introns 

Nenhum nas 
sequencias 
de genes que 
codificam 
proteinas 

Presentes 
em alguns 
genes 

Presentes na maior parte dos 
genes de eucariotos multicelulares, 
mas apenas em alguns genes de 
eucariotos unicelulares 

Outras 
formas de 
DNA nao 
codificante 

Muito pouco 

Podem estar presentes em grandes 
quantidades; geralmente maior 
quantidade de DNA repetitivo 
nao codificante nos eucariotos 
multicelulares 


] Compare o tamanho do genoma, numero de genes, e densidade 
genica (a) entre os tres dominios e (b) entre os eucariotos. 


CONCEITO 21.4 

Eucariotos multicelulares tern grandę quantidade de 
DNA nao codificante e diversas familias multigenicas 
(p. 444-447) 

• Apenas 1,5% do genoma humano codifica proteinas ou origina 
RNAr ou RNAt; o restante do genoma corresponde a DNA nao co¬ 
dificante, incluindo pseudogenes e seąuencias de DNA repetitivo 
de funęao nao conhecida. 

• O tipo de DNA repetitivo mais abundante em eucariotos multice¬ 
lulares corresponde aos elementos de transposięao e seąuencias 
relacionadas. Dois tipos de elementos de transposięao ocorrem em 
eucariotos: transposons, que se deslocam por meio de um inter- 
mediario de DNA, e retrotransposons, mais prevalentes e que se 
deslocam pelo intermediario de RNA. 

• Outros DNAs repetitivos incluem as seąuencias de DNA nao co- 
dificadoras organizadas em tandem e repetidas milhares de vezes 
(seąuencias simples de DNA, incluindo STRs); essas seąuencias sao 
especialmente predominantes nos centrómeros e telómeros, onde 
provavelmente desempenham papeis estruturais no cromossomo. 

• Apesar de a maioria dos genes eucarióticos estar presente em 
urna unica cópia por conjunto haploide de cromossomos, outros 
(a maior parte em algumas especies) sao membros de familias de 
genes, como as familias de genes da globina em humanos: 


Familia de genes da globina a Familia de genes da globina |3 

Cromossomo 16 Cromossomo 11 

■ I I I I I I ■ ■■■■■ 

i V , a, a, % e G A 8 (3 

£« 2 a l 21 ° 7 7 P 

] Explique como os elementos de transposięao podem ser responsa- 
veis pela prevalencia de DNA nao codificante em seres humanos. 

CONCEITO 21.5 

Duplicaęao, rearranjo e mutaęao do DNA contribuem 
para a evoluęao dos genomas (p. 448-453) 

• Erros durante a divisao celular podem originar cópias extras de 
todo o genoma ou de parte dele; essas cópias podem, entao, di- 
vergir se um dos conjuntos acumular alteraęóes na sua seąuencia. 
A poliploidia ocorre com maior freąuencia em plantas do que em 
animais, e tambem contribui para a especiaęao. 

• A organizaęao dos cromossomos de um genoma pode ser compara- 
da entre as especies, fornecendo informaęóes sobre as relaęóes evo- 
lutivas. Em urna dada especie, rearranjos dos cromossomos podem 
contribuir para o surgimento de novas especies. 

• Os genes que codificam as varias proteinas diferentes, porem rela¬ 
cionadas, de globina evoluiram a partir de um ancestral comum do 
gene da globina, que sofreu duplicaęao e divergiu nos genes ances- 
trais da globina a e globina (3. Duplicaęóes subseąuentes e muta- 
ęóes aleatórias originaram os genes atuais da globina, onde todos 
codificam proteinas que se ligam ao oxigenio. As cópias de alguns 
genes duplicados divergiram tanto do gene original que as funęóes 
das proteinas que codificam hoje sao substancialmente diferentes 
(como a lisozima e a lactalbumina a). 

• O rearranjo dos exons em um gene e entre genes durante a evolu- 
ęao originou genes que contem multiplas cópias de exons seme- 
lhantes e/ou diversos exons distintos derivados de outros genes. 

• O deslocamento dos elementos de transposięao ou a recombinaęao 
entre as cópias de um mesmo elemento gera ocasionalmente no- 
vas combinaęóes de seąuencias beneficas para o organismo. Esses 
mecanismos podem alterar as funęóes de genes ou o seu padrao de 
expressao e regulaęao. 

| Como o rearranjo de cromossomos pode levar ao surgimento de 
novas especies? 
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CONCEITO 21.6 

A comparaęao de sequencias de genomas fornece 
evidencias sobre a evoluęao e o desenvolvimento 
(p. 453-458) 

• A comparaęao de genomas de organismos de relaęao evolutiva 
muito distante ou de especies relacionadas fornece informaęóes 
sobre a ancestralidade e eventos mais recentes na cadeia evolutiva, 
respectivamente. A analise de polimorfismos de base unica (SNP) 
e de variantes de numero de cópias (CNV) entre os indmduos de 
urna mesma especie tambem podem fornecer informaęóes sobre a 
eyoluęao dessa especie. 

• Biólogos que estudam a eyoluęao do desenvolvimento (evo-devo) 
demonstraram que os genes homeóticos e alguns outros genes 
associados ao desenvolvimento animal contem urna regiao de 
homeobox cuja sequencia e altamente conseryada entre diferen- 
tes especies. Sequencias relacionadas estao presentes nos genes de 
plantas e leveduras. 

] Que tipo de informaęao pode ser obtida pela comparaęao de ge¬ 
nomas de especies de relaęao evolutiva próxima? E entre especies de 
relaęao evolutiva distante? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. A bioinformatica inclui todas as alternativas abaixo, exceto : 

a. utilizaęao de programas de computador para o alinhamento 
de sequencias de DNA. 

b. utilizaęao de tecnicas de biologia molecular para combinar 
o DNA de duas fontes distintas em um tubo de ensaio. 

c. desenvolvimento de ferramentas computacionais para a 
analise de genomas. 

d. uso de ferramentas matematicas para a compreensao de 
sistemas biológicos. 

2. Genes homeóticos 

a. codificam fatores de transcrięao que controlam a expressao 
de genes responsaveis por estruturas anatómicas espedficas. 

b. sao obseryados apenas em Drosophila e outros artrópodes. 

c. sao os unicos genes que apresentam dominio homeobox. 

d. codificam proteinas que formam as estruturas anatómicas 
da mosca. 


I\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

3. Duas proteinas eucarióticas tern um dominio em comum, mas 
sao bastante diferentes. Quais dos processos abaixo e o fator 
contribuinte mais provavel para essa semelhanęa? 

a. Duplicaęao genica. 

b. Processamento de RNA. 

c. Embaralhamento de exons. 

d. Mutaęóes pontuais aleatórias. 


DESENHE 


Abaixo estao as sequencias de aminoacidos (utili- 
zando o código de urna letra; ver Figura 5.14) de quatro segmen- 
tos curtos da proteina FOXP2 de seis especies: chimpanze (C), 
orangotango (O), gorila (G), macaco rhesus (R), camundongo 
(M) e humana (H). Esses segmentos contem todas as diferenęas 
nas sequencias de aminoacidos entre as proteinas FOXP2 dessas 
especies. 

ATETI 


Use urna caneta marca- 
-texto para colorir qual- 
quer aminoacido que 
varie entre as especies. 
(Marque o aminoacido 
em todas as sequencias.) 
Depois responda as 
questóes abaixo: 
a. As sequencias de 
chimpanze, gorila e 


ATETI. 

ATETI. 

ATETI. 

ATETI. 

VTETI. 


PKSSD.. 
PKSSE .. 
PKSSD.. 
PKSSD.. 
PKSSD.. 
PKSSD.. 


TSSTT... NARRD 
TSSTT... NARRD 
TSSTT...NARRD 
TSSNT...S ARRD 
TSSTT...NARRD 
TSSTT...NARRD 


macaco rhesus (C, G, R) sao identicas. Quais linhas corres- 
pondem a essas sequencias? 

b. A sequencia de seres humanos (H) difere das sequencias das 
especies C, G e R em dois aminoacidos. Sublinhe estes ami¬ 
noacidos na sequencia H. 

c. A sequencia do orangotango (O) difere das sequencias de 
C, G e R em um aminoacido (apresentando V no lugar de 
A) e da sequencia humana em tres aminoacidos. Qual linha 
corresponde a sequencia O? 

d. Na sequencia M, circule os aminoacidos que diferem en¬ 
tre o camundongo e as sequencias C, G e R. Desenhe um 
quadrado ao redor do(s) aminoacido(s) que diferem entre o 
camundongo e a sequencia H. 

e. Os primatas e os roedores divergiram entre 60 e 100 milhóes 
de anos atras, e os chimpanzes e os seres humanos divergiram 
ha cerca de 6 milhóes de anos. O que voce pode concluir por 
meio da comparaęao das diferenęas entre as sequencias de 
aminoacidos entre o camundongo e as especies C, G e R e das 
diferenęas entre humanos e as especies C, G e R? 


I\MVEL 3: RESU MO/AVALIAęAO 

5. CON EXAO EVOLUTIVA 

Genes importantes no desenvolvimento embrionario de ani- 
mais, como os genes que apresentam homeobox, permaneceram 
relativamente bem conseryados durante a eyoluęao; ou seja, eles 
sao mais semelhantes entre especies distintas do que muitos ou¬ 
tros genes. Qual a razao para esse fato? 

6 . PESQUISA CIENTIFICA 

Cientistas mapeando os SNP no genoma humano perceberam 
que grupos de SNP tendem a serem herdados juntos, em blocos 
conhecidos como haplótipos, yariando de 5.000 a 200.000 pares 
de bases de extensao. Existem poucas combinaęóes de ocorren- 
cia comum de SNP por haplótipo, de 4 a 5. Proponha urna ex- 
plicaęao para esse fato, integrando o que aprendemos ao longo 
deste capitulo e desta unidade. 


7. ESCREVA SOBRE O TEMA: INFORMAęAO 

A continuidade da vida baseia-se na hereditariedade da informa¬ 
ęao na forma de DNA. Em um ensaio sucinto (100-500 palavras), 
explique como mutaęóes em genes que codificam proteinas e ele- 
mentos reguladores do DNA podem contribuir para a eyoluęao. 



Insetos apresentam tres segmentos toraxicos. Embora pesquisa- 
dores tenham encontrado registros fósseis de insetos com pares 
de asas nos tres segmentos, os insetos modernos possuem asas, 
ou estruturas relacionadas, apenas no segundo e terceiro seg¬ 
mentos. Nos insetos modernos, os produtos do gene Hox inibem 
a formaęao de asas no primeiro segmento. O inseto Umbelligerus 
peruviensis (acima) e urna exceęao. Alem de apresentar asas no 
segundo segmento, seu primeiro segmento apresenta estruturas 
ornamentais semelhantes a chifres, e estudos recentes demons¬ 
traram que essa estrutura corresponde a um par de asas modi- 
ficadas e fusionadas. A estrutura em forma de chifres ajuda na 
camuflagem do inseto nos ramos de aryores, reduzindo o risco 
de predaęao. Explique como alteraęóes na regulaęao genica po¬ 
dem levar a eyoluęao de estruturas como esta. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 









MECANISMOS DA EVOLUęAO 


UMA ENTREVISTA COM 

Hopi Hoekstra 

Conheęa a rainha do camundongo de praia: 

Hopi Hoekstra, professora da catedra de Ale- 
xander Agassiz de zoologia na Universidade de 
Harvard. A Dra. Hoekstra se formou em biolo¬ 
gia integrativa na Universidade da Califórnia, 

Berkeley e obteve seu doutorado em zoologia 
na Universidade de Washington, Seattle. Ela 
tem interesse na base genetica da adaptaęao e 
especiaęao em vertebrados e publicou dezenas 
de artigos inovadores sobre organismos desde 
roedores ate lagartixas e aves de rapina. 

Como voce se interessou por biologia? 

Minha familia e da Holanda e eu ąueria me graduar em cien- 
cias politicas; o meu objetivo era me tornar embaixadora da 
Holanda. Mas logo percebi que nao era minha area. Entao 
pensei: “O que me deixa mais entusiasmada?” O mundo natu- 
ral sempre me cativou e eu ficava me perguntando como tudo 
o que eu observava na natureza poderia acontecer. Assim, co- 
mecei a fazer cursos de biologia e finalmente trabalhei em um 
laboratório onde eu fazia baratas correrem sobre urna esteira. 
Voce sabe que isso nao e encantador. Mas mesmo assim, foi la 
que me apaixonei pela pesquisa, com a ideia de fazer desco- 
bertas, de planejar experimentos e testa-los. Fui fisgada. 



Ao realizarmos 
experimentos na 
natureza junto com 
estudos geneticos 
moleculares no 
laboratório, podemos 
contar uma historia 
mais completa sobre 
como os organismos 
evoluem (...) 


Grandę parte de sua 
pesquisa e sobre 
camundongos de praia 
do genero Peromyscus. 

0 que levou voce a 
esses camundongos? 

Bem, eles sao adoraveis, 
nao sao? Olhe a fotografia! 
Mas eles tambem sao inti- 
mamente relacionados aos 
camundongos de labora¬ 
tório, o que nos possibilita 
aplicar varias ferramentas 
geneticas e genómicas que 
foram desenvolvidas para 
esses camundongos. Alem 



disso, eles se reproduzem no laboratório da 
mesma forma que os camundongos de labora¬ 
tório e, assim, podemos realizar experimentos 
bem controlados. Terceiro, e provavelmente o 
mais importante, biólogos tem estudado essas 
especies no seu ambiente natural por varios 
anos, desde os anos de 1800. Como resultado, 
temos uma incrivel profusao de informaęóes 
sobre sua ecologia, biologia reprodutiva, fisio- 
logia e comportamento. 

Conte-nos sobre o trabalho que voce e 

seus estudantes estao fazendo agora. 

Estamos tentando descobrir a base genetica 
das caracteristicas que afetam a sobrevivencia e a reproduęao 
na natureza. Normalmente comeęamos com determinado 
fenótipo, como a cor da pelagem do camundongo de praia e 
realizamos experimentos na natureza para testar se o fenóti¬ 
po afeta realmente a habilidade do organismo em sobreviver 
ou se reproduzir. Entao tentamos encontrar o gene ou genes 
que codificam essa caracteristica. Mas nao paramos ai. Uma 
vez que encontramos os genes, estudamos como determina- 
das alteraęóes nesses genes afetam o desenvolvimento para 
produzir a variaęao na caracteristica que vemos na natureza, 
como as diferentes cores que observamos em uma populaęao 
de camundongos de praia. Ao realizarmos experimentos na 
natureza junto com estudos geneticos moleculares no labo¬ 
ratório, podemos contar uma historia mais completa sobre 
como os organismos evoluem em resposta aos desafios que 
encontram na natureza. 

Voce tem um laboratório bastante movimentado, cheio 
de estudantes e pesquisadores de pós-doutorado. 
Quais sao suas ideias sobre orientar estudantes? 

Meu trabalho no dia a dia e todo sobre descobertas. Por 
exemplo, recentemente tivemos uma reuniao em que alguns 
estudantes descreveram um projeto no qual estiveram traba- 
lhando por algum tempo e agora estao no caminho de respon- 
der sua questao inicial. Existe algo muito gratificante nisso. 
A ciencia e como uma caęa ao tesouro. E emocionante fazer 
perguntas que achamos interessantes e contribuir, com seus 
resultados, para a compreensao da evoluęao. Orientar estu¬ 
dantes tem a ver com transmitir esse entusiasmo, essa capa- 
cidade de se maravilhar com o funcionamento da natureza. 
Ver o entusiasmo dos meus estudantes ao descreverem o que 
fizeram e o que isso significa para nós - nao consigo pensar 
em algo melhor para fazer com o meu dia! 


► Camundongo de 
praia (Peromyscus 
polionotus). 
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Descendencia com Modificaęao: 
Uma Visao Darwiniana da Vida 


CONCEITOS-CHAVE 

A revoluęao darwiniana 
contestou visoes tradicio- 
nais de uma Terra jovem 
habitada por especies 
imutaveis 

22.2. A descendencia com modi¬ 
ficaęao por seleęao natural 
explica as adaptaęóes dos 
organismos, bem como a 
uniformidade e a diversida- 
de da vida 

A evoluęao e sustenta- 
da por uma quantidade 
expressiva de evidencias 
cientificas 



▲ Figura 22.1 Como esta lagarta se protege dos predadores? 

Formas infinitas e maravilhosas 

U ma ave faminta precisaria olhar com muita atenęao para detectar esta la¬ 
garta da mariposa Synchlora aerata , que se mistura bem com as flores 
sobre as quais ela se alimenta. O disfarce e melhorado pelo instinto da lagarta 
por “decoraęao” - ela cola pedaęos de petalas de flores no seu corpo, transfor- 
mando-se no seu próprio piano de fundo (Figura 22.1). 

Essa distinta lagarta e membro de um grupo diverso de mais de 120 mil 
especies de insetos lepidópteros (mariposas e borboletas). Todos os lepidópte- 
ros passam por um estagio juvenil caracterizado por cabeęa bem desenvolvida 
e varias peęas bucais de mastigaęao: as eficientes e vorazes “maquinas de ali- 
mentaęao” que chamamos de lagartas. Quando adultos, todos os lepidópteros 
compartilham outras caracterfsticas, como tres pares de pernas e dois pares 
de asas cobertas por pequenas escamas. Mas os varios lepidópteros tambem 
se diferenciam uns dos outros. Como pode haver tantas lagartas e borboletas 
diferentes e o que causa suas semelhanęas e diferenęas? A lagarta que se auto- 
decora e seus varios parentes muito próximos ilustram as observaęóes-chave 
sobre a vida: 

• As maneiras espetaculares pelas quais os organismos se adaptam a vida 
no seu meio. 1 

• As varias caracteristicas compartilhadas da vida. 

• A rica diyersidade da vida. 


^ąui e ao longo deste texto, o termo meio refere-se a outros organismos, assim como aos aspectos 
fisicos dos arredores de um organismo. 
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Ha mais de um seculo e meio, Charles Darwin desen- 
volveu uma explicaęao cientifica para essas tres obserya¬ 
ęóes. Quando publicou suas hipóteses no livro A origem 
das especies , Darwin provocou uma revoluęao cientifica - 
a era da biologia evolutiva. 

Por ora, vamos definir evoluęao como descendencia 
com modificaęao , expressao utilizada por Darwin ao pro- 
por que as varias especies que vivem na Terra descendem 
de especies ancestrais diferentes das especies atuais. A evo- 
luęao pode tambem ser definida, mais precisamente, como 
uma alteraęao na composięao genetica de uma populaęao 
que ocorre de geraęao para geraęao (ver Capitulo 23). 

Tambem podemos encarar a evoluęao de duas ma- 
neiras diferentes, mas relacionadas: como padrao e como 
processo. O padrao de modificaęao evolutiva e revelado 
por dados oriundos de diferentes disciplinas cientificas 
incluindo biologia, geologia, fisica e quimica. Esses dados 
sao fatos - observaęóes do mundo natural. O processo da 
evoluęao consiste nos mecanismos que produzem o pa¬ 
drao de mudanęa observado. Esses mecanismos represen- 
tam causas naturais dos fenómenos naturais que obserya- 
mos. Assim, o poder da evoluęao como teoria unificadora 
e a sua habilidade em explicar e conectar a vasta gama de 
obseryaęóes do mundo vivo. 


Como todas as teorias gerais em ciencia, continuamos 
a testar a nossa teoria da evoluęao, examinando se ela pode 
explicar tanto as novas obseryaęóes como os resultados 
experimentais. Neste e nos capitulos seguintes, vamos exa- 
minar como descobertas em curso modelam a nossa visao 
atual do padrao e processo de evoluęao. Para comeęar, pri- 
meiro vamos refazer a busca de Darwin para explicar as 
adaptaęóes, a uniformidade e a diversidade do que ele cha- 
mou de as “infinitas e marayilhosas formas de vida”. 


CONCEITO 22.1 

A revoluęao darwiniana contestou visóes 
tradicionais de uma Terra jovem habitada 
por especies imutaveis 

O que levou Darwin a contestar as visóes correntes de sua 
epoca sobre a Terra e seus seres vivos? Darwin desenyol- 
veu sua proposta revolucionaria ao longo do tempo, in- 
fluenciado pelo trabalho de outros cientistas e por suas 
yiagens (Figura 22.2). Como yeremos, suas ideias tambem 
tern profundas raizes históricas. 


1809 

Lamarck publica suas 
hipóteses de evoluęao. 

1798 

Malthus publica 
"Ensaio sobre o 
principio da 
populaęao". 




Esboęo de um 
sapo-voador, 
por Wallace. 


1812 


1795 

Hutton propóe 
teoria do 
gradualismo. 


Cuvier publica seus 
extensivos estudos 
sobre fósseis de 
vertebrados. 


1790 


1858 


1830 

Lyell publica 
Prindpios de geologia. 


Enquanto estudava especies no arquipelago 
malaio, Wallace (mostrado acima em 1848) 
envia as suas hipóteses sobre a seleęao 
natural para Darwin. 


1870 


1809 


1831-1836 


1859 



Nascimento de 
Charles Darwin. 


Darwin viaja ao 
redor do mundo 


1844 

Darwin escreve 
seu ensaio sobre 
descendencia 
com modificaęao. 


O livro A origem das 
especies e publicado. 



▲ Figura 22.2 Contexto histórico da vida e das ideias de Darwin. 
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Scala naturae e a classificaęao das especies 

Muito antes de Darwin nascer, varios filósofos gregos su- 
geriram que a vida poderia mudar gradualmente ao longo 
do tempo. Mas um filósofo de grandę influencia na jovem 
ciencia ocidental, Aristóteles (384-322 a.C.), considerou as 
especies como unidades fixas (incapazes de sofrer mudan- 
ęas). Por meio de suas observaęóes da natureza, Aristóteles 
reconheceu certas “afinidades” entre os organismos. Con- 
cluiu que as formas de vida poderiam ser organizadas em 
urna “escada” ou escala com aumento de complexidade, 
mais tarde chamada de scala naturae (escala da vida). Cada 
forma de vida, perfeita e permanente, tinha o seu determi- 
nado lugar nessa “escada! 

Essas ideias coincidiram com o criacionismo, mencio- 
nado no Velho Testamento, que postula que as especies 
foram individualmente desenhadas por Deus e, portanto, 
sao perfeitas. No seculo XVIII, muitos cientistas interpre- 
taram a adaptaęao dos organismos aos ambientes como 
evidencia de que o Criador desenhou cada especie com 
urna finalidade. 

Um desses cientistas foi Carolus Linnaeus (1707-1778), 
fisico e botanico sueco que procurou classificar a diversi- 
dade da vida, em suas palavras, “para a grandę gloria de 
Deus” Linnaeus desenvolveu o sistema binomial de de- 
signar organismos de acordo com genero e especie (como 
Homo sapiens para humanos), o qual ainda e utilizado. Ao 
contrario da hierarquia linear observada na scala naturae , 
Linnaeus utilizou um sistema de classificaęao em grupos, 
reunindo especies semelhantes em categorias gerais. Por 
exemplo, especies semelhantes sao agrupadas no mesmo 
genero, generos semelhantes sao reunidos na mesma fami¬ 
lia e assim por diante (ver Ligura 1.12). 

Linnaeus nao relacionou as semelhanęas entre as es¬ 
pecies a um parentesco evolutivo, mas sim a seu padrao 
de criaęao. No entanto, um seculo mais tarde, Darwin 
argumentou que a classificaęao deveria ter como base as 
relaęóes evolutivas. Tambem observou que cientistas que 
usavam o sistema lineano muitas vezes agrupavam os 
organismos de maneira que refletia essas relaęóes. 


Ideias sobre mudanęa ao longo do tempo 

Entre outras fontes de informaęao, Darwin retirou mui¬ 
tas de suas ideias do trabalho de cientistas que estuda- 
vam fósseis, restos ou traęos, de organismos do passado. 
Muitos fósseis sao encontrados em rochas sedimentares 
formadas por areia e lama depositadas no fundo do mar, 
de lagos e de outros ambientes aquaticos (Figura 22.3). 
Novas camadas de sedimento cobrem as antigas camadas e 
as comprimem em camadas de rocha chamadas de estra- 
tos. Os fósseis de um determinado estrato fornecem pistas 
sobre organismos que povoavam a Terra quando aquela 
determinada camada foi formada. Mais tarde, o estrato su¬ 
perior (mais jovem) pode ser erodido, revelando um estra¬ 
to mais profundo (mais antigo) que estava enterrado. 

A paleontologia - o estudo dos fósseis - foi am- 
plamente desenvolvida pelo cientista frances Georges 



©Rios carregam sedimento para o 
mar e banhados. Ao longo do tempo, 
camadas de rochas sedimentares 
(estratos) se formam debaixo da agua. 
Alguns desses estratos possuem fósseis. 


Q A medida que o 
nh/el de agua muda 
e o mar desce, os 
estratos e seus 
fósseis sao expostos. 


Estrato jovem com 
fósseis recentes 


Estrato velho com 
fósseis antigos 



▲ Figura 22.3 Formaęao de estrato sedimentar com fósseis. 


Cuvier (1769-1832). Ao examinar estratos geológicos 
perto de Paris, Cuvier observou que quanto mais antigo o 
estrato, mais distintas eram as formas de vida em compa- 
raęao aos organismos atuais. Ele tambem observou que 
especies novas surgiam de urna camada para outra, ao 
passo que outras nao eram mais encontradas. Entao su- 
geriu que as extinęóes deveriam ser comuns na historia 
da vida. No entanto, Cuvier se opos firmemente a ideia 
de evoluęao. Cuvier especulou que cada limite entre os 
estratos representava um evento repentino catastrófico, 
como urna enchente, que destruiu muitas especies que 
viviam naquela area. Ele propos que essas regióes, mais 
tarde, eram repovoadas por especies imigrantes diferen- 
tes de outras areas. 

Em contraste, outros cientistas sugeriram que mu- 
danęas profundas poderiam ocorrer por conta do efeito 
cumulativo de um processo lento, mas continuo. Em 1795, 
o geólogo escoces James Hutton (1726-1797) sugeriu que 
as caracteristicas geológicas da Terra poderiam ser expli- 
cadas por um mecanismo gradual, como os vales formados 
por rios. Charles Lyell (1797-1875), o principal geólogo da 
epoca de Darwin, incorporou o pensamento de Hutton 
no seu principio que postulava que os mesmos processos 
geológicos operam no mesmo ritmo tanto hoje quanto no 
passado. 

As ideias de Hutton e Lyell influenciaram fortemen- 
te o pensamento de Darwin. Darwin concordou que, se as 
mudanęas geológicas resultam de aęóes lentas, mas conti- 
nuas, e nao de eventos repentinos, a Terra deveria ser mui¬ 
to mais antiga do que a idade amplamente aceita de alguns 
milhares de anos. Um exemplo disso seria o tempo gasto 
por um rio para formar um canion por erosao. Mais tarde, 
ele sugeriu que talvez processos lentos e sutis pudessem 
tambem produzir mudanęas biológicas substanciais. No 
entanto, Darwin nao foi o primeiro a aplicar a ideia de mu¬ 
danęa gradual a evoluęao biológica. 
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A hipótese evolutiva de Lamarck 



Durante o seculo XVIII, alguns naturalistas sugeriram 
que a vida evoluia a medida que os ambientes mudavam. 
Mas somente um propos um mecanismo para como a vida 
muda ao longo do tempo: o biólogo frances Jean-Baptiste 
de Lamarck (1744-1829). Infelizmente, Lamarck e lem- 
brado hoje nao por sua visao pioneira de que mudanęas 
evolutivas explicam padróes em fósseis e a adaptaęao dos 
organismos a seus ambientes, mas pelo mecanismo incor- 
reto que ele propos. 

Lamarck publicou sua hipótese em 1809, o ano em que 
Darwin nasceu. Comparando especies vivas com fósseis, 
descobriu o que pareciam ser linhas de descendencia, cada 
linha representada por urna serie de fósseis antigos e re- 
centes que levariam a especie atual. Lamarck explicou a sua 
descoberta utilizando dois principios que eram bastante 
aceitos na epoca. O primeiro foi o principio do uso e desu - 
so. Esse principio postulava que partes do corpo utilizadas 
extensivamente se tornam maiores e mais fortes, e aquelas 
que nao sao usadas acabam atrofiando. Como exemplo ele 
citou a girafa esticando o seu pescoęo para alcanęar folhas 
nos ramos mais altos das aryores. O segundo principio foi 
o da heranęa de caracteristicas adąuiridas que defendia 
que um organismo poderia passar essas modificaęóes a 
prole. Lamarck explicou que o pescoęo musculoso e longo 
da girafa teria evoluido ao longo de varias geraęóes desses 
animais que esticavam seu pescoęo cada vez mais. 

Lamarck tambem pensou que a evoluęao acontecia 
porque os organismos tinham foręa inata para se tornarem 
mais complexos. Darwin rejeitou essa ideia, mas tambem 
acreditou que variaęóes poderiam ser introduzidas no pro- 
cesso evolutivo por meio da heranęa de 
caracteristicas adquiridas. Atual- 
mente, nosso conhecimento de 
genetica refuta esse mecanismo: 
experimentos mostram que as 
caracteristicas adquiridas pelo 
uso durante a vida do indi- 
viduo nao sao herdadas 
do modo proposto por 
Lamarck (Figura 22.4). 


▲ Figura 22.4 Caracteristicas adquiridas nao podem ser 
herdadas. Este bonsai foi "treinado" por meio da poda para nao 
crescer. No entanto, sementes desta arvore produzem prole de ta- 
manho normal. 


Lamarck foi muito criticado por suas ideias, especial- 
mente por Cuvier, que negava que as especies poderiam 
evoluir. Lamarck, no entanto, reconheceu que a corres- 
pondencia entre organismos e meio ambiente pode ser ex- 
plicada por mudanęas evolutivas graduais e, tambem, por 
propor mecanismos para testar essas mudanęas. 


REVISAO DO CONCEITO 22.1 

1. Como as ideias de Hutton e Lyell influenciaram o pensamen- 
to de Darwin sobre evoluęao? 

2. mMMiUMU Uma hipótese cientifica deve ser tes- 
tavel (ver Conceito 1.3). Aplicando esse criterio, as expli- 
caęóes de Cuvier sobre o registro fóssil e as hipóteses de 
Lamarck sobre evoluęao sao cientificas? Explique a sua res- 
posta para cada caso. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 22.2 

A descendencia com modificaęao por 
seleęao natural explica as adaptaędes dos 
organismos, bem como a uniformidade e a 
diversidade da vida 

No inicio do seculo XIX, acreditava-se que as especies nao 
sofriam modificaęóes desde a sua criaęao. No entanto, algu- 
mas duvidas sobre essa condięao imutavel das especies esta- 
vam aparecendo, mas ninguem poderia prever a tempestade 
que se formaria no horizonte. Como Charles Darwin acen- 
deu o estopim para uma visao reyolucionaria da vida? 

A pesquisa de Darwin 

Charles Darwin (1809-1882) nasceu em Shrewsbury, no 
Oeste da Inglaterra. Desde menino, apresentou grandę in- 
teresse pela natureza. Quando nao estava lendo livros so¬ 
bre natureza, estava pescando, caęando, andando a cavalo 
ou colecionando insetos. O pai de Darwin, que era medi- 
co, nao conseguia ver grandę futuro para o seu filho como 
naturalista, entao o matriculou na Faculdade de Medici- 
na de Edimburgo. No entanto, Charles achava a medicina 
entediante, e a cirurgia, antes do surgimento da anestesia, 
horripilante. Ele abandonou os estudos de medicina e en- 
trou na Universidade de Cambridge com a intenęao de ser 
tornar um clerigo (naquela epoca, na Inglaterra muitos 
cientistas pertenciam a Igreja). 

Em Cambridge, Darwin se tornou um protegido do re- 
yerendo John Henslow, professor de botanica. Logo após a 
formatura de Darwin, Henslow recomendou-o ao capitao 
Robert FitzRoy, que preparava o barco de pesquisa HMS 
Beagle para uma longa viagem ao redor do mundo. Darwin 
pagaria as suas despesas e faria companhia ao jovem capi¬ 
tao. FitzRoy aceitou Darwin por sua escolaridade e tam¬ 
bem por serem de mesma classe social e quase da mesma 
idade. 
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A viagem do Beagle 

Darwin embarcou no Beagle na Inglaterra em dezembro 
de 1831. A missao inicial era catalogar trechos pouco co- 
nhecidos da costa da America do Sul. Darwin passou a 
maior parte do tempo em terra observando e coletando 
milhares de animais e plantas sul-americanos. Ele obser- 
vou caracteristicas que tornavam esses animais e plantas 
adaptados a diversos ambientes, como as florestas umidas 
do Brasil, os pampas da Argentina e as montanhas dos 
Andes. Darwin tambem observou que as plantas e ani¬ 
mais de regióes temperadas da America do Sul eram mais 
parecidos com especies do mesmo continente que vivem 
nos trópicos do que com especies de regióes temperadas 
da Europa. Alem disso, os fósseis que ele encontrou, em- 
bora diferentes das especies existentes, eram caracteristi- 
camente sul-americanos, parecidos com as especies exis- 
tentes no continente. 

Darwin tambem dedicou muito tempo da viagem es- 
tudando sobre geologia. Apesar das crises de enjoo, ele 
leu Principios de geologia , de autoria de Lyell, a bordo 
do Beagle. Ele acompanhou de perto as mudanęas geo- 
lógicas causadas por um terremoto na costa do Chile, 
presenciando tambem que as rochas ao longo da costa 
tinham sido movidas varios metros para cima. Ao encon- 
trar fósseis de organismos marinhos nas montanhas dos 
Andes, Darwin sugeriu que rochas contendo esses fósseis 
deveriam ter chegado ao topo das montanhas por meio 
de urna serie de terremotos similares ao que ele presen- 
ciou. Essas observaęóes reforęaram o que ele havia lido 
no livro de Lyell, que a evidencia fisica nao apoia a visao 
tradicional de urna Terra estatica e com apenas alguns 
milhares de anos. 

O interesse de Darwin por especies ou fósseis encon- 
trados em urna area foi estimulado pela parada do Beagle 
nas Ilhas Galapagos, arquipelago yulcanico, localizado 


perto do Equador (Figura 22.5). Darwin ficou fascina- 
do pelos estranhos organismos que habitavam as ilhas. 
Os passaros coletados incluiam varios tipos de tordos que, 
embora semelhantes, pareciam pertencer a especies dife¬ 
rentes. Alguns eram endemicos de urna ilha, e outros eram 
encontrados em ilhas adjacentes. Alem disso, embora os 
animais de Galapagos fossem parecidos com algumas es¬ 
pecies existentes no continente sul-americano, a maioria 
nao tinha sido registrada em nenhum outro lugar do mun- 
do. Darwin, entao, sugeriu que Galapagos teria sido colo- 
nizada por organismos que sairam do continente sul-ame- 
ricano, diversificaram-se e deram origem a novas especies 
habitantes das varias ilhas. 

0 foco de Darwin na adaptaęao 

Durante a viagem no Beagle , Darwin observou muitos 
exemplos de adaptaęóes, caracteristicas dos organis¬ 
mos que aumentam a sua capacidade de sobreviven- 
cia e reproduęao em ambientes especificos. Mais tarde, 
a medida que revisou as suas observaęóes, ele passou a 
perceber que as adaptaęóes ao ambiente e a origem de 
novas especies sao processos fortemente relacionados. 
Era possivel urna nova especie se originar de urna forma 
ancestral por acumulo gradual de adaptaęóes a diferentes 
ambientes? Por meio de estudos desenvolvidos anos após 
a viagem de Darwin, biólogos concluiram que foi exata- 
mente isso que ocorreu ao grupo de tentilhóes de Galapa¬ 
gos (ver Figura 1.20). Os varios bicos e comportamentos 
dos tentilhóes sao adaptaęóes aos alimentos especificos 
disponiyeis nas ilhas que eles habitam (Figura 22.6). 
Darwin entendeu que a explicaęao para essas adaptaęóes 
era essencial para a compreensao da evoluęao. Suas expli- 
caęóes de como essas adaptaęóes surgiram estao centra- 
lizadas no conceito de seleęao natural, processo no qual 
indiyiduos com certas caracteristicas herdadas tendem 
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▲ Figura 22.5 A viagem do HMS Beagle (dezembro de 1831 a outubro de 1836). 
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a sobreviver e se reproduzir mais do que individuos por 
causa dessas caracteristicas. 

No inicio da decada de 1840, Darwin ja tinha detalha- 
do os principais aspectos de sua hipótese. Ele organizou 
todas as suas ideias em 1844, ąuando escreveu um longo 
artigo sobre descendencia com modificaęao e o seu prin- 
cipal mecanismo, a seleęao natural. No entanto, estava 
receoso de publicar as suas ideias, aparentemente porąue 
previa o tumulto que elas causariam. A medida que adiava 
a publicaęao do seu artigo, ele continuava a agregar evi- 
dencias que sustentariam a sua hipótese. Pela metade da 
decada de 1850, Darwin descreveu suas ideias a Lyell e a 
alguns outros cientistas. Lyell, apesar de nao estar conven- 
cido da existencia de evoluęao, sugeriu que Darwin publi- 
casse as suas ideias antes que alguem chegasse as mesmas 
conclusóes e as publicasse primeiro. 

Em junho de 1858, as previsóes de Lyell se tornaram 
realidade. Darwin recebeu um manuscrito de Alfred Rus- 
sel Wallace (1823-1913), naturalista ingles que estava tra- 
balhando nas ilhas do Pacifico Sul do arquipelago malaio 
(ver Figura 22.2). Wallace havia desenvolvido urna hipóte¬ 
se de seleęao natural semelhante a de Darwin. Ele pediu a 
Darwin para avaliar o seu artigo e tambem para envia-lo 
a Lyell se merecesse ser publicado. Darwin concordou e 
escreveu para Lyell dizendo: “Voce tinha razao... Nunca vi 
urna coincidencia tao grandę... toda a minha originalidade, 
qualquer que fosse, foi destruida”. Lyell e um colega apre- 
sentaram o artigo de Wallace junto com trechos do artigo 
de Darwin, nao publicado e escrito em 1844, a Linnean 
Society of London em 1° de julho de 1858. Darwin rapi- 
damente terminou o seu livro com o titulo de Sobre a ori- 
gem das especies por meio da seleęao natural (amplamente 
conhecido como A origem das especies) e publicou-o no 
ano seguinte. Embora Wallace tivesse publicado as suas 
ideias antes de Darwin, ele o admirava e achava que, como 
Darwin havia desenvolvido a ideia de seleęao natural, ele 
deveria ser conhecido como seu principal descobridor. 


Em aproximadamente urna decada, o livro de Darwin 
com suas hipóteses tinha convencido a maioria dos bió- 
logos de que a diversidade da vida e um produto da evo- 
luęao. Darwin obteve sucesso onde outros evolucionistas 
nao conseguiram, principalmente porque apresentou um 
mecanismo cientifico plausivel com lógica perfeita e urna 
avalanche de evidencias. 

A origem das especies 

No seu livro, Darwin acumulou evidencias de que tres 
observaęóes amplas sobre a natureza - a uniformidade e a 
diversidade da vida e a correspondencia entre os organis- 
mos e seu habitat - resultaram de descendentes com mo¬ 
dificaęao pela seleęao natural. 

Descendencia com modificaęao 

Na primeira edięao de A origem das especies , Darwin nun¬ 
ca utilizou a palavra evoluęao (embora a palavra finał do 
livro seja “evoluiu”). Ao contrario, ele discutiu a descen¬ 
dencia com modificaęao , a expressao que resume a sua 
percepęao da vida. Os organismos compartilham varias 
caracteristicas, levando Darwin a perceber a uniformidade 
na vida. Ele atribuiu a uniformidade da vida a descenden¬ 
cia de todos os organismos de um ancestral comum que 
viveu em um passado distante. Tambem considerou que, 
como os descendentes desse organismo ancestral viveram 
em varios habitats, eles teriam acumulado diversas mu- 
danęas, ou adaptaęóes, que os adaptaria a modos de vida 
especificos. Darwin sugeriu que durante longos periodos, 
a descendencia com modificaęao levaria a urna rica diver- 
sidade de vida que se obserya atualmente. 

Darwin yislumbrou a historia da vida como urna 
arvore, com muitos ramos que saiam de um tronco co¬ 
mum para as pontas de novos galhos (Figura 22.7). Neste 
diagrama, as pontas dos galhos, marcados de A-D, repre- 
sentariam varios grupos de organismos atuais, enquanto 
os galhos nao marcados representam os grupos extintos. 



(a) Dieta de cactos. O bico longo e afiado do 
tentilhao dos cactos (Geospiza scandens) 
ajuda a ave a rasgar e comer as flores e a 
polpa dos cactos. 


(b) Dieta de insetos. O tentilhao verde canoro 
(■Certhidea olivacea) utiliza o seu bico 
pontudo para se alimentar de insetos. 


(c) Dieta de sementes. O tentilhao grandę do 
solo dos Galapagos (Geospiza magnirostris) 
tem bico grandę adaptado para quebrar 
sementes que caem das plantas. 


▲ Figura 22.6 Tres exemplos da variaęao no bico dos ten- 
tilhóes de Galapagos. As ilhas Galapagos abrigam mais de 12 
especies de tentilhóes relacionadas entre si, presentes, as vezes, em 
apenas urna ilha. As diferenęas mais marcantes entre eles sao os 
bicos adaptados a dietas especificas. 


Revise a Figura 1.20. A qual das outras duas 
especies mostradas acima o tentilhao comedor de cactos esta mais 
relacionado (ou seja, com qual deles o comedor de cactos comparti- 
Iha um ancestral recente mais comum)? 
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A Figura 22.7 "Eu penso...". Neste esquema de 1837, 
Darwin previu o padrao de ramificaęao da evoluęao. Ramifi- 
caęóes que terminam em galhos marcados com A-D representam 
determinados grupos de organismos vivos; todas as outras ramifica- 
ęóes representam grupos extintos. 


Cada bifurcaęao da arvore representaria um ancestral de 
todas as linhas evolutivas que posteriormente se ramifi- 
cariam nesse ponto. Darwin postulou que esses processos 
de ramificaęao, junto com eventos de extinęao do passado, 
poderiam explicar as grandes lacunas morfológicas que, as 
vezes, existem entre grupos relacionados de organismos. 

Como exemplo, consideramos as tres especies de 
elefantes atuais: o elefante asiatico (Elephas maximus ) e 
duas especies de elefantes africanos (Loxodonta africana e 
L. cyclotis). Essas especies relacionadas entre si sao muito 
semelhantes, pois compartilham a mesma linha de descen- 
dencia ate a recente separaęao do ancestral comum, como 
mostrado no diagrama de arvore na Figura 22.8. Observe 
que sete linhagens relacionadas aos elefantes foram ex- 
tintas nos ultimos 30 milhóes de anos. Desse modo, nao 
existem especies vivas que completem essa lacuna entre os 
elefantes e os parentes mais próximos, os peixes-boi e os 
hiraces. Essas extinęóes nao sao incomuns. De fato, muitos 
ramos da evoluęao, mesmo os maiores, sao casos extintos: 
os cientistas estimam que mais de 99% de todas as especies 
que ja existiram estao hoje desaparecidas. Como mostrado 
na Figura 22.8, os fósseis das especies extintas podem do- 
cumentar a divergencia dos grupos atuais “preenchendo” 
as lacunas entre eles. 

Seleęao artificial, seleęao natural e adaptaęao 

Darwin propos o mecanismo de seleęao natural para expli- 
car os padróes observaveis de evoluęao. Ele construiu seu 
argumento cuidadosamente, de modo a persuadir o leitor 
mais cetico. Primeiro, discutiu exemplos conhecidos de 
cruzamento seletivo de plantas e animais domesticados. 
Os humanos tern modificado outras especies ao longo de 
geraęóes por meio da seleęao e do cruzamento de indivi- 
duos com caracteristicas desejadas - processo chamado 
de seleęao artificial (Figura 22.9). Como resultado da 
seleęao artificial, plantas cultivadas e animais de rebanho 
ou estimaęao apresentam pouca semelhanęa com os seus 
ancestrais selyagens. 



A Figura 22.8 Descendencia com modificaęao. Esta arvore 
evolutiva dos elefantes e seus parentes baseia-se principalmente em 
fósseis - sua anatomia, ordem de surgimento nos estratos e dis- 
tribuięao geografica. Observe que a maioria dos ramos de descen- 
dentes termina em extinęao (marcado pelo simbolo de adaga t). 
(A linha do tempo nao esta em escala.) 

J Com base na arvore apresentada, aproximadamente quanto viveu 
o mais recente ancestral compartilhado por mamutes (Mammuthus), 
elefantes asiaticos e elefantes africanos? 
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► Figura 22.9 Seleęao 
artificial. Estes vegetais 
foram selecionados de 
uma especie selvagem de 
mostarda do campo. Com 
a seleęao de diferentes par- 
tes da planta, melhoristas 
obtiveram estes resultados 
divergentes. 



Couve-flor 


Mostarda selvagem 



Couve-rabano 


Darwin entao descreveu que um processo similar 
ocorre na natureza. Ele usou como base para seu argumen- 
to duas observaęóes, das ąuais fez duas inferencias: 

Observaęao #1: Membros de uma populaęao ge- 
ralmente variam em suas caracteristicas herdadas 

(Figura 22.10). 

Observaęao #2: Todas as especies sao capazes 
de produzir uma prole maior do que o ambien- 
te pode suportar (Figura 22.11) e varios desses 
descendentes nao conseguem sobreviver e se re- 
produzir. 

Inferencia #1: Indiyfduos que herdaram caracte- 
rfsticas, que conferem maior probabilidade de 
sobrevivencia e reproduęao em certo ambiente, 
tendem a deixar mais descendentes do que outros 
indiyfduos. 

Inferencia #2: Essa diferenęa na habilidade dos 
indiyfduos em sobreviver e reproduzir levara ao 
acumulo de caracteristicas favoraveis na popula¬ 
ęao ao longo de geraęóes. 

Como essas duas inferencias sugerem, Darwin ob- 
servou uma importante relaęao entre a seleęao natural e 
a capacidade dos organismos “produzirem” muitos des¬ 
cendentes. Ele comeęou a fazer essa conexao após ler o 
artigo do economista Thomas Malthus que sugeria que 
a maior parte do sofrimento da humanidade - doenęa, 
fome e guerra - seria consequencia do potencial de cres- 
cimento da populaęao humana mais rapido do que o 
alimento ou outros recursos. De forma similar, Darwin 
entendeu que a capacidade de gerar muitos descenden¬ 
tes era caracterfstica de todas as especies. Somente uma 
pequena poręao dos ovos postos, dos filhotes nascidos 



A Figura 22.10 Variaęao em uma populaęao. Os indivfduos 
nesta populaęao de joaninhas variam em cor e padrao de pintas. A 
seleęao natural atua nessa variaęao apenas se (1) forem herdaveis e 
(2) afetarem a habilidade das joaninhas em sobreviver e se reproduzir. 


► Figura 22.11 Su- 
perproduęao de prole. 

Um unico esporangio de 
fungo pode produzir bi- 
Ihóes de esporos. Se to- 
dos esses esporos e seus 
descendentes sobrevives- 
sem ate a maturidade, 
cobririam toda a superfi- 
cie ao redor da Terra. 









e das sementes dispersas completam o seu desenvolvi- 
mento e deixam os seus próprios descendentes. O res¬ 
tante nao reproduz devido a predadores, fome, doenęa 
ou a condięóes fisicas do ambiente, como salinidade ou 
temperatura. 

As caracteristicas de um organismo podem influen- 
ciar nao somente o seu próprio desempenho, mas tam- 
bem o ąuanto a sua prole conseguira lidar com condięóes 
adversas do ambiente. Por exemplo, um organismo deve 
possuir caracteristicas que confiram a sua prole vantagem 
para escapar de predadores, em obter alimentos e tolerar 
condięóes fisicas do ambiente. Quando essas vantagens 
aumentam o numero de descendentes que sobrevivem e 
se reproduzem, as caracteristicas favoraveis provavelmen- 
te irao aparecer em frequencia alta na próxima geraęao. 
Assim, ao longo do tempo, a seleęao natural ligada a fa- 
tores como predaęao, ausencia de alimento ou condięóes 
fisicas adversas pode aumentar a proporęao de caracteris¬ 
ticas favoraveis na populaęao. 

Com que rapidez essas mudanęas ocorrem? Darwin 
sugeriu que, se a seleęao artificial pode gerar grandes mu¬ 
danęas em um periodo relativamente curto, entao a sele¬ 
ęao natural deveria ser capaz de promover modificaęóes 
substanciais nas especies ao longo de varias centenas de 
geraęóes. Mesmo se as vantagens de urna caracteristica 
herdada sobre outra forem pequenas, as variaęóes vanta- 
josas irao acumular gradualmente na populaęao, e as va- 
riaęóes menos favoraveis diminuirao. Ao longo do tempo, 
esse processo ira aumentar a frequencia de indmduos com 
adaptaęóes favoraveis e assim aperfeięoar a relaęao do or¬ 
ganismo com o seu ambiente. 


▲ Figura 22.12 Camuflagem como exemplo de adaptaęao 
evolutiva. Especies relacionadas de insetos da ordem Mantodea 
(louva-a-deus) apresentam cores e formas diversas evoluidas em am- 
bientes distintos. 

] Explique como estes louva-a-deus demonstram as tres observa- 
ęóes-chave sobre a vida introduzidas no inicio do capitulo: a com- 
binaęao entre organismo e seu ambiente, unidade e diversidade. 



Seleęao natural: um resumo 

Vamos agora recapitular as ideias principais da seleęao 
natural: 

• A seleęao natural e um processo em que os individuos 
com certa caracteristica herdada sobrevivem e se re¬ 
produzem em urna taxa maior em comparaęao com 
outros individuos, devido a essas caracteristicas. 

• Ao longo do tempo, a seleęao natural pode melhorar a re¬ 
laęao do organismo com o seu ambiente (Figura 22.12). 

• Se o ambiente se modifica, ou se os individuos mudam 
para um novo ambiente, a seleęao natural talvez leve 
a adaptaęao dos organismos a essas novas condięóes, 
podendo originar novas especies. 

Um ponto importante, mas sutil, e que embora a sele¬ 
ęao natural ocorra por meio de interaęóes entre organis¬ 
mos individuais e seu ambiente, os indmduos nao evoluem . 
E a populaęao que evolui ao longo do tempo. 

Um segundo ponto importante e que a seleęao na¬ 
tural pode aumentar ou diminuir apenas aquelas ca¬ 
racteristicas herdaveis que diferem entre os individuos 
em urna populaęao. Dessa forma, mesmo que urna ca¬ 
racteristica seja herdavel, se todos os indmduos em urna 
populaęao forem geneticamente identicos para aquela 
caracteristica, a evoluęao por seleęao natural nao pode 
ocorrer. 


Em terceiro lugar, relembre que fatores ambientais 
variam geograficamente ao longo do tempo. Urna caracte¬ 
ristica favoravel em certo espaęo e tempo talvez nao seja 
importante - ou ate mesmo seja deleteria - em outros 
momentos e locais. A seleęao natural esta sempre agindo, 
mas as caracteristicas favoraveis dependem do contexto 
ambiental. 

A seguir, vamos explorar as observaęóes que susten- 
taram a visao darwiniana de evoluęao por meio de seleęao 
natural. 


REVISAO DO CONCEITO 22.2 


1 . 

2 . 


3. 


Como o conceito de descendencia com modificaęao explica a 
uniformidade e a diversidade da vida? 


IB1H Se voce descobrisse um fóssil de mamifero extin- 
to que viveu nos Andes, diria que ele se parece mais com 
os atuais manmferos das florestas sul-americanas ou com 
aqueles das montanhas africanas? Explique. 


Reveja a relaęao entre genótipo e fenó- 
tipo (ver Figuras 14.4 e 14.6). Suponha que, em determi- 
nada populaęao de ervilhas, as flores com fenótipo para cor 
branca sao favorecidas pela seleęao natural. Prediga o que 
aconteceria, ao longo do tempo, com a frequencia do alelo 
p na populaęao e explique seu raciocfnio. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 22.3 

A evoluęao e sustentada por urna quantidade 
expressiva de evidencias cientificas 

No livro A origem das especies, Darwin mostrou varias 
evidencias que sustentavam o conceito de descendencia 
com modificaęao. No entanto, como ele mesmo conside- 
rou, existem casos em que faltam evidencias. Por exemplo, 
Darwin se referiu a origem das plantas com flores como 
“um misterio abominavel” e lamentou a ausencia de fósseis 
que mostrasse de que modo grupos de organismos deram 
origem a novos grupos. 

Nos ultimos 150 anos, novas descobertas tern com- 
pletado varias lacunas identificadas por Darwin. A origem 
das plantas com flores, por exemplo, e mais bem com- 
preendida (ver Capitulo 30), e muitos fósseis indicando a 
origem de novos grupos de organismos foram descobertos 
(ver Capitulo 25). Nesta seęao, consideramos quatro tipos 
de dados que documentam o padrao de evoluęao e ilumi- 
nam seu processo: observaęóes diretas da evoluęao, homo- 
logia, registro fóssil e biogeografia. 

Observaęóes diretas de mudanęa evolutiva 

Biólogos tern documentado mudanęas evolutivas em milha- 
res de estudos cientificos. Vamos examinar alguns desses es- 
tudos ao longo desta unidade, comeęando por dois exemplos. 

Seleęao natural em resposta a especies introduzidas 

Animais que se alimentam de plantas, chamados de her- 
bivoros, muitas vezes se adaptam para que se alimentem 
com mais eficacia a partir de fontes primarias de alimento. 
O que ocorre quando os herbivoros trocam para urna nova 
fonte de alimento com caracteristicas diferentes? 

Urna oportunidade para estudar essa questao na natu- 
reza e observada nos percevejos-do-saboeiro, que utilizam 
seu “bico”, um aparelho bucal oco em forma de agulha, para 
se alimentar de sementes localizadas dentro das frutas de 
varias plantas, inclusive do saboeiro ( Sapindus sapinaria). 
No sul da Flórida, o percevejo-do-saboeiro {Jadera hae - 
matoloma) se alimenta de sementes de urna planta nativa 
da familia das sapindaceas, o balaozinho ( Cardiospermum 
corindum ). Entretanto, na Flórida Central, o balaozinho se 
tornou raro. Com isso, nessa regiao agora esses percevejos 
se alimentam das sementes da arvore-da-chuva-dourada 
(.Koelreuteria elegans ), especie recem-introduzida da Asia. 

Os percevejos-do-saboeiro se alimentam de forma 
mais eficaz quando o comprimento do seu bico alcanęa 
o local onde as sementes se encontram dentro da fruta. 
A fruta da arvore-da-chuva-dourada consiste em tres ló- 
bulos chatos, e suas sementes estao bem mais próximas a 
superficie da fruta do que as sementes das frutas redondas 
e rechonchudas do balaozinho nativo. Essas diferenęas le- 
varam os pesquisadores a predizer que em populaęóes que 
se alimentam na arvore-da-chuva-dourada, a seleęao natu¬ 
ral resultaria em bicos mais curtos do que aqueles em po¬ 
pulaęóes que se alimentam do balaozinho (Figura 22.13). 


T Figura 22.13 


Pesquisa 


A alteraęao da fonte de alimento pode resultar 
na evoluęao por seleęao natural? 


Estudo de campo Os perce- 
vejos-do-saboeiro se alimentam 
com mais eficiencia quando o 
comprimento do seu "bico" e 
quase o mesmo da profundi- 
dade das sementes dentro da 
fruta. Scott Carrol e colaborado- 
res mediram o comprimento do 
bico nas populaęóes do perceve- 
jo-do-saboeiro que se alimenta- 
vam de balaozinho nativo. Eles 
tambem mediram o comprimen¬ 
to dos bicos nas populaęóes que 
se alimentam na arvore-da-chu- 
va-dourada introduzida. Os pes- 
quisadores entao compararam as medidas com as de especimes 
em museus coletadas nas duas areas antes da introduęao da 
arvore-da-chuva-dourada. 

Resultados Os comprimentos dos bicos sao mais curtos nas po¬ 
pulaęóes que se alimentam das especies introduzidas do que nas 
populaęóes que se alimentam de especies nativas, nas quais as se¬ 
mentes estao localizadas mais profundamente. A media do com¬ 
primento dos bicos nos especimes de museu de cada populaęao 
(indicada pelas setas vermelhas) era similar ao 
comprimento dos bicos nas populaęóes 
que se alimentam das especies nativas. ' 




Percevejo-do-saboeiro com o bico 
inserido na fruta do botaozinho 
nativo 


Conclusao Os especimes de museu e dados atuais sugerem 
que a alteraęao no tamanho da fonte de alimento do percevejo- 
-do-saboeiro pode resultar na evoluęao por seleęao natural para 
adaptaęao do tamanho do bico. 


Fonte: S.P. Carroll e C. Boyd, Host race radiation in the soapberry bug: natural 
history with the history, Evolution 46:1052-1069 (1992). 


| Dados de estudos adicionais mostraram que quan- 
do ovos do percevejo-do-saboeiro de uma populaęao alimentada 
no balaozinho nativo eram criados em frutas da arvore-da-chuva- 
-dourada (ou vice-versa), o comprimento dos bicos do inseto adulto 
combinava com aquele da populaęao da qual os ovos eram obtidos. 
Interprete os resultados. 
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De fato, o comprimento dos bicos e mais curto nas popula- 
ęóes que se alimentam na arvore-da-chuva-dourada. 

Pesąuisadores tambem estudaram a evoluęao do 
comprimento dos bicos nas populaęóes dos percevejos- 
-do-saboeiro que se alimentam de plantas introduzidas na 
Louisiana, Oklahoma e Australia. Em todos esses locais, a 
fruta da planta introduzida e maior do que a fruta da plan- 
ta nativa. Dessa forma, em populaęóes que se alimentam 
das especies introduzidas nessas regióes, foi predito pelos 
pesquisadores que a seleęao natural resultaria na evoluęao 
de um comprimento de bico mais longo. 

As alteraęóes observadas nos comprimentos dos bicos 
tern consequencias importantes. Na Australia, por exem- 
plo, o aumento do comprimento do bico praticamente 
dobrou a forma com a qual os percevejos-do-saboeiro po- 
diam se alimentar das sementes das especies introduzidas. 
Alem disso, urna vez que dados históricos mostram que a 
arvore-da-chuva-dourada chegou a Flórida Central a ape- 
nas 35 anos antes dos estudos cientificos terem iniciado, os 
resultados demonstram que a seleęao natural pode levar a 
rapida evoluęao em urna populaęao selvagem. 

A evoluęao de bacterias resistentes a medicamentos 

Um exemplo da seleęao natural em curso que afeta nossas 
vidas e a evoluęao de patógenos (virus e outros organismos 
causadores de doenęas) resistentes a medicamentos. Esse e 
um problema particular que ocorre com bacterias e virus, 
pois cepas resistentes desses patógenos podem se reprodu- 
zir de forma acelerada. 

Considere a evoluęao da resistencia a medicamentos na 
bacteria Staphylococcus aureus. Urna em cada tres pessoas 
carrega essa especie na sua pele ou nas suas passagens nasais 
sem efeitos negativos. Entretanto, certas variedades geneti- 
cas (cepas) dessa especie, conhecidas como S. aureus resis- 
tente a meticilina (MRSA), sao patógenos admiraveis. A ul¬ 
tima decada observou um aumento alarmante nas formas 
yirulentas de MRSA como o clone USA300, urna cepa que 
pode causar a “doenęa comedora de carne” e infecęóes po- 
tencialmente fatais (Figura 22.14). Como o clone USA300 
e outras cepas de MRSA se tornaram tao perigosas? 

A historia inicia em 1943, quando a penicilina se tor- 
nou o primeiro antibiótico amplamente utilizado. Desde 
entao, a penicilina e outros antibióticos tern salvo milhóes 
de vidas. Entretanto, em 1945, mais de 20% da cepa de 
S. aureus observadas nos hospitais ja eram resistentes a pe¬ 
nicilina. Essas bacterias tinham urna enzima, a penicilina- 
se, que podia destruir a penicilina. Os pesquisadores entao 
desenvolveram antibióticos que nao eram destruidos pela 
penicilinase, mas algumas populaęóes de S. aureus desen- 
volviam resistencia a cada novo farmaco em poucos anos. 

Entao, em 1959, os medicos comeęaram a usar o po- 
deroso antibiótico meticilina, mas em dois anos comeęa¬ 
ram a aparecer cepas de S. aureus resistentes a meticilina. 
Como essas cepas resistentes surgiram? A meticilina atua 
desativando a proteina que a bacteria utiliza para sinteti- 
zar sua parede celular. Entretanto, diferentes populaęóes 
de S. aureus apresentaram yariaęóes na intensidade na 
qual seus membros sao afetados pelo medicamento. Em 


O cromossomo circular do 
clone USA300 foi sequenciado 
e contem 2.872.769 pares de 
base de DNA. 


Regióes destacadas em cores 
diferentes do azul contem genes 
que aumentam a virulencia da 
cepa (ver legenda). 



(a) A maioria das infecęóes por MRSA e causada por cepas que 
surgiram recentemente, como o clone USA300. Resistente a 
multiplos antibióticos e muito contagiosa, esta cepa e seus 
parentes mais próximos podem causar infecęóes letais da pele, 
pulmóes e sangue. Como mostrado aqui, os pesquisadores 
identificaram areas-chave no genoma do USA300 que codificam 
adaptaęóes que causam suas propriedades virulentas. 



'93 '94 '95 '96 '97 '98 '99 '00 '01 '02 '03 '04 '05 
Ano 


(b) Infecęóes por MRSA, graves o suficiente para resultar em admissóes 
hospitalares, aumentaram muito nas ultimas decadas. 

▲ Figura 22.14 O aumento da resistencia de Staphylococcus 
aureus a meticilina (MRSA). 


Alguns medicamentos que estao sendo desenvolvidos 
tern como alvo especifico o S. aureus e o matam; outros diminuem 
o crescimento de MRSA, mas nao o matam. Com base em como a 
seleęao natural trabalha e no fato de que as especies bacterianas 
podem trocar genes, explique por que cada urna dessas estrategias 
pode ser eficaz. 


particular, alguns indMduos sao capazes de sintetizar sua 
parede celular usando urna proteina diferente que nao foi 
afetada pela meticilina. Esses indMduos sobreviveram aos 
tratamentos com meticilina e se reproduziram em taxas 
mais altas do que outros indMduos. Com o tempo, esses 
indMduos resistentes tornaram-se cada vez mais comuns, 
leyando a disseminaęao dos MRSA. 
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Umero 



Carpos 
Metacarpos 
Falanges 


Inicialmente, os MRSA podiam ser 
controlados por antibióticos que agiam de 
forma diferente da meticilina. Mas isso se 
tornou menos eficaz, pois algumas cepas de 
MRSA sao resistentes a multiplos antibióti¬ 
cos, provavelmente porąue a bacteria pode 
trocar genes com membros de sua própria 
especie ou com outras. Assim, as cepas de 
hoje, com resistencia a multiplos farmacos 
podem ter surgido com o tempo, a medida 
que cepas MRSA resistentes a diferentes an¬ 
tibióticos foram trocando genes. 

Os exemplos do S. aureas e do perceve- 
jo-do-saboeiro destacam dois pontos-chave 
sobre a seleęao natural. Primeiro, a seleęao 
natural e um processo de adaptaęao, nao um 
mecanismo de criaęao. Um medicamento 
nao cria patógenos resistentes; ele seleciona 
indmduos resistentes que ja estao presentes 
na populaęao. Segundo, a seleęao natural de- 
pende do momento e do local. Ela favorece 
aquelas caracteristicas em urna populaęao 
geneticamente variavel que fornecem vanta- 
gens no meio ambiente atual. O que e benefico em determi- 
nada situaęao pode nao ter utilidade ou mesmo ser danoso 
em outra. O comprimento do bico que combina com o ta- 
manho da fruta tropical comida pelos membros da popu¬ 
laęao de determinado percevejo e favorecido pela seleęao. 
Entretanto, um comprimento adequado de bico para urna 
fruta de certo tamanho pode ser desvantajoso quando o in- 
seto esta se alimentando de urna fruta de outro tamanho. 

Homologia 

Um segundo tipo de evidencia da existencia da evoluęao 
vem da analise de semelhanęas entre diferentes organismos. 
Como vimos, a evoluęao e um processo de descendencia com 
modificaęao: as caracteristicas presentes em um organismo 
sao alteradas (por seleęao natural) em seus descendentes ao 
longo do tempo, a medida que enfrentam diferentes con- 
dięóes ambientais. Como resultado, especies relacionadas 
podem ter caracteristicas semelhantes mesmo que apresen- 
tem diferentes funęóes. Essas semelhanęas resultantes de 
um ancestral comum sao chamadas de homologias. Como 
descreveremos nesta seęao, urna compreensao da homologia 
pode ser utilizada para fazer predięóes testaveis e explicar as 
observaęóes que poderiam ser confusas. 

Homologias anatómicas e moleculares 

A percepęao da evoluęao como processo modelador leva 
a crer que especies relacionadas compartilham caracte¬ 
risticas semelhantes - e elas compartilham mesmo. Cla- 
ro, especies intimamente relacionadas compartilham as 
caracteristicas utilizadas para determinar seu parentesco, 
mas tambem compartilham muitas outras caracteristicas. 
Algumas dessas caracteristicas compartilhadas só fazem 
sentido no contexto da evoluęao. Por exemplo, os mem¬ 
bros anteriores de todos os mamiferos, incluindo huma- 
nos, gatos, baleias e morcegos, mostram o mesmo arranjo 



Ser humano 


Gato 


Baleia 



▲ Figura 22.15 Membros anteriores de mamiferos: estruturas homólo- 
gas. Mesmo adaptados a diferentes funęóes, os membros anteriores de todos os ma¬ 
miferos sao constitufdos dos mesmos elementos basicos do esqueleto: um osso grandę 
(roxo), conectado a dois ossos menores (cor de laranja e bege), ligado a varios ossos 
pequenos (amarelo), entao conectados a varios metacarpos (verde), e a aproximada- 
mente cinco digitos, cada um composto por falanges (azul). 


de ossos que vai do ombro as pontas dos dedos, apesar de 
serem utilizados para diferentes funęóes, como levantar 
objetos, caminhar, nadar e voar (Figura 22.15). Essa sur- 
preendente semelhanęa anatómica seria muito improvavel 
se essas estruturas tivessem se originado em cada especie. 
Esses esqueletos basicos de braęos, patas dianteiras, nada- 
deiras e asas de diferentes mamiferos sao estruturas ho- 
mólogas que representam yariaęóes de um mesmo tema 
estrutural presente no ancestral comum. 

A comparaęao de estagios iniciais do desenvolvimen- 
to em diferentes especies de animais mostra homologias 
anatómicas adicionais nao visiveis em organismos adultos. 
Por exemplo, todos os yertebrados tern urna cauda em po- 
sięao posterior ao anus e tambem estruturas chamadas de 
bolsas faringeas em algum estagio do seu desenvolvimen- 
to (Figura 22.16). Essas bolsas faringeas homólogas se 
transformam em estruturas com funęóes muito diferentes, 



Arcos 
faringeos 


Cauda 

pós-anal 



Embriao de galinha (MO) 


Embriao humano 


▲ Figura 22.16 Semelhanęas anatómicas em embrióes de 
yertebrados. Em algum estagio do desenvolvimento embrionario, 
todos os yertebrados apresentam cauda localizada posteriormente 
ao anus (chamada de cauda pós-anal), assim como arcos faringeos 
(na garganta). A descendencia a partir de um ancestral comum pode 
explicar essas semelhanęas. 











474 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


como branąuias em peixes e partes das orelhas e da gar- 
ganta em humanos e outros mamiferos. 

Algumas das mais intrigantes homologias estao rela- 
cionadas com estruturas com pouca ou nenhuma impor- 
tancia para o organismo. Essas estruturas vestigiais sao 
remanescentes de estruturas que apresentavam funęoes 
importantes nos organismos ancestrais. Por exemplo, o 
esąueleto de algumas cobras apresenta yestigios de pelve 
e ossos das patas provenientes de ancestrais que caminha- 
vam. Outro exemplo e a presenęa de olhos escondidos em- 
baixo de escamas em especies cegas de peixes de cavernas. 
Nao esperariamos encontrar essas estruturas vestigiais se 
cobras e peixes cegos de cavernas tivessem urna origem se- 
parada dos outros animais yertebrados. 

Biólogos tambem observam semelhanęas entre orga¬ 
nismos em nivel molecular. Todas as formas de vida uti- 
lizam o mesmo código genetico, sugerindo que todas as 
especies descendem de um ancestral comum que ja uti- 
lizava esse código. Mas as homologias moleculares vao 
alem de um código compartilhado. Por exemplo, organis¬ 
mos tao diferentes como humanos e bacterias comparti- 
lham genes herdados de um ancestral comum muito dis- 
tante. Alguns desses genes homólogos adquiriram novas 
funęoes, enquanto outros, como aqueles que codificam 
subunidades ribossomais utilizadas na sintese proteica 
(ver Figura 17.17), mantiveram suas funęoes originais. 
Tambem e comum que organismos tenham genes que per- 
deram sua funęao, mesmo que os genes homólogos nas 
especies relacionadas sejam totalmente funcionais. Assim 
como as estruturas vestigiais, parece que esses “pseudoge- 
nes” inativos podem estar simplesmente presentes porque 
seu ancestral comum os tinha. 


Biólogos geralmente representam o padrao de descen- 
dencia de ancestrais comuns com urna arvore evolutiva, 
diagrama que reflete as relaęóes evolutivas entre grupos de 
organismos. Analisaremos detalhadamente no Capitulo 26 
como as aryores evolutivas sao construidas, mas agora ve- 
remos como interpretar e utilizar essas aryores. 

A Figura 22.17 representa a arvore evolutiva dos 
tetrapodes e dos seus parentes vivos mais próximos, os 
peixes pulmonados. Neste diagrama, cada bifurcaęao re¬ 
presenta o ancestral comum de todas as especies descen- 
dentes. Por exemplo, os peixes pulmonados e os tetrapodes 
descendem do ancestral Q, enquanto mamiferos, lagartos 
e cobras, crocodilos e aves descendem do ancestral ©. 
As tres homologias que aparecem na arvore - membros 
com digitos, o amnio (membrana embrionaria protetora) 
e as plumas - formam um padrao esperado. Os membros 
com digitos estavam presentes no ancestral comum Q e, 
consequentemente, sao encontrados em todos os descen- 
dentes desse ancestral (os tetrapodes). O amnio estava pre- 
sente apenas no ancestral © e, assim, só e compartilhado 
por alguns tetrapodes (mamiferos e repteis). As plumas es- 
tavam presentes somente no ancestral comum © e, assim, 
só sao encontradas em aves. 

Para explorar ainda mais esse “pensamento filogeneti- 
co”, observe que na Figura 22.17 os mamiferos sao coloca- 
dos mais perto dos anfibios do que das aves. Isso poderia 
levar a conclusao de que os mamiferos sao mais relaciona- 
dos a anfibios do que a aves. No entanto, os mamiferos sao 
parentes mais próximos das aves do que dos anfibios, pois 
mamiferos e aves compartilham um ancestral comum mais 
recente (ancestral ©) do que mamiferos e anfibios (ances- 


Homologias e "pensamento 
filogenetico" 

Algumas caracteristicas homólogas, 
como o código genetico, sao comparti- 
lhadas por todas as especies, pois elas 
remetem a um passado ancestral, ao pas¬ 
so que outras eyoluidas recentemente 
sao compartilhadas apenas por um pe- 
queno grupo de organismos. Considere 
como exemplo os tetrapodes (do grego, 
tetra , quatro, e podo , pe), o grupo de 
yertebrados formado por anfibios, ma¬ 
miferos e repteis (incluindo as aves - ver 
Figura 22.17). Todos os tetrapodes tern 
membros com digitos (ver Figura 22.15), 
enquanto outros yertebrados nao os 
tern. Assim, caracteristicas homólogas 
formam um padrao agrupado: toda vida 
compartilha a camada mais profunda, 
e cada grupo sucessivo menor adicio- 
na suas próprias homologias, que serao 
compartilhadas com grupos maiores. 
Esse padrao agrupado e exatamente o 
que se espera de descendencia com mo- 
dificaęao a partir de ancestral comum. 


Cada ramificaęao representa o ancestral comum das 



Peixes 

pulmonados 



Anfibios 


Mamiferos 



~o 

o 

CL 


Ł Figura 22.17 Pensamento filogenetico: informaęóes fornecidas em urna arvo- 
re evolutiva. Esta arvore evolutiva dos tetrapodes e seus parentes vivos mais próximos, 
os peixes pulmonados, e baseada em caracteristicas anatómicas e em sequencias de DNA. 
As barras roxas representam a origem de tres homologias importantes, cada urna evoluindo 
apenas urna vez. As aves estao agrupadas e evoluiram a partir de repteis; assim, o grupo de 
organismos chamado de "repteis" tecnicamente inclui as aves. 

] Os crocodilos estao mais relacionados aos lagartos ou as aves? Explique sua resposta. 
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trał ©). O ancestral Q tambem e o ancestral comum mais 
recente das aves e anfibios, tornando os mamiferos e aves 
igualmente relacionados aos anfibios. Por fim, observe que 
a arvore na Figura 22.17 apresenta o momento relativo dos 
eventos, mas nao a data real. Assim, podemos concluir que 
o ancestral Q viveu antes do ancestral ©, mas nao sabe- 
mos quando isso ocorreu. 

Arvores evolutivas sao hipóteses que resumem a nossa 
compreensao de padróes de descendencia. Nossa confian- 
ęa nessas relaęóes, assim como nas hipóteses, depende da 
consistencia dos dados. No caso da Figura 22.17, a arvore e 
apoiada por varios bancos de dados, incluindo dados ana- 
tómicos e sequencias de DNA. Desse modo, biólogos acre- 
ditam que essa arvore reflita de maneira exata a verdadeira 
historia evolutiva desse grupo. Os cientistas podem utilizar 
essas bem apoiadas aryores evolutivas para fazer previsóes 
especificas e curiosas sobre os organismos (ver Capitulo 26). 



A Figura 22.18 Evoluęao con- 
vergente. A habilidade de planar 
evoluiu independentemente nestes 
dois grupos distantes de mamiferos. 


Uma causa diferente de semelhanęa: 

Evoluęao convergente 

Embora organismos com parentesco próximo comparti- 
lham caracteristicas devido a sua descendencia comum, 
organismos de parentesco distante podem se parecer por 
uma razao distinta: a evoluęao convergente, ou seja, a 
evoluęao independente de caracteristicas semelhantes em 
diferentes linhagens. Vamos tomar o exemplo dos mami¬ 
feros marsupiais, muitos dos quais vivem na Australia. 
Os marsupiais sao diferentes de outro grupo de mamife¬ 
ros - os euterios - poucos dos quais vivem na Australia. 
(Os euterios completam o desenvolvimento embrionario 
no utero, enquanto os marsupiais nascem como embrióes 
e completam o desenvolvimento em uma bolsa externa). 
Alguns marsupiais australianos tern “sósias” euterios com 
adaptaęóes similares. Por exemplo, o marsupial australiano 
que ocorre em florestas, conhecido como petauro-do-aęu- 
car ou planador-do-aęucar (.Petauros breviceps ), e super- 
ficialmente bastante parecido com os esquilos voadores, 
euterios planadores que vivem nas florestas 
da America do Norte (Figura 22.18). Mas 
o petauro-do-aęucar tern muitas outras ca- Maioria dos 
racteristicas que o tornam um marsupial, 
muito mais próximo de cangurus e outros 
marsupiais do que de esquilos voadores e 
outros euterios. Novamente, a nossa com¬ 
preensao de evoluęao pode explicar essas 
observaęóes. Embora tenham evoluido in¬ 
dependentemente a partir de ancestrais dis- 
tintos, esses dois mamiferos adaptaram-se a 
ambientes similares de modo similar. Nesses 
exemplos em que as especies compartilham 
caracteristicas por evoluęao conyergen- 
te, diz-se que a semelhanęa e analoga, e 
nao homóloga. As caracteristicas analogas 
compartilham funęóes similares, mas nao 
ancestrais comuns, enquanto as caracteris¬ 
ticas homólogas compartilham ancestrais 
comuns, mas nao necessariamente funęao 
similar. 


0 registro fóssil 

O terceiro tipo de evidencia para a evoluęao vem dos fós- 
seis. O registro fóssil mostra que organismos que viveram 
no passado sao diferentes dos organismos atuais, e, tam¬ 
bem, que muitas especies ja se extinguiram. Fósseis tam¬ 
bem demonstram que mudanęas evolutivas ocorreram em 
diversos grupos de organismos. Para dar um exemplo en- 
tre centenas possiveis, os pesquisadores obseryaram que o 
osso pelvico no fóssil do peixe esgana-gata se tornou bas¬ 
tante reduzido em tamanho com o tempo em alguns dife¬ 
rentes lagos. A natureza consistente desta alteraęao sugere 
que a reduęao no tamanho do osso pelvico possa ter sido 
conduzida por seleęao natural. 

Os fósseis podem revelar a origem dos novos grupos 
de organismos. Um exemplo e o registro fóssil dos ceta- 
ceos, a ordem de mamiferos que inclui baleias, golfinhos 
e botos. Alguns desses fósseis (Figura 22.19) forneceram 
uma linha de suporte inesperada para uma hipótese com 

Cetaceos e ungulados de casco bipartido 


(b) Pakicetus (c) Sus (porco) (d) Odocoileus (cervo) 



(a) Canis (cao) 


A Figura 22.19 Ossos do tornozelo: um pedaęo do quebra-cabeęas. A com- 
paraęao de fósseis com exemplos atuais de astragalo (tipo de osso do tornozelo) in- 
dica que os cetaceos estao relacionados de maneira mais próxima aos ungulados de 
casco bipartido. (a) Na maioria dos mamiferos, o astragalo tern o formato semelhante 
ao osso do cao, com uma proeminencia dupla em uma das extremidades (setas ver- 
melhas), mas nao na extremidade oposta (seta azul). (b) Os fósseis mostram que os 
primeiros cetaceos Pakicetus possuiam um astragalo com proeminencias duplas em 
ambas as extremidades, um formato normalmente observado apenas nos porcos 
(c), cervos (d) e outros ungulados de casco bipartido. 
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base em dados de seąuencias de DNA: os cetaceos sao 
parentes próximos dos ungulados de casco bipartido, um 
grupo que inclui cervos, porcos, camelos e vacas. 

O que mais os fósseis podem nos contar sobre as ori- 
gens dos cetaceos? Os cetaceos mais antigos viveram de 
50 a 60 milhóes de anos atras. O registro fóssil indica que 
antes disso a maioria dos mamiferos era terrestre. Embo- 
ra cientistas acreditem que as baleias e outros cetaceos se 
originaram de mamiferos terrestres, ha pouca evidencia 
fóssil sobre como a estrutura dos membros dos cetaceos se 
modificou ao longo do tempo, levando a perda dos mem¬ 
bros posteriores e o desenvolvimento de nadadeiras e de 
nadadeiras caudais. No entanto, nas ultimas decadas, urna 
serie de fósseis surpreendentes vem sendo descoberta no 
Paquistao, Egito e America do Norte. Esses fósseis docu- 
mentam etapas na transięao da vida da terra para a agua, 
preenchendo algumas das lacunas entre os cetaceos atuais 
e seus ancestrais (Figura 22.20). 

Coletivamente, as descobertas de fósseis recentes do- 
cumentam a origem de um dos principais grupos de ma¬ 
miferos, os cetaceos. Essas descobertas tambem mostraram 
que os cetaceos e seus parentes vivos próximos (hipo- 
pótamos, porcos e outros ungulados de casco bipartido) 
sao muito mais diferentes uns dos outros do que sao os 


Pakicetus dos ungulados de cas¬ 
co bipartido primitivos, como os 
Diacodexis . Padróes similares sao 
observados em fósseis que do- 

cumentam as origens de outros 

. 5 . . , 20 cm 

novos grupos principais de orga- 

nismos, incluindo os mamiferos ▲ Diacodexis, um un- 
(ver Capitulo 25), plantas com gulado de casco bi- 
flores (ver Capitulo 30) e tetrapo- partido ancestral. 
des (ver Capitulo 34). Em cada um 

desses casos, o registro fóssil mostra que, com o tempo, des- 
cendentes com modificaęóes produziram diferenęas cada 
vez maiores entre os grupos de organismos relacionados, 
resultando na diversidade da vida observada atualmente. 

Biogeografia 

Um quarto tipo de evidencia da evoluęao vem da biogeo¬ 
grafia, o estudo cientifico das distribuięóes geograficas das 
especies. As distribuięóes geograficas dos organismos sao 
influenciadas por muitos fatores, incluindo a deriva Conti¬ 
nental, o movimento lento dos continentes da Terra ao longo 
do tempo. Ha 250 milhóes de anos, esses movimentos reu- 
niram todos os continentes em um só, chamado de Pangeia 
(ver Figura 25.16). Ha cerca de 200 milhóes 
de anos, a Pangeia comeęou a se dividir; e ha 
20 milhóes de anos os continentes, da forma 
que conhecemos hoje, estavam a poucas cen- 
tenas de quilómetros da sua posięao atual. 

Podemos utilizar nosso conhecimento 
sobre evoluęao e deriva Continental para 
prever onde fósseis de diferentes grupos de 
organismos podem ser encontrados. Por 
exemplo, os cientistas construiram arvores 
evolutivas para cavalos com base em dados 
anatómicos. De acordo com essas arvores 
e com a idade dos ancestrais dos cavalos, 
cientistas estimam que o genero (Eąuus) 
do cavalo atual se originou ha cinco mi¬ 
lhóes de anos na America do Norte. Na- 
quela epoca, a America do Norte e a do Sul 
estavam próximas do seu local atual, mas 
nao eram conectadas, o que dificultava a 
expansao dos cavalos entre os continentes. 
Assim, pode-se prever que os fósseis mais 
antigos de Eąuus só poderiam ser encon¬ 
trados no continente em que o grupo se 
originou, ou seja, a America do Norte. Essa 
e outras previsóes para diferentes grupos 
de organismos tern se mostrado verdadei- 
ras, fornecendo mais evidencias a evoluęao. 

Tambem podemos utilizar a nossa 
compreensao sobre a evoluęao para explicar 
dados biogeograficos. Por exemplo, ilhas 
geralmente tern muitas especies endemi- 
cas de plantas e animais, ou seja, especies 
nao encontradas em outro lugar do mundo. 
Assim como Darwin descreveu no livro 
A origem das especies , a maioria das espe- 



50 40 30 

Milhóes de anos atras 


Legenda para ossos da 
pelve e dos membros 
inferiores dos cetaceos 


Pelvis 

Femur 


Tibia 

Pe 


▲ Figura 22.20 A transięao para a vida no mar. As linhagens dos cetaceos esta 
destacada em amarelo no diagrama da arvore evolutiva acima. Multiplas linhas de 
evidencia sustentam a hipótese de que os cetaceos evoluiram a partir de mamiferos 
terrestres. Fósseis documentaram a reduęao, com o tempo, nos ossos da pelve e dos 
membros posteriores de ancestrais cetaceos extintos, incluindo Pakicetus, Rodhocetus 
e Dorudon. Dados da sequencia de DNA sustentam a hipótese de que os cetaceos sao 
mais estreitamente relacionados aos hipopótamos. 

] O que aconteceu primeiro durante a evoluęao dos cetaceos: alteraęóes na estrutu¬ 
ra dos membros inferiores ou a origem das nadadeiras caudais? Explique. 
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cies insulares e parente próxima de especies continentais 
ou de especies da ilha mais próxima. Ele explicou a sua ob- 
servaęao sugerindo que as ilhas sao colonizadas por espe¬ 
cies do continente mais próximo. Por fim, esses colonizado- 
res dao origem a novas especies, a medida que se adaptam 
aos novos ambientes. Esse processo tambem explica como 
duas ilhas com ambientes semelhantes em lugares distintos 
do mundo nao sao colonizadas por especies semelhantes, 
mas sim por especies parecidas com as do continente mais 
próximo, em que o meio em geral e diferente. 

0 que e teórico no ponto de vista de Darwin 
sobre a vida? 

Certas pessoas rejeitam as ideias de Darwin sob o pretex- 
to de serem “apenas teóricas”. Entretanto, de acordo com 
o que foi mostrado ao longo deste capitulo, o padrao de 


evoluęao - a obseryaęao de que a vida evoluiu ao longo do 
tempo - tern sido diretamente documentado e sustentado 
por varias evidencias. As explicaęóes de Darwin sobre o 
processo de evoluęao - de que a seleęao natural e a causa 
principal do padrao observado de mudanęa evolutiva - re- 
fletem urna grandę quantidade de dados. Os efeitos da se¬ 
leęao natural tambem podem ser observados e testados na 
natureza. Um desses experimentos esta descrito no Exercf- 
cio de Habilidades Cientificas. 

O que, entao, e teórico no que diz respeito a evoluęao? 
Nao vamos esquecer que o significado cientifico do termo 
teoria e muito diferente do significado coloquial. O uso colo- 
quial da palavra teoria e semelhante ao que os cientistas cha- 
mam de hipótese. Em ciencia, a teoria e muito mais abran- 
gente do que a hipótese. Urna teoria, assim como a teoria da 
evoluęao por seleęao natural, engloba muitas observaęóes, ex- 
plicando e integrando urna grandę yariedade de fenómenos. 


EXERCiCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Fazendo e testando predięóes 


A predaęao pode resultar em seleęao natural para os padroes 
de coloraęao em barrigudinhos (gupp/es)? O que sabemos 
sobre evoluęao se modifica constantemente uma vez que novas 
observaęóes levam a novas hipóteses e ainda a novas maneiras 
de testar nossa compreensao sobre teoria evolutiva. Considere os 
barrigudinhos selvagens ( Poecilia reticulata ) que vivem em lagos 
conectados por córregos na ilha caribenha de Trinidad. Os barrigudi¬ 
nhos machos possuem padroes de cores bastante variados f que sao 
controlados por genes que sao expressos somente nos machos adul- 
tos. As femeas dos barrigudinhos escolhem machos com padroes 
de cores vibrantes como parceiros com mais frequencia do que os 
machos com uma coloraęao menos intensa. Mas a coloraęao in- 
tensa que atrai as femeas tambem torna os machos mais evidentes 
aos predadores. Os pesquisadores observaram que nos lagos com 
poucas especies predadoras, o beneficio das cores vibrantes parece 
"vencer" e os machos sao mais coloridos do que nos lagos onde a 
predaęao e mais intensa. 

O killifish, predador dos barrigudinhos, preda barrigudi¬ 
nhos jovens que ainda nao apresentaram sua coloraęao adulta. 

Os pesquisadores previram que se os barrigudinhos com cores 
fracas eram transferidos para um lago com killifish apenas, final- 
mente os descendentes destes barrigudinhos seriam mais colori¬ 
dos (por causa da preferencia das femeas pelos machos de cores 
intensas). 



Lago contendo killifish, 
sem barrigudinhos 
previamente transferidos 


Barrigudinhos 

transferidos 


Lago contendo 
peixes-joaninhas e 
barrigudinhos 


Como o experimento foi feito Pesquisadores transferiram 200 
barrigudinhos de um lago contendo o peixe-joaninha, predadores 
intensos dos barrigudinhos, para um lago contendo killifish, pre¬ 
dadores menos ativos que predam principalmente barrigudinhos 
jovens. Os pesquisadores rastrearam o numero de pontos de cor 
intensa e o total da area desses pontos nos barrigudinhos machos 
em cada geraęao. 

Dados a partir do experimento Após 22 meses (15 geraęóes), 
os pesquisadores compararam os dados de padroes de cor para as 
populaęóes original e transferida. 


12 - 



Populaęao Populaęao 
original transferida 


12 - 

2 ? 10 “ 



Populaęao Populaęao 
original transferida 


Interprete os dados 

1. Identifique os seguintes elementos da ciencia com base 
em hipóteses neste exemplo: (a) questao, (b) hipótese, (c) 
predięao, (d) grupo-controle e (e) grupo experimental. (Para 
informaęóes adicionais sobre a ciencia baseada em hipóteses, 
veja o Capitulo 1 e a Revisao das Habilidades Cientificas no 
Apendice F.) 

2. Explique como os tipos de dados que os pesquisadores esco- 
Iheram coletar permitiu que eles testassem sua predięao. 

3. (a) Quais conclusóes voce teria a partir dos dados apresentados 
acima? (b) Quais questóes adicionais voce teria para determi- 
nar a foręa dessa conclusao? 

4. Prediga o que aconteceria se, após 22 meses, os barrigudinhos 
da populaęao transferida fossem colocados de volta para o lago 
original. Descreva um experimento para testar sua predięao. 

Dados a partir de: J.A. Endler, Natural selection on color patterns 
in Poecilia reticulata. Evolution 34:76-91 (1980). 
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Uma teoria unificadora como essa só se torna universalmente 
aceita depois que o seu conteudo passa por testes experimen- 
tais e observacionais muito rigorosos (ver Capitulo 1). Como 
sera demonstrado no restante desta unidade, com certeza 
esse e o caso da teoria da evoluęao por seleęao natural. 

O ceticismo dos cientistas, ao continuarem a testar 
teorias, evita que essas ideias se tornem um dogma. Por 
exemplo, embora Darwin pensasse que a evoluęao fosse um 
processo muito lento, agora sabemos que novas especies 
podem se formar em periodos de tempo relativamente cur- 
tos (poucos milhares de anos ou menos; ver Capitulo 24). 
Alem disso, os biólogos evolutivos agora reconhecem que a 
seleęao natural nao e o unico mecanismo responsavel pela 
evoluęao. Dessa maneira, o estudo da evoluęao hoje e mais 
dinamico do que nunca, pois os cientistas fizeram novas 
descobertas usando uma ampla variedade de abordagens 
experimentais e analises geneticas. Uma dessas biólogas e 
a Dra. Hopi Hoekstra, e voce pode conhecer mais sobre o 
trabalho dela na entrevista no inicio desta unidade. 

Embora a teoria de Darwin atribua a diversidade da 
vida a processos naturais, os diyersos produtos da evoluęao 


permanecem interessantes e inspiradores. Como Darwin 
escreveu na frase finał do livro A origem das especies: 
“Existe uma grandeza nessa visao a respeito da vida... [na 
qual] formas infinitas, belas e maravilhosas evoluiram e 
ainda estao evoluindo”. 


REVISAO DO CONCEITO 22.3 

1. Explique por que a seguinte frase esta incorreta: "Os anti- 
bióticos causaram a resistencia aos farmacos nos organis- 
mos MRSA". 

2. Como a evoluęao explica (a) membros anteriores semelhantes 
em mamiferos, mas com funęóes distintas, como mostra a 
Figura 22.15, e (b) o modo de vida semelhante de dois ma- 
miferos sem parentes próximo mostrado na Figura 22.18? 

I Os dinossauros se originaram ha 200-250 milhóes 
de anos. Voce esperaria que os primeiros fósseis de dinos¬ 
sauros apresentassem uma distribuięao geografica ampla 
(em muitos continentes) ou restrita (em apenas um ou pou¬ 
cos continentes)? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 


22 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 22.1 

A revoluęao darwiniana contestou visoes tradicionais 
de uma Terra jovem habitada por especies imutaveis 
(p. 463-465) 

• Darwin propos que a diversidade da vida surgiu de especies ances- 
trais por seleęao natural, um desvio radical das visóes correntes. 

• Cuvier estudou fósseis, mas negou que a evoluęao ocorre; ele pro¬ 
pos que eventos catastróficos repentinos no passado causavam o 
desaparecimento de especies de uma area. 

• Hutton e Lyell observaram que mudanęas geológicas podem resul- 
tar de mecanismos graduais que ocorreram no passado da mesma 
maneira que ocorre atualmente. 

• A hipótese de Lamarck sugeriu que as especies evoluem, mas nao 
ha sustentaęao aos mecanismos propostos por ele. 

1 Por que a idade da Terra era importante para as ideias de Darwin 
sobre a evoluęao? 

CONCEITO 22.2 

A descendencia com modificaęao por seleęao natural 
explica as adaptaęóes dos organismos, bem como a 
uniformidade e diversidade da vida (p. 465-470) 

• As experiencias de Darwin durante a viagem no Beagle originaram 
a ideia de que especies novas se originam de formas ancestrais por 
meio do acumulo de adaptaęóes. Ele aperfeięoou a sua teoria por 
varios anos e finalmente a publicou em 1859, depois de saber que 
Wallace havia chegado as mesmas conclusóes. 


• No livro A origem das especies , Darwin propos que, ao longo de vas- 
tos periodos de tempo, os descendentes com modificaęóes produzi- 
ram a rica diversidade da vida pelo mecanismo de seleęao natural. 


Observaęóes 



e 


Ao longo do tempo, caracteristicas 
favoraveis se acumulam na populaęao. 

| Descreva como a superproduęao e a variaęao herdavel estao relacio- 
nadas a evoluęao por seleęao natural. 

CONCEITO 22.3 

A evoluęao e sustentada por uma quantidade 
expressiva de evidencias cientificas (p. 471-478) 

• Pesquisadores tern observado, em muitos estudos, a seleęao natural 
resultando em evoluęao adaptativa. Esses estudos incluem popula- 
ęóes do percevejo-do-saboeiro e de MRSA. 

• Os organismos compartilham caracteristicas em yirtude de um 
ancestral comum (homologia) ou porque a seleęao natural afeta 
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de modo similar as especies que evoluem em ambientes similares 

(evoluęao convergente). 

• Fósseis demonstram que organismos que viveram no passado sao 
diferentes dos organismos atuais, que muitas especies foram ex- 
tintas e que as especies evoluiram ao longo do tempo. Os fósseis 
tambem documentam a origem da maioria dos novos grupos de 
organismos. 

• A teoria da evoluęao pode explicar os padróes biogeograficos. 

| Resuma as diferentes linhas de evidencia que sustentam a hipótese 
de que os cetaceos sao descendentes dos mamiferos terrestres e tem 
uma relaęao próxima com os ungulados de casco bipartido. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Qual das alternativas abaixo nao e uma obseryaęao ou inferencia 
na qual a seleęao natural se baseia? 

a. Existe yariaęao herdavel entre os individuos. 

b. Individuos menos adaptados nunca deixam prole. 

c. As especies geralmente tem prole mais numerosa do que o 
meio pode suportar. 

d. Apenas uma fraęao da prole produzida por um individuo 
sobrevive. 

2. Qual das seguintes observaęóes ajudou Darwin a moldar o seu 
conceito de descendencia com modificaęao? 

a. A diversidade de especies diminui a medida que nos afasta- 
mos do Equador. 

b. Menos especies vivem nas ilhas, em comparaęao com o 
continente mais próximo. 

c. As aves poderiam ser encontradas em ilhas mais distantes 
do continente do que a capacidade maxima de voo sem 
paradas. 

d. As plantas de clima temperado da America do Sul sao mais 
parecidas com as plantas tropicas do mesmo continente do 
que com plantas de clima temperado da Europa. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

3. Em seis meses de uso efetivo de meticilina para tratar infecęóes 
por S. aureus em uma comunidade, todas as novas infecęóes por 
S. aureus foram causadas por MRSA. Qual pode ser a explicaęao 
para isso? 

a. Um paciente deve ter sido infectado por MRSA de outra 
comunidade. 

b. Em resposta ao medicamento, o S. aureus comeęou a pro- 
duzir yersóes da proteina-alvo resistentes ao medicamento. 

c. Algumas bacterias resistentes ao medicamento estavam 
presentes no inicio do tratamento e a seleęao natural au- 
mentou sua frequencia. 

d. S. aureus evoluiu para yacinas resistentes. 

4. Os membros superiores dos humanos e dos morcegos possuem 
esqueleto semelhante, ao passo que os ossos correspondentes 
nas baleias apresentam diferentes formas e proporęóes. No en- 
tanto, dados geneticos sugerem que os tres organismos divergi- 
ram de um ancestral comum mais ou menos ao mesmo tempo. 
Qual das alternativas abaixo e a explicaęao mais provavel para 
esses dados? 

a. A evoluęao dos membros superiores foi adaptativa em hu¬ 
manos e morcegos, mas nao em baleias. 

b. A seleęao natural no ambiente aquatico resultou em mu- 
danęas significativas na anatomia dos membros superiores 
das baleias. 


c. Os genes mutam mais rapidamente em baleias do que em 
humanos ou morcegos. 

d. As baleias nao estao corretamente classificadas como ma¬ 
miferos. 

5. Sequencias de DNA em muitos genes humanos sao semelhantes 
a sequencias dos genes correspondentes em chimpanzes. A ex- 
plicaęao mais provavel para esse resultado e: 

a. humanos e chimpanzes compartilham ancestral comum 
relativamente recente. 

b. humanos evoluiram de chimpanzes. 

c. chimpanzes evoluiram de humanos. 

d. a eyoluęao conyergente levou a similaridades no DNA. 


NIVEL 3: SfNTESE/AVALIAęAO 

6 . CONEXAO EVOLUTIVA 

Explique por que caracteristicas moleculares e anatómicas geral¬ 
mente se encaixam em um padrao similar de grupo. Alem disso, 
descreva um processo capaz de impedir que isso aconteęa. 

7. PESOUISA CIENTIFICA 

Mosquitos resistentes ao pesticida DDT aparece- 
ram primeiro na India, em 1959, mas agora sao encontrados em 
todo o mundo. (a) Desenhe um grafico com os dados da tabe¬ 
la abaixo. (b) Construa, a partir do grafico, uma hipótese para 
explicar por que os mosquitos resistentes ao DDT aumentaram 
rapidamente. (c) Sugira uma explicaęao para a resistencia global 
ao DDT. 


Mes 

0 

8 

12 

Mosquitos resistentes* ao DDT 

4% 

45% 

77% 


Fonte: C. F. Curtis et al., Selection for and against insecticide resistance and 
possible methods of inhibiting evolution of resistance in mosquitoes, Ecological 
Entomology 3:273-287 (1978). 

*Foram considerados resistentes aqueles mosquitos que nao haviam morrido 
uma hora após a aplicaęao de uma dose de 4% de DDT. 

8 . ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

Escreva um ensaio sucinto (cerca de 100-150 palavras) analisan- 
do se as alteraęóes ao ambiente fisico de um organismo prova- 
yelmente resultam em uma alteraęao evolutiva. Use um exemplo 
para dar suporte ao seu raciocinio. 



Esta formiga-pote-de-mel (genero Myrmecocystus) pode arma- 
zenar alimento liquido dentro do seu abdome expansivo. Con- 
sidere outras formigas com as quais voce tem familiaridade e 
explique como uma formiga-pote-de-mel da o exemplo de tres 
caracteristicas-chave da vida: adaptaęao, unidade e diversidade. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 

















A Evoluęao das Populaęóes 
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A variabilidade genetica 
torna a evoluęao possivel 


A equaęao de Hardy- 
-Weinberg pode ser usada 
para testar se a populaęao 
esta evoluindo 


Seleęao natural, deriva 
genetica e fluxo genico po- 
dem alterar as frequencias 
alelicas nas populaęóes 


A seleęao natural e o unico 
mecanismo que promove 
evoluęao adaptativa de 
modo consistente 


▲ Figura 23.1 Este tentilhao esta evoluindo? 


A menor unidade evolutiva 


U ma ideia errónea e comum sobre a evoluęao e acreditar que os indivi- 
duos evoluem. E verdade que a seleęao natural atua nos indmduos: cada 
combinaęao de caracteristicas de um organismo afeta a sua sobrevivencia e 
seu sucesso reprodutivo em comparaęao a outros indmduos. Mas o impacto 
evolutivo da seleęao natural só e aparente nas mudanęas provocadas em urna 
populaęao de organismos ao longo do tempo. 

Considere o tentilhao terrestre de tamanho medio (Geospiza fortis), ave 
que se alimenta de sementes e que vive nas Ilhas de Galapagos (Figura 23.1). 
Em 1977, a populaęao de G. fortis, na ilha de Daphne Maior, foi dizimada por 
um longo periodo de seca: de um total de 1.200 aves, apenas 180 sobreviveram. 
Os cientistas Peter e Rosemary Grant observaram que, durante a seca, havia 
escassez de sementes pequenas e macias. Os tentilhóes, entao, se alimentavam 
principalmente de sementes grandes e duras, abundantes no ambiente. As aves 
com bicos maiores e mais profundos conseguiam quebrar e se alimentar dessas 
sementes, aumentando a taxa de sobrevivencia comparada com tentilhóes de 
bicos menores. Como o tamanho do bico e urna caracteristica herdada nessas 
aves, a media de tamanho do bico na próxima geraęao de G. fortis foi maior 
que a observada na populaęao antes do periodo de seca (Figura 23.2). Nesse 
caso, a populaęao de tentilhóes evoluiu por seleęao natural. No entanto, os 
individuos de tentilhóes nao evoluiram. Cada ave tinha um bico de certo ta¬ 
manho, que nao cresceu durante a seca. Em vez disso, a proporęao de bicos 
grandes na populaęao aumentou ao longo de geraęóes: a populaęao evoluiu, e 
nao os seus membros. 

Com foco nas mudanęas evolutivas em populaęóes, podemos definir a 
evoluęao em sua menor escala, chamada de microevoluęao, como mudanęas 
nas frequencias alelicas em urna populaęao ao longo de geraęóes. Como vere- 




T Figura 23.2 Evidencia 
de seleęao por fonte de 
alimento. Os dados repre- 
sentam as medidas do com- 
primento do bico de tentilhóes 
terrestres adultos de tamanho 
medio, nascidos nas geraęóes 
antes e depois da seca de 
1977. Em uma geraęao, a se¬ 
leęao natural resultou em uma 
media maior de tamanho de 
bicos na populaęao. 




▲ Figura 23.3 Variaęao fenotipica em cavalos. Em cavalos, a 
cor da pelagem varia ao longo de urn contfnuo e e influenciada por 
multiplos genes. 


mos ao longo deste capitulo, a seleęao natural nao e a uni- 
ca causa de microevoluęao. Na yerdade, tres mecanismos 
principais levam a mudanęa na freąuencia alelica: a seleęao 
natural, a deriva genetica (eventos aleatórios que mudam 
as freąuencias alelicas) e o fluxo genico (a transferencia de 
alelos entre populaęóes). Cada um desses mecanismos tern 
efeitos distintos na composięao genetica das populaęóes. 
No entanto, somente a seleęao natural melhora de modo 
consistente a relaęao dos organismos com seus ambientes 
(adaptaęao). Antes de examinarmos a seleęao natural e a 
adaptaęao em mais detalhes, vamos recapitular um pre- 
-reąuisito para esses processos em uma populaęao: a va- 
riabilidade genetica. 

CONCEITO 23.1 

A variabilidade genetica torna a 
evoluęao possivel 

Na obra A origem das especies , Darwin mostrou uma serie 
de evidencias de que a vida na Terra evoluiu ao longo do 
tempo e tambem propos que a seleęao natural e o mecanis- 
mo pelo qual essas mudanęas ocorrem. Darwin tambem 
observou que os indiyiduos diferem nas suas caracteristi- 
cas herdaveis e que a seleęao natural atua sobre essas di- 
ferenęas, levando a mudanęas evolutivas. Embora Darwin 
tenha obseryado que a yariaęao nas caracteristicas herda- 
veis e um pre-requisito para a evoluęao, ele nao conseguiu 
explicar precisamente como os organismos transmitem as 
caracteristicas herdaveis a prole. 

Alguns anos após Darwin ter publicado A origem das 
especies , Gregor Mendel escreveu um artigo inovador so¬ 
bre heranęa genetica em eryilhas (ver Capitulo 14). Nesse 
artigo, Mendel propos um modelo de heranęa, em que os 
organismos transmitiriam unidades herdaveis separadas 
(hoje chamadas de genes) a prole. Embora Darwin nun- 
ca tenha aprendido nada sobre genes, o artigo de Mendel 
iniciou a compreensao das diferenęas geneticas em que a 
evoluęao se baseia. Aqui vamos examinar essas diferenęas 
geneticas e como elas sao produzidas. 

Variaęao genetica 

Individuos dentro de uma especie variam nas suas caracte¬ 
risticas especificas. Entre os seres humanos, pode-se facil- 


mente obseryar a yariaęao fenotipica nas caracteristicas fa- 
ciais, altura e voz. Da mesma forma, yariaęóes individuais 
ocorrem em todas as especies. Embora nao se possa identi- 
ficar o grupo sanguineo (A, B, AB ou O) de uma pessoa por 
sua aparencia, essa e varias outras caracteristicas molecu- 
lares tambem variam muito entre os indiyiduos. 

Essas yariaęóes fenotipicas muitas vezes refletem a 
yariaęao genica, diferenęas entre indiyiduos na composi¬ 
ęao de seus genes ou outras sequencias de DNA. Algumas 
diferenęas fenotipicas herdaveis ocorrem na base “ou/ou”, 
como a cor das flores das eryilhas de Mendel: cada plan- 
ta tern flores que sao roxas ou brancas (ver Figura 14.3). 
Os caracteres que variam dessa forma normalmente sao 
determinados por um unico locus genico, com diferentes 
alelos produzindo fenótipos distintos. Em contrapartida, 
outras diferenęas fenotipicas variam nas gradaęóes de um 
continuo. Essas yariaęóes normalmente resultam da in- 
fluencia de dois ou mais genes sobre um unico caractere 
fenotipico. Na yerdade, varios caracteres fenotipicos sao 
influenciados por multiplos genes, incluindo a pelagem de 
cavalos (Figura 23.3), o numero de sementes do milho e a 
altura dos seres humanos. 

O quanto um gene e outras sequencias de DNA variam 
de um individuo para outro? A yariaęao genica em nivel ge¬ 
nico total {yariabilidade genica) pode ser quantificada pela 
porcentagem media de loci que sao heterozigotos. (Nao se 
esqueęa de que um indiyiduo heterozigoto tern dois alelos 
diferentes para um determinado loci , enquanto um indiyi¬ 
duo homozigoto tern dois alelos identicos para cada loci) 
Como exemplo, em media, a mosca-das-frutas Drosophila 
melanogaster e heterozigota para cerca de 1.920 de seus 
13.700 loci (14%) e homozigota para o resto. 

A yariaęao genica tambem pode ser medida pelo ni- 
vel molecular de DNA ( yariabilidade nucleotldica) . Mas 
pouco dessa yariaęao resulta em yariaęao fenotipica, pois 
muitas dessas diferenęas ocorrem nos Introns, segmentos 
de DNA nao codificante que se localizam entre os exons, 
regióes retidas no RNAm após o processamento do RNA 
(ver Figura 17.11). Alem disso, a maioria das yariaęóes que 
ocorre dentro dos exons nao causa uma alteraęao na se- 
quencia de aminoacidos da proteina codificada pelo gene. 
Por exemplo, na comparaęao da sequencia mostrada na 
Figura 23.4, existem 43 sitios de nucleotideos com pares 
de bases variaveis (onde as substituięóes ocorreram), assim 
como alguns sitios onde inseręóes ou deleęóes ocorreram. 
Embora 18 sitios variaveis ocorram dentro de quatro exons 
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As substituięóes de pares 
de bases sao mostradas 
em cor de laranja. 


A seta vermelha 
indica um sitio 
de inseręao. 


A substituięao neste local 
resulta na traduęao de um 
aminoacido diferente. 





Uma deleęao de 
26 pares de bases 
ocorreu aqui. 

i V 


2.500 


Exon Intron 

▲ Figura 23.4 Variaęao genetica extensiva ao mvel molecu- 
lar. Este diagrama resume os dados a partir de estudos que comparam 
a sequencia de DNA do gene da alcool desidrogenase (Adh) em varias 
moscas-das-frutas ( Drosophila melanogaster). O gene Adh tern quatro 
exons (azul-escuro) separados por introns (azul-claro); os exons incluem 
as regióes codificantes que no finał sao traduzidas em aminoacidos da 
enzima Adh (ver Figura 5.1). Apenas uma substituięao tern efeito feno- 
tipico, produzindo uma forma diferente da enzima Adh. 


Revise as Figuras 17.5 e 17.10. Expligue 
como uma substituięao de par de bases que altera uma regiao codi- 
ficante do locus Adh poderia nao ter efeito na sequencia de aminoa¬ 
cidos. Entao, explique como uma inseręao em um exon poderia nao 
ter efeito sobre a proteina produzida. 


do gene Adh, apenas uma dessas variaęóes (no sitio 1.490) 
resulta em alteraęao de aminoacido. Entretanto, observe 
que esse unico sitio variavel e suficiente para causar yaria¬ 
ęao genetica no nivel do gene e, assim, duas formas dife- 
rentes da enzima Adh sao produzidas. 

E importante saber que algumas variaęóes fenotipi- 
cas nao resultam de diferenęas genicas entre indMduos 
(A Figura 23.5 mostra o exemplo de uma lagarta do su- 
doeste dos Estados Unidos). O fenótipo e o produto de 
um genótipo herdado e de varias influencias ambientais 
(ver Conceito 14.3). Em um exemplo humano, os fisicultu- 
ristas alteram seus fenótipos consideravelmente, mas nao 
passam sua enorme massa muscular para a próxima gera- 
ęao. Em geral, apenas a parte geneticamente determinada 
da yariaęao genetica pode ter consequencias evolutivas. 
Assim, a yariaęao genetica fornece a materia-prima para 
a alteraęao evolutiva: sem yariaęao genica a evoluęao nao 
pode ocorrer. 

Fontes de variaęao genica 

A yariaęao genica da qual a evoluęao depende, se origina 
quando uma mutaęao, duplicaęao genica ou outros proces- 
sos produzem novos alelos e novos genes. As yariantes ge¬ 
nicas podem ser produzidas rapidamente em organismos 
com tempos curtos de reproduęao. A reproduęao sexuada 


tambem pode resultar em yariaęao genica quando genes 
existentes sao arranjados de novas formas. 

Formaęao de novos alelos 

Novos alelos podem surgir por mutaęao , uma mudanęa 
na sequencia de nucleotideos no DNA de um organismo. 
A mutaęao e como um tiro no escuro - nao podemos pre- 
ver com precisao nem quais e nem como os segmentos de 
DNA serao alterados. Em organismos multicelulares, ape¬ 
nas mutaęóes em linhagem de celulas que produzem ga- 
metas podem ser transmitidas a prole. Em plantas e fungos 
isso nao e tao limitante quanto parece, visto que muitas li- 
nhagens celulares podem produzir gametas. Mas, na maio- 
ria dos animais, a maioria das mutaęóes ocorre em celulas 
somaticas e nao e passada para a prole. 

A mudanęa em uma unica base em um gene - “mu¬ 
taęao pontual” - pode ter impacto significativo no fenóti¬ 
po, como ocorre na anemia falciforme (ver Figura 17.25). 
Os organismos refletem varias geraęóes de seleęao; assim, 
seus fenótipos geralmente mostram correlaęao com o am- 
biente. Como resultado, a maioria das novas mutaęóes que 
altera o fenótipo e pelo menos levemente deleteria. Em 
alguns casos, a seleęao natural remove rapidamente esses 
alelos danosos. Entretanto, em organismos diploides, os 
alelos prejudiciais que sao recessivos, podem ser escondi- 
dos da seleęao. Assim, um alelo reces- 
sivo danoso pode persistir por geraęóes 
pela propagaęao nos indmduos hete- 
rozigotos (em que seus efeitos danosos 
sao mascarados pelo alelo dominantę 
mais favoravel). Essa “proteęao hetero- 
zigota” mantem um enorme conjunto 
de alelos que podem nao ser favoraveis 
nas condięóes atuais, mas que poderiam 
ser beneficos se o ambiente modificar. 

Enquanto muitas mutaęóes sao 
danosas, muitas outras nao o sao. Re- 
lembre que boa parte do DNA nos 
genomas eucarióticos nao codifica 
proteinas (ver Figura 21.6). Mutaęóes 
pontuais nessas regióes nao codifican¬ 
tes geralmente resultam em yariaęao 



▲ Figura 23.5 Variaęao nao herdavel. Essas lagartas da mariposa Nemoria arizonaria 
tern aparencias diferentes que decorrem dos componentes na sua dieta e nao das dife¬ 
renęas nos seus genótipos. (a) Lagartas criadas com dieta rica em flores de carvalho ficam 
parecidas com as flores, enquanto (b) suas irmas, criadas com dieta rica em folhas de car- 
valho, se parecem com os galhos da mesma arvore. 
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neutra, diferenęas na seąuencia de DNA que nao con- 
ferem yantagem ou desvantagem seletiva. A redundan- 
cia do código genetico e outra fonte de yariaęao neutra: 
mesmo urna mutaęao pontual em um gene que codifica 
urna proteina nao tera efeito na funęao proteica se a com- 
posięao do aminoacido nao for mudada. E mesmo onde 
houver mudanęa no aminoacido, essa mudanęa talvez 
nao afete a forma e a funęao da proteina. Por firn, como 
yeremos adiante, raramente um alelo mutante propicia 
melhor interaęao entre organismo e ambiente, aumentan- 
do o seu sucesso reprodutivo. 

Alterando numero ou posięao genica 

Mudanęas cromossómicas que eliminam, rompem ou re- 
arranjam muitos loci de urna vez só, quase certamente sao 
deleterias. No entanto, quando essas mutaęóes em larga 
escala deixam os genes intactos, elas podem nao afetar 
o fenótipo do organismo. Em casos raros, esses rearran- 
jos cromossómicos podem ser beneficos. Por exemplo, a 
translocaęao de parte de um cromossomo para outro pode 
unir genes de modo a resultar efeitos positivos. 

Urna importante fonte de yariaęao e a duplicaęao 
de genes devido aos erros na meiose (p. ex., um Crossing 
over desigual), por deslizamento durante a replicaęao de 
DNA e por atividade de elementos transponiveis dos genes 
(ver Conceito 21.5). As duplicaęóes de grandes segmentos 
dos cromossomos, assim como outras aberraęóes cromos¬ 
sómicas, em geral, sao danosas, mas a duplicaęao de pe- 
quenas poręóes do DNA talvez nao seja. Duplicaęóes de 
genes sem efeitos graves podem persistir durante varias 
geraęóes, permitindo o acumulo dessas mutaęóes. O resul- 
tado e um genoma expandido, com novos genes que talvez 
adquiram novas funęóes. 

Esses aumentos no numero de genes parecem ter tido 
um papel fundamental na evoluęao. Por exemplo, os ances- 
trais remotos dos mamiferos tinham um unico gene para 
detecęao de odores que foi duplicado muitas vezes desde 
entao. Por isso, hoje os seres humanos tern cerca de 350 
genes de recepęao olfativa e os camundongos 1.000. Pro- 
vavelmente esse aumento significativo no numero de genes 
olfatórios ajudou os primeiros mamiferos a detectar odo¬ 
res fracos e a distinguir cheiros diferentes. 

Reproduęao rapida 

As taxas de mutaęao tendem a ser baixas em plantas e ani- 
mais, com cerca de urna mutaęao para cada 100.000 ge¬ 
nes por geraęao, sendo ainda mais baixas em procariontes. 
Como procariontes em geral tern ciclos de vida muito cur- 
tos, as mutaęóes podem rapidamente gerar yariabilidade 
genetica nas suas populaęóes. O mesmo ocorre com os 
virus. Por exemplo, o HIV tern tempo de geraęao de em 
torno de dois dias. Tambem tern RNA genómico com taxa 
de mutaęao muito mais alta que o DNA genómico, devi- 
do a falta do mecanismo reparador de RNA em celulas do 
hospedeiro (ver Capitulo 19). Por essa razao, e improvavel 
que o tratamento com um unico medicamento seja eficien- 
te contra o HIV; as formas mutantes do virus resistentes 
a um medicamento em particular irao proliferar em um 


periodo relativamente curto. Ate agora, o tratamento mais 
eficiente contra a Aids tern sido urna combinaęao de re- 
medios que reune varios medicamentos. E improvavel que 
mutaęóes multiplas, conferindo ao virus resistencia a todos 
os medicamentos, venham a ocorrer em um curto periodo 
de tempo. 

Reproduęao sexuada 

Em organismos com reproduęao sexuada, a maior parte da 
yariabilidade genetica da populaęao resulta da combinaęao 
unica de alelos que cada indMduo recebe dos seus pais. 
Certamente, em nivel de nucleotideo, todas as diferenęas 
entre esses alelos resultaram de mutaęóes ocorridas no 
passado. O mecanismo de reproduęao sexuada e que mis- 
tura os alelos existentes e os distribui ao acaso para formar 
os genótipos dos indiyiduos. 

Tres mecanismos contribuem para essa mistura: o en- 
trecruzamento, a segregaęao independente dos cromosso¬ 
mos e a fertilizaęao (ver Capitulo 13). Durante a meiose, 
cromossomos homólogos, um herdado de cada genitor, 
trocam alguns de seus alelos por entrecruzamento. Esses 
cromossomos homólogos e os alelos que eles carregam 
sao distribuidos ao acaso nos gametas. Assim, devido a di- 
yersidade de cruzamentos possiveis em urna populaęao, a 
fertilizaęao reune gametas de indiyiduos com “bagagem” 
genetica provavelmente distinta. Os efeitos combinados 
desses tres mecanismos asseguram que a reproduęao se- 
xuada rearranja alelos existentes em novas combinaęóes 
a cada geraęao, propiciando grandę parte da yariabilidade 
genetica que possibilita a evoluęao. 

REVISAO DO CONCEITO 23.1 

1. Explique por que a yariabilidade genetica em uma populaęao 
e pre-requisito para a evoluęao. 

2. De todas as mutaęóes que ocorrem em uma populaęao, por 
que só uma pequena fraęao se dispersa? 

3. UMMMiUMU Se uma populaęao parasse de se repro- 
duzir sexuadamente (mas continuasse com a reproduęao 
assexuada), como a sua yariabilidade genetica seria afetada 
ao longo do tempo? Explique. (Ver Conceito 13.4) 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 23.2 

A equaęao de Hardy-Weinberg pode ser usada 
para testar se a populaęao esta evoluindo 

Embora os indiyiduos de uma populaęao precisem diferir 
geneticamente para que a evoluęao aconteęa, a presenęa de 
yariaęao genetica nao garante que a populaęao ira evoluir. 
Para isso acontecer, um dos fatores que promovem a evolu- 
ęao precisa estar agindo. Nesta seęao, yeremos como testar 
se a evoluęao esta ocorrendo em uma populaęao. O pri- 
meiro passo nesse processo e esclarecer o que entendemos 
por populaęao. 
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Pool genico e frequencia de alelos 

Uma populaęao e um grupo de indmduos da mes- 
ma especie que vive na mesma area e 
cruza, produzindo descendentes 
ferteis. Populaęoes diferentes de 
uma unica especie podem es- 
tar isoladas geograficamente e 
trocar materiał genetico só em 
eventos raros. Esse isolamen- 
to, por exemplo, e comum em 
especies que vivem em ilhas 
distantes entre si ou em lagos 
diferentes. Por outro lado, nem 
todas as populaęoes estao isoladas 
(Figura 23.6). No entanto, membros 
de uma populaęao geralmente cruzam entre si e, por 
isso, em media, tern relaęao mais próxima dentro da popu¬ 
laęao do que com membros de outras populaęoes. 

Podemos caracterizar geneticamente uma populaęao 
por meio da descrięao do seu pool genico (grupo de ge- 
nes), que consiste em todos os alelos para todos os loci em 
todos os indmduos de uma populaęao. Se apenas um dos 
alelos ocorre em um locus particular em uma populaęao, 
esse alelo e considerado fixado no pool genetico, sendo to¬ 
dos os indmduos homozigotos para esse alelo. Por outro 
lado, se existem dois ou mais alelos para um locus especf- 
fico em uma populaęao, os indmduos podem ser homo ou 
heterozigotos para esse alelo. 

Por exemplo, imagine uma populaęao 
de 500 plantas de flores silvestres com dois 
alelos, Cf e C w , para um locus que codifica 
pigmento floral. Esses alelos tern dominancia 
incompleta; ou seja, cada genótipo tern um c w c w 

fenótipo diferente. Plantas homozigotas para 
o alelo Cf (Cfcf) produzem pigmento verme- 
lho e tern flores vermelhas; plantas homozi- c R C w 

gotas para o alelo C w (C W C W ) nao produzem 
pigmento yermelho e tern flores brancas, ao 
passo que heterozigotos (Cf C w ) produzem um pouco de pig¬ 
mento yermelho e apresentam flores cor-de-rosa. 

Cada alelo tern uma frequencia (proporęao) na po¬ 
pulaęao. Por exemplo, suponha que em uma populaęao 
existam 320 plantas com flores yermelhas, 160 com flores 
rosadas e 20 com flores brancas. Tendo em vista que esses 
organismos sao diploides, esses 500 indmduos tern um to- 
tal de 1.000 cópias de genes envolvidos com a coloraęao 
das flores. O alelo Cf esta representado em 800 dessas có¬ 
pias (320 X 2 = 640 para plantas Cfcf, mais 160 X 1 = 160 
para plantas CfC w ). Assim, a frequencia do alelo C R e de 
800/1.000 = 0,8 (80%). 

Quando se estuda um locus com dois alelos, conven- 
cionalmente se utiliza p para representar a frequencia de 
um dos alelos e q para representar a frequencia do outro. 
Assim, p , a frequencia do alelo C R no grupo de genes dessa 
populaęao, e p= 0,8 (80%). E como existem somente dois 
alelos para esse gene, a frequencia do alelo C w , represen- 
tada por q, deve ser q = 1 - p = 0,2 (20%). Para os loci 
com mais de dois alelos, a soma de toda a frequencia alelica 
deve ser igual a 1 (100%). 




da manada \ 
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c K c R 
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▲ Figura 23.6 Uma especie, duas populaęoes. Estas duas 
populaęoes de caribu em Yukon nao estao totalmente isoladas; as 
vezes, compartilham a mesma area. No entanto, os membros de 
cada populaęao irao cruzar mais provavelmente com membros da 
sua própria populaęao do que com membros da outra populaęao. 


Em seguida, yeremos como as frequencias alelicas e 
genotipicas podem ser utilizadas para testar se a evoluęao 
esta ocorrendo em uma populaęao. 

A Equaęao de Hardy-Weinberg 

Um modo de yerificar se a seleęao natural ou outros fa- 
tores estao causando evoluęao em um locus particular e 
determinar qual seria a configuraęao genetica de uma po¬ 
pulaęao que nao estaria evoluindo nesse locus. Podemos, 
entao, comparar esse cenario com dados da populaęao 
real. Se nao existirem diferenęas, podemos concluir que a 
populaęao real nao esta evoluindo. Se existirem diferenęas, 
a conclusao e de que a populaęao esta evoluindo - e pode¬ 
mos tentar descobrir o porque. 

0 eq u ilibrio de Hardy-Weinberg 

Em uma populaęao que nao esta evoluindo, as frequencias 
dos alelos e genótipos permanecem constantes de geraęao 
para geraęao, desde que apenas segregaęao mendeliana e 
recombinaęao de alelos estejam atuando. Diz-se que essa 
populaęao esta em eąuilibrio de Hardy-Weinberg, nome 
dado em homenagem ao matematico britanico Hardy e ao 
ffsico alemao Weinberg, que, de forma independente, o 
propuseram em 1908. 

Para determinar se uma populaęao esta em equilfbrio 
de Hardy-Weinberg, e importante pensar sobre os cruza- 
mentos geneticos de maneira diferente. Anteriormente, 
utilizamos o quadro de Punnett para determinar os genóti¬ 
pos da prole em um cruzamento (ver Figura 14.5). Em vez 
de considerar possiveis combinaęóes alelicas resultantes de 
um unico cruzamento, iremos considerar as combinaęóes 
de alelos que podem resultar de todos os cruzamentos em 
uma populaęao. 

Imagine que todos os alelos de certo locus , de todos os 
indmduos em uma populaęao possam ser misturados em 
um recipiente (Figura 23.7). Esse recipiente abrigaria todo 
o pool genico da populaęao para esse locus. A “reprodu- 
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O As frequencias 
alelicas da 
populaęao sao 
0,8 (80%) e 
0,2 ( 20 %). 


Frequencias alelicas 


p = frequencia do alelo C R © = 0,8 
q = freguencia do alelo C W Q = 0,2 


I 


©Se todos estes 
alelos fossem 
colocados em 
um recipiente 
(representando 
o pool genico), 
80% seriam C R e 
20% seriam C w . 


Alelos na populaęao 



© Considerando 
o cruzamento 
aleatório, cada vez 
que dois gametas 
se u nem ha 80% 
de probabilidade 
do óvulo carregar 
o alelo C R e 20% 
de carregar o 
alelo C w . 


i 

Gametas produzidos 

Cada espermatozoide: 

80% de 20% de 80% de 20% de 
chances chances chances chances 



©Da mesma forma, cada espermatozoide 
tern 80% de chances de carregar alelo C R 
e 20% de chances de carregar alelo C w . 


▲ Figura 23.7 Selecionando aleatoriamente alelos de um 
pool genico. 


ęao” ocorreria por meio da seleęao ao acaso de alelos desse 
recipiente; eventos similares a esse ocorrem na natureza 
ąuando peixes liberam espermatozoides e óvulos na agua 
ou ąuando graos de pólen (com o gameta masculino da 
planta) sao liberados ao vento. Considerando a reproduęao 
como a seleęao ao acaso de alelos do recipiente {pool geni¬ 
co), estamos, na verdade, assumindo que os cruzamentos 
ocorrem de modo aleatório, ou seja, que todos os cruza¬ 
mentos entre machos e femeas tern a mesma probabilidade 
de ocorrer. 

Vamos aplicar a nossa analogia do recipiente a popu¬ 
laęao hipotetica de flores silvestres discutida anteriormen- 
te. Naąuela populaęao de 500 flores, a freąuencia do alelo 
para flores yermelhas (C R ) ep = 0,8 e a freąuencia do alelo 
para flores brancas {C w ) e q = 0,2. Em outras palavras, o 
recipiente contendo as 1.000 cópias do gene para cor de 
flores em urna populaęao iria conter 800 alelos C R e 200 
alelos C w . Assumindo que os gametas se formam por meio 
da seleęao ao acaso de alelos do recipiente, a probabilidade 
de que um óvulo ou espermatozoide tenha alelo C R ou C w e 
igual a freąuencia desses alelos no recipiente. Assim, como 
ilustra a Figura 23.7, cada óvulo tern 80% de chances de 
carregar um alelo C R e 20% de chances de ter um alelo C w ; 
o mesmo e verdadeiro para cada espermatozoide. 

Utilizando a regra de multiplicaęao (ver Figura 14.9), 
podemos agora calcular as freąuencias dos tres possiveis 
genótipos, assumindo fusao randómica de óvulos e esper¬ 
matozoides. A probabilidade de dois alelos Cf se encon- 
trarem e p X p = p 2 = 0,8 X 0,8 = 0,64. Entao, cerca de 
64% das plantas na próxima geraęao terao o genótipo Cfcf. 


Gametas para cada geraęao sao retirados ao acaso 
do pool genico das geraęóes anteriores: 


80% C R ( p = 0,8) 


20% C w (,q = 0,2) 


p = 0,8 

Óvulos 

© 
q = 0,2 


Espermatozoides^^ 

p = 0,8 (ęyq = 0,2 


% 

0,64 (p 2 ) 

% 

0,16 ipq) 

C R C R 

C R C W 

0,16 ( qp ) 


C R C W 



0,04 (q 2 ) 
C W C W 


Se os gametas se unem ao acaso, as frequencias genotipicas 
desta geraęao estao em equilibrio de Hardy-Weinberg: 

64% C R C R , 32% C R C W e 4% C W C W 
v___ ) 


T 


Gametas desta geraęao: 

nR 


64% C R + 16% C R = ono/ r R = no = „ 

(de plantas C R C R ) (de plantas C R C W ) ' p 

4% + 1 6% C W — yno/ ę>W _ Q o _ a 

(de plantas C W C W ) (de plantas C R C W ) ' ą 

Com cruzamento ao acaso, estes gametas vao gerar a 
mesma mistura de genótipos na próxima geraęao: 


64% de plantas C R C R , 32% C R C W e 4% 


▲ Figura 23.8 O prindpio de Hardy-Weinberg. Em nossa 
populaęao de flores silvestres, o pool genico permanece constante 
ao longo das geraęóes. Processos mendelianos isoladamente nao 
alteram frequencias de alelos ou genótipos. 

1 Se a frequencia do alelo C* fosse 0,6, preveja quais seriam as 
frequencias dos genótipos ĆĆ, ĆC W e C W C W . 


A freąuencia esperada de indmduos C w C w e q X q = q 
= 0,2 X 0,2 = 0,04 ou 4%. Os heterozigotos C^C^podem 
surgir de duas maneiras diferentes. Se o espermatozoide 
fornece alelo (f e o óvulo alelo C w , os heterozigotos re- 
sultantes serao p X q = 0,8 X 0,2 = 0,16 ou 16% do total. 
Se o espermatozoide tiver alelo C w e o óvulo, C R , a prole 
heterozigota sera q X p = 0,2 X 0,8 = 0,16 ou 16%. Entao, 
a freąuencia dos heterozigotos e a soma das possibilidades: 
pq + qp = 2 pq = 0,16 + 0,16 = 0,32, ou 32%. 

Como mostra a Figura 23.8, a soma das freąuencias 
genotipicas na próxima geraęao deve ser igual a 1 (100%). 
Portanto, a eąuaęao de eąuilibrio de Hardy-Weinberg pos¬ 
tula que em um locus com dois alelos, os tres genótipos 
irao aparecer nas seguintes proporęóes: 
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2 0 2 

P 2 pq q 

Freąuencia Freąuencia Freąuencia 

esperada do + esperada do + esperada do = 1 
genótipo genótipo genótipo 

Repare que, para um locus com dois alelos, somen- 
te tres genótipos sao possiveis (neste caso, Cfcf, CfC w 
e C W C W ). Como resultado, a soma de freąuencias desses 
tres genótipos deve ser igual a 1 (100%) em ąualąuer po¬ 
pulaęao - independentemente de estar ou nao em eąuili- 
brio de Hardy-Weinberg. A populaęao apenas estara em 
eąuilibrio de Hardy-Weinberg se a freąuencia observada 
de um homozigoto for p 1 2 3 4 5 , a do outro homozigoto for q e 
a dos heterozigotos for 2 pq. Por firn, como observado na 
Figura 23.8, se urna populaęao como a de nossas flores 
silvestres estiver em eąuilibrio de Hardy-Weinberg e os 
seus membros continuarem a cruzar ao acaso ao longo de 
geraęóes, as freąuencias genotipicas e alelicas continua- 
rao as mesmas. O sistema e semelhante a um baralho de 
cartas: nao importa ąuantas vezes as cartas sao mistura- 
das e redistribuidas, o baralho em si continua o mesmo. 
Por exemplo, o numero de ases nunca ultrapassa o nume- 
ro de yaletes. Do mesmo modo, as repetidas mesclas do 
pool genico de urna populaęao ao longo de geraęóes nao 
podem, por si só, modificar a freąuencia de um alelo em 
relaęao ao outro. 

Condięóes para o equilibrio de Hardy-Weinberg 

O principio de Hardy-Weinberg descreve urna populaęao 
hipotetica que nao esta evoluindo. Mas em populaęóes 
reais, as freąuencias alelicas e genotipicas habitualmente 
mudam ao longo do tempo. Essas mudanęas podem ocor- 
rer ąuando pelo menos urna destas cinco condięóes para o 
eąuilibrio de Hardy-Weinberg nao for encontrada: 

1. Ausencia de mutaęóes. O pool genico e modi- 
ficado se as mutaęóes alterarem os alelos ou se 
genes inteiros forem excluidos ou duplicados. 

2. Cruzamento ao acaso. Se indMduos tendem a 
cruzar com um subgrupo da populaęao, como, 
por exemplo, parentes mais próximos (endocru- 
zamento), a mistura ao acaso de gametas nao 
ocorre e as freąuencias genotipicas acabam se 
modificando. 

3. Ausencia de seleęao natural. Diferenęas na so- 
brevivencia e no sucesso reprodutivo de indivi- 
duos com diferentes genótipos podem modificar 
as freąuencias alelicas. 

4. Tamanho populacional muito grandę. Quanto 
menor a populaęao, mais provavel e a ocorrencia 
de flutuaęao de freąuencias alelicas de urna gera- 
ęao para a outra (deriva genetica). 

5. Ausencia de fłuxo genico. O fluxo genico pode 
alterar a freąuencia alelica pela inclusao ou remo- 
ęao de genes em urna populaęao. 


Qualquer modificaęao de urna dessas condięóes geral- 
mente resulta em mudanęas evolutivas, como ja citado, co- 
muns em populaęóes naturais. Ao mesmo tempo, tambem 
e comum as populaęóes naturais estarem em eąuilibrio de 
Hardy-Weinberg, pelo menos em genes especificos. Isso 
pode ocorrer se a seleęao alterar as freąuencias alelicas 
em alguns loci , mas nao em outros. Alem disso, algumas 
populaęóes evoluem tao lentamente que as mudanęas nas 
freąuencias dos alelos e nos genótipos sao dificeis de dis- 
tinguir daąuelas esperadas para urna populaęao que nao 
esta evoluindo. 

Aplicando a equaęao de Hardy-Weinberg 

A eąuaęao de Hardy-Weinberg e geralmente utilizada como 
teste inicial para saber se urna populaęao esta evoluindo 
(exemplo, Revisao do Conceito 23.2, ąuestao 3). A eąuaęao 
tambem possui aplicaęóes medicas, como estimar a porcen- 
tagem de urna populaęao que tern um alelo para urna doenęa 
hereditaria. Por exemplo, a fenilcetonuria (PKU), doenęa 
metabólica que resulta da homozigosidade de um alelo re- 
cessivo, ocorre em aproximadamente 1 entre 10 mil bebes 
nascidos nos Estados Unidos. Se nao for tratada, a fenilceto¬ 
nuria resulta em deficiencia intelectual e outros problemas. 
(Como descrito no Conceito 14.4, hoje os recem-nascidos 
sao testados para fenilcetonuria, e os sintomas podem ser 
diminuidos por meio de dieta sem fenilalanina.) 

Para aplicar a eąuaęao de Hardy-Weinberg, e preci- 
so supor que novas mutaęóes para fenilcetonuria nao es- 
tao sendo introduzidas na populaęao (condięao 1) e que 
as pessoas nao escolhem parceiros com base na presenęa 
ou ausencia do gene nem sao parentes próximos (condi¬ 
ęao 2). Tambem devemos ignorar ąualąuer efeito na so- 
brevivencia e sucesso reprodutivo entre os genótipos de 
fenilcetonuria (condięao 3) e supor que nao existem efei- 
tos de deriva genetica (condięao 4) nem de fluxo genico de 
outras populaęóes dos Estados Unidos (condięao 5). Essas 
premissas sao razoaveis, visto que a taxa de mutaęao do 
gene da fenilcetonuria e baixa, o endocruzamento e outras 
formas de cruzamento nao randómico sao incomuns nos 
Estados Unidos. A seleęao ocorre apenas contra homozi- 
gotos raros (e só caso as condięóes de dieta nao sejam se- 
guidas), a populaęao dos Estados Unidos e muito grandę e 
a populaęao de fora do pais tern freąuencias alelicas para a 
fenilcetonuria semelhantes as obseryadas nos EUA. 

Se todas essas premissas forem yerdadeiras, en- 
tao a freąuencia de indMduos na populaęao nascidos 
com fenilcetonuria correspondera ao q na eąuaęao de 
Hardy-Weinberg (q = freąuencia de homozigotos). Visto 
que o alelo e recessivo, devemos estimar o numero de hete¬ 
rozigotos, em vez de conta-los diretamente como fizemos 
com as flores rosadas. Sabendo que existe urna ocorrencia 
de fenilcetonuria por 10.000 nascimentos (q = 0,0001), a 
freąuencia ( q) do alelo recessivo para a fenilcetonuria e: 

q = V 0,0001 = 0,01 
e a freąuencia do alelo dominantę e 


p=l-q=l- 0,01 = 0,99 
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A freąuencia de pessoas que tem o alelo, ou seja, hetero- 
zigotos sem fenilcetonuria, mas que podem passar o alelo 
para a prole e: 


uma populaęao, 16 pessoas tem o genótipo W, 92 tem o 
genótipo We 12 tem o genótipo w. Essa populaęao esta 
evoluindo? Explique. 


2 pq — 2 X 0,99 X 0,01 = 0,0198 
(~ 2% da populaęao dos Estados Unidos) 

Lembre-se de que as premissas do equilibrio de 
Hardy-Weinberg fornecem um numero aproximado; o nu- 
mero real de portadores talvez seja diferente. Ainda assim, 
nossos calculos sugerem que alelos recessivos deleterios 
neste e em outros loci podem estar escondidos na popu¬ 
laęao, pois estao presentes em heterozigotos saudaveis. 
O Exercfcio de Habilidades Cientfficas fornece outra 
oportunidade para aplicar a equaęao de Hardy-Weinberg 
aos dados de alelos. 


REVISAO DO CONCEITO 23.2 


1 . 


2 . 


3. 


Urna populaęao tem 700 individuos, 85 com genótipo AA, 
320 com genótipo Aa e 295 com genótipo aa. Quais sao as 
freguencias dos alelos A e a? 


A frequencia do alelo a e 0,45 para uma populaęao em equi- 
librio de Hardy-Weinberg. Quais sao as frequencias espera- 
das dos genótipos AA, Aa e aa? 


Um locus que afeta a suscetibilidade para uma 
doenęa degenerativa do cerebro tem dois alelos, V e v. Em 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 23.3 

Seleęao natural, deriva genetica e fluxo 
genico podem alterar as frequencias alelicas 
nas populaęóes 

Observe novamente as cinco condięóes necessarias para uma 
populaęao estar em equilibrio de Hardy-Weinberg. A falta de 
qualquer uma das condięóes e um potencial agente de evolu- 
ęao. Novas mutaęóes (yiolaęao da condięao 1) podem alterar 
as frequencias alelicas, mas como mutaęóes sao raras, as mu- 
danęas ocorridas de uma geraęao para outra sao provavel- 
mente muito pequenas. Cruzamentos nao aleatórios (yiola¬ 
ęao da condięao 2) podem afetar as frequencias de genótipos 
homozigotos e heterozigotos, mas por si só, nao tem efeito 
sobre as frequencias alelicas do pool genico. (As frequencias 
alelicas podem se modificar, caso indmduos com determina- 
das caracteristicas geneticas tiverem mais probabilidade de 
obter parceiros do que outros. Entretanto, essa situaęao nao 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Utilizaęao da eguaęao de Hardy-Weinberg para interpretar os dados e fazer predięóes 


Esta ocorrendo evoluęao em uma populaęao de soja? 

Uma maneira de testar se a evoluęao esta ocorrendo em uma po¬ 
pulaęao e comparar as frequencias genotipicas observadas em um 
locus com aquelas esperadas para uma populaęao que nao esta evo- 
luindo, com base na equaęao de Hardy-Weinberg. Neste exercicio, 
voce testara se uma populaęao de soja esta evoluindo no locus com 
dois alelos, Ć 3 e C Y , que afetam a produęao de clorofila e, assim, a 
cor da folha. 

Como o experimento foi realizado Estudantes plantaram 
sementes de soja e, entao, contaram o numero de plantas de cada 
genótipo no dia 7 e novamente no dia 21. Plantas de cada genótipo 
podiam ser distinguidas visualmente, pois os alelos Ć 3 e C y apre- 
sentam dominancia incompleta: as plantas tem folhas verdes, 
as tem folhas verde-amareladas e as plantas C Y C Y tem folhas 
amarelas. 


Dados do experimento 


Tempo 

(dias) 

Numero de plantas 

Verde 

(C^C 6 ) 

Verde-amarelado 

(Cc*) 

Amarelo 
(C Y C Y ) 

Total 

7 

49 

111 

56 

216 

21 

47 

106 

20 

173 


Interprete os dados 

1. Utilize as frequencias genotipicas observadas do dia 7 para cal- 
cular as freguencias do alelo (p) e do alelo C Y (q). 


2. Depois, utilize a equaęao de Hardy- 
-Weinberg (p 2 + 2 pq + q 2 =1) 
para calcular as frequencias espe¬ 
radas dos genótipos ĆĆ, ĆC Y 
e C Y C Y para uma populaęao em 
equilibrio de Hardy-Weinberg. 

3. Calcule as frequencias observa- 
das dos genótipos C^Ć 3 , Ć 3 ^ 
e C Y C Y no dia 7. Compare essas 
frequencias com as esperadas 
calculadas na etapa 2. A popula¬ 
ęao de plantas esta em equilibrio 
de Hardy-Weinberg no dia 27 ou esta ocorrendo evoluęao? 
Explique seu raciocinio e identifique quais genótipos, se hou- 
ver algum, parecem estar sendo selecionados ou nao. 

4. Calcule as frequencias observadas dos genótipos C G C <3 , C^C^e 
C Y C Y no dia 21. Compare essas frequencias com as frequencias 
esperadas calculadas na etapa 2 e as frequencias observadas 
no dia 7. A populaęao de plantas esta em equilibrio Hardy- 
-Weinberg no dia 21, ou esta ocorrendo evoluęao? Explique 
seu raciocinio e identifique quais genótipos, se houver algum, 
parecem estar sendo selecionados ou nao. 

5. lndividuos homozigotos C Y C Y nao podem produzir clorofila. 

A habilidade de realizar fotossintese se torna mais critica com o 
passar do tempo, a medida que a plantula comeęa a exaurir a 
reserva de alimento que estava armazenada na semente da qual 
ela nasceu. Desenvolva uma hipótese que explique os dados 
para os dias 7 e 21. Com base nessa hipótese, prediga como as 
freguencias dos alelos C G e C Y se comportarao após o dia 21. 





















488 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


só causa um desvio do acasalamento randómico, mas tam¬ 
bem viola a condięao 3, sem seleęao natural.) 

No decorrer desta seęao daremos enfoąue aos tres 
mecanismos que modificam diretamente as freąuencias 
alelicas e que provocam a maioria das mudanęas evoluti- 
vas: seleęao natural, deriva genetica e fluxo genico (viola- 
ęao das condięóes 3-5). 

Seleęao natural 

O conceito de seleęao natural baseia-se no sucesso dife- 
rencial em termos de sobrevivencia e de reproduęao: in¬ 
diyiduos em urna populaęao exibem yariaęóes nas suas ca- 
racteristicas herdaveis, e aqueles com caractensticas mais 
adequadas ao ambiente tendem a produzir maior prole do 
que aqueles sem essas caractensticas (ver Capitulo 22). 

Em termos geneticos, a seleęao resulta em alelos pas- 
sados para a geraęao seguinte em proporęóes diferentes 
daquelas observadas na geraęao presente. Por exemplo, a 
mosca-das-frutas Drosophila melanogaster tern um alelo 
que oferece resistencia a varios inseticidas, incluindo o DDT. 
Esse alelo tern frequencia de 0% em culturas de laboratório 
de D. melanogaster estabelecidas com moscas coletadas a 
campo no inicio da decada de 1930, antes do uso de DDT. No 
entanto, em culturas estabelecidas a partir de moscas coleta¬ 
das depois de 1960 (após 20 ou mais anos de uso de DDT), 
a frequencia desse alelo e de 37%. Podemos inferir que esse 
alelo surgiu por mutaęao entre 1930 e 1960 ou que esse alelo 
estava presente na populaęao de 1930, mas era extremamen- 
te raro. Em qualquer um dos casos, o aumento observado na 
frequencia desse alelo provavelmente ocorreu pelo DDT ser 
um veneno poderoso que aplicou urna pressao seletiva consi- 
deravel nas populaęóes de moscas a ele expostas. 

Como demonstra o exemplo de D. melanogaster , 
um alelo que proporciona resistencia a um inseticida ira 


aumentar a sua frequencia em urna populaęao exposta a 
esse inseticida. Essas mudanęas nao sao coincidencias. 
Ao favorecer consistentemente alguns alelos sobre ou- 
tros, a seleęao natural pode provocar evoluęao adaptativa 
(a evoluęao que resulta em combinaęao aprimorada entre 
o organismo e o meio ambiente). Exploraremos esse pro- 
cesso mais detalhadamente no finał deste capitulo. 

Deriva genetica 

Se voce jogasse cara ou coroa mil vezes, um resultado de 700 
caras e 300 coroas colocaria a moeda sob suspeita. Contudo, 
se voce joga urna moeda 10 vezes, um resultado de 7 vezes 
cara e 3 vezes coroa nao seria tao surpreendente. Quanto 
menor o numero de vezes que a moeda for jogada, maior a 
probabilidade de que o acaso venha a provocar um desvio 
do resultado previsto. (Nesse caso, a previsao e um numero 
igual de caras e de coroas.) Eyentos aleatórios tambem po- 
dem causar flutuaęóes imprevistas nas frequencias alelicas 
de urna geraęao para outra, especialmente em populaęóes 
pequenas - processo chamado de deriya genetica. 

A Figura 23.9 mostra como a deriya genetica pode 
afetar urna pequena populaęao de flores silvestres. Nesse 
exemplo, a deriya genetica leva a perda de um alelo de um 
pool genico. A perda do alelo C w ocorre totalmente ao aca¬ 
so, podendo ter ocorrido com o alelo C R . Essas mudanęas 
imprevisiveis nas frequencias alelicas podem ser causadas 
por eyentos ao acaso associados a sobrevivencia ou a re¬ 
produęao. Talvez um grandę animal como um alce tivesse 
pisoteado tres indiyiduos C w C w na segunda geraęao, ma- 
tando-os e aumentando as chances de que apenas o alelo 
C R fosse passado a geraęao seguinte. A frequencia alelica 
tambem pode ser afetada por eyentos que ocorrem ao aca¬ 
so durante a fertilizaęao. Por exemplo, suponha que dois 
indiyiduos com o genótipo C^C^tiyeram prole pequena. 
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▲ Figura 23.9 Deriva genetica. Esta pequena populaęao de flores silvestres tern um 
tamanho estavel de dez plantas. Suponhamos que ao acaso somente cinco plantas (aquelas 
nos quadros brancos) da geraęao 1 produzam descendentes ferteis. (Isso pode ocorrer, por 
exemplo, se apenas algumas plantas crescerem em local com nutrientes suficientes para pro- 
duęao de descendencia.) Novamente ao acaso, apenas duas plantas da geraęao 2 produzem 
descendencia fertil. Assim, de novo ao acaso, a frequencia do alelo C w primeiro aumenta na 
geraęao 2, depois cai a zero na geraęao 3. 
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Ao acaso, cada par de gametas utilizado para gerar essa 
prole pode carregar somente o alelo C R e nao o alelo C w . 

Algumas circunstancias podem resultar em deriva ge¬ 
netica com grandę impacto para a populaęao. Dois exem- 
plos sao o efeito fundador e o efeito gargalo. 

Efeito fundador 

Quando alguns indmduos se isolam de uma grandę po¬ 
pulaęao, esse peąueno grupo talvez estabeleęa uma nova 
populaęao cujo pool genico ira diferir da populaęao de 
origem; isso se chama efeito fundador. O efeito fundador 
pode ocorrer, por exemplo, ąuando alguns membros de 
uma populaęao sao levados por uma tempestade ate uma 
ilha. A deriva genetica - em que eventos ao acaso alteram a 
freąuencia alelica - ocorre nesse caso porąue a tempestade 
transporta indiscriminadamente alguns indMduos (e seus 
alelos), mas nao outros da populaęao de origem. 

E provavel que o efeito fundador seja responsavel pela 
frequencia relativamente alta de algumas doenęas here- 
ditarias entre populaęóes humanas isoladas. Por exem- 
plo, em 1814, quinze colonizadores britanicos fundaram 
uma colónia em Tristao da Cunha, um grupo de pequenas 
ilhas no Oceano Atlantico, localizadas entre a Africa e a 
America do Sul. Aparentemente, um dos colonizadores 
era portador do alelo recessivo para retinite pigmentosa, 
forma de cegueira progressiva que atinge indmduos ho- 
mozigotos. De um total de 240 descendentes dos coloniza¬ 
dores da ilha, quatro tinham retinite pigmentosa no finał 
da decada de 1960. A frequencia do alelo que causa essa 
doenęa e dez vezes mais alta em Tristao da Cunha do que 
nas populaęóes das quais os colonizadores se originaram. 

Efeito gargalo 

Mudanęas repentinas no ambiente, como fogo ou enchente, 
podem reduzir o tamanho de uma populaęao. Uma dimi- 
nuięao acentuada no tamanho da populaęao pode causar 
o efeito gargalo, assim chamado porque a populaęao pas- 
sou por um apertado gargalo que reduziu o seu tamanho 
(Figura 23.10). Apenas devido ao acaso, nos indmduos 
sobreviventes, alguns alelos podem estar em alta frequen- 



Populaęao Evento do Populaęao 

original efeito gargalo sobrevivente 


▲ Figura 23.10 O efeito gargalo. A passagem de apenas al¬ 
gumas bolas de gude no estreito gargalo de uma garrafa e um even- 
to analogo a drastica reduęao no tamanho de uma populaęao. Ao 
acaso, bolitas azuis estao super-representadas em uma populaęao, e 
bolitas douradas estao ausentes. 


cia, outros em baixa frequencia e alguns completamente au¬ 
sentes. Derivas geneticas que ocorrem ao longo do tempo 
provavelmente terao efeito substancial no pool genico, ate 
a populaęao tornar-se grandę o bastante para esses eventos 
aleatórios nao surtirem grandes efeitos. Mesmo que a popu¬ 
laęao que sofreu efeito gargalo recupere o seu tamanho, ela 
talvez apresente niveis muito baixos de variabilidade geneti¬ 
ca por um longo periodo - a heranęa de uma deriva geneti¬ 
ca que ocorreu quando a populaęao era pequena. 

Algumas vezes, as aęóes humanas geram serios gargalos 
para outras especies, como mostrado nos exemplos a seguir. 

Estudo de caso: impacto da deriva genetica no 
tetraz-das-pradarias 

Milhóes de tetrazes-das-pradarias (Tympanuchus cupido) 
viviam nas pradarias do estado de Illinois, Estados Unidos. 
A medida que essas pradarias foram sendo convertidas em 
lavouras e pastagens cultivadas ao longo dos seculos XIX 
e XX, o numero de tetrazes-das-pradarias diminuiu consi- 
deravelmente (Figura 23.1 la). Em 1993, existiam menos 
de 50 indmduos. As poucas aves que sobreviveram apre- 
sentavam baixos niveis de variabilidade genetica e menos 
de 50% dos seus ovos eclodiam, em comparaęao com taxas 
de eclosao muito mais altas observadas em grandes popu¬ 
laęóes do Kansas e Nebraska (Figura 23.1 Ib). 



Vegetaęao campestre onde o o tetraz-das-pradarias foi 
tetraz-das-pradarias habitava encontrado em apenas 
cobria a maior parte do Estado. duas localidades. 


(a) A populaęao de Illinois do tetraz-das-pradarias diminuiu de milhóes 
de aves nos anos 1800 para menos de 50 aves em 1993. 


Localizaęao 

Tamanho da 
populaęao 

Numero de 
alelos por 
locus 

Porcentagem 
de ovos 
eclodidos 

Illinois 




1930-1960 

1.000-25.000 

5,2 

93 

1993 

< 50 

3,7 

< 50 

Kansas, 1998 
(sem efeito gargalo) 

750.000 

5,8 

99 

Nebraska, 1998 
(sem efeito gargalo) 

75.000- 

200.000 

5,8 

96 


(b) Em razao da reduęao drastica no tamanho da populaęao de Illinois, 
a deriva genetica resultou em diminuięao no numero de alelos por 
locus e em decrescimo na porcentagem de ovos eclodidos. 

A Figura 23.11 Deriva genetica e perda da variabilidade 
genetica. 
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Esses dados sugerem que a deriva genetica durante o 
efeito gargalo tenha levado a perda de variabilidade gene¬ 
tica e ao aumento da freąuencia de alelos deleterios. Para 
investigar essa hipótese, pesąuisadores extrairam DNA de 
ąuinze especimes de museu da populaęao de Illinois de te¬ 
traz-das-pradarias. Das 15 aves, 10 haviam sido coletadas 
na decada de 1930, ąuando a populaęao em Illinois soma- 
va 25.000 indmduos e cinco foram coletadas na decada de 
1960 ąuando havia 1.000 aves dessa populaęao em Illinois. 
Estudando o DNA desses especimes, os pesąuisadores 
conseguiram obter urna estimativa minima da yariabilida- 
de genetica da populaęao antes da sua ąueda acentuada. 
Essa estimativa minima e urna peęa-chave da informaęao 
que normalmente nao esta disponivel nos casos de efeito 
gargalo de urna populaęao. 

Os pesąuisadores investigaram seis loci e descobri- 
ram que a populaęao de Illinois de tetraz-das-pradarias 
em 1993 tinha menos alelos por locus do que as popula- 
ęóes de Illinois de antes do efeito gargalo e do que popu- 
laęóes atuais de Kansas e Nebraska (ver Figura 23.1 lb). 
Entao, como foi previsto, a deriva reduziu a variabilidade 
genetica da peąuena populaęao de 1993. A deriva tambem 
talvez tenha aumentado a freąuencia de alelos deleterios, 
levando ao baixo indice de eclosao dos ovos. Para contra- 
por esses efeitos negativos, 271 aves dos estados yizinhos 
foram adicionadas a populaęao de Illinois durante um pe- 
riodo de ąuatro anos. Essa estrategia foi bem-sucedida. 
Novos alelos entraram na populaęao, e a taxa de eclosao 
melhorou em mais de 90%. Em resumo, estudos com o te- 
traz-das-pradarias de Illinois ilustram o efeito poderoso da 
deriva genetica em peąuenas populaęóes e dao a esperanęa 
de que, pelo menos em algumas populaęóes, esses efeitos 
possam ser revertidos. 

Efeitos da deriva genetica: um resumo 

Os exemplos descritos ilustram ąuatro pontos-chave: 

1. A deriva genetica e significante em populaęóes pe¬ 
ąuenas. Eyentos aleatórios podem levar a ocorrencia 
desproporcional de um alelo (acima ou abaixo da fre¬ 
ąuencia normal) na próxima geraęao. Embora eyentos 
ao acaso ocorram em populaęóes de todos os tama- 
nhos, eles alteram as freąuencias alelicas substancial- 
mente apenas em peąuenas populaęóes. 

2. A deriva genetica pode causar mudanęas ao acaso 
na freąuencia alelica. Um alelo talvez aumente em fre¬ 
ąuencia em um ano e diminua no outro, devido a deriva 
genetica. Essa mudanęa de um ano para o outro nao e 
previsivel. Assim, diferentemente da seleęao natural, 
que, em dado meio, favorece alguns alelos sobre outros 
de modo consistente, a deriva genetica leva a mudanęa 
ao acaso da freąuencia alelica ao longo do tempo. 

3. A deriva genetica pode levar a perda de variabili- 
dade genetica dentro das populaęóes. Ao causar 
flutuaęóes ao acaso na freąuencia alelica ao longo do 
tempo, a deriva genetica pode eliminar alelos de urna 
populaęao. Ja que a evoluęao depende da yariabilidade 
genetica, essas perdas podem influenciar efetiyamente 


na adaptaęao de urna populaęao a urna mudanęa no 
ambiente. 

4. A deriva genetica pode levar alelos deleterios a se 
tornarem fixos. Alelos podem ser perdidos ou fixa- 
dos totalmente ao acaso por meio da deriva genetica. 
Em populaęóes muito peąuenas, devido a deriva ge¬ 
netica, os alelos que sao levemente danosos podem 
se fixar. Quando isso ocorre, a sobrevivencia de urna 
populaęao pode ficar ameaęada (como no exemplo do 
tetraz-das-pradarias de Illinois). 

Fluxo genico 

Seleęao natural e deriva genetica nao sao os unicos fenó- 
menos que afetam as freąuencias alelicas. Freąuencias ale¬ 
licas tambem podem ser modificadas pelo fluxo genico, a 
transferencia de alelos para dentro ou fora da populaęao 
devido ao movimento de indmduos ferteis ou de seus ga- 
metas. Por exemplo, imagine que perto da nossa populaęao 
original, hipotetica, de flores silvestres, existe outra popu¬ 
laęao formada principalmente por indmduos com flores 
brancas (C W C W ). Insetos carregando o pólen dessas plantas 
talvez voem e polinizem plantas da nossa populaęao origi¬ 
nal. Os alelos Cmntroduzidos modificariam as freąuencias 
alelicas da populaęao original na próxima geraęao. Como os 
alelos sao transferidos entre populaęóes, o fluxo genico ten- 
de a reduzir diferenęas geneticas entre populaęóes. De fato, 
dependendo da sua extensao, o fluxo genico pode combinar 
duas populaęóes em urna só com um pool genico comum. 

Os alelos transferidos por fluxo genico tambem po¬ 
dem afetar como as populaęóes estao adaptadas as condi- 
ęóes ambientais locais. Pesąuisadores estudando o Parus 
major (chapim-real) em urna peąuena ilha holandesa de 
Vlieland, obseryaram diferenęas na sobrevivencia entre 
duas populaęóes na ilha. A taxa de sobrevivencia das fe- 
meas nascidas na populaęao do leste da ilha e o dobro das 
femeas nascidas na populaęao do centro da ilha, indepen- 
dentemente de onde as femeas fazem a nidaęao e criam 
seus descendentes (Figura 23.12). Esses achados sugerem 
que as femeas nascidas na populaęao do leste sao mais bem 
adaptadas a vida na ilha do que as femeas nascidas na po¬ 
pulaęao do centro. Mas estudos de campo tambem mos- 
traram que as duas populaęóes estao conectadas por niveis 
altos de fluxo genico (acasalamento), o que deve reduzir 
as diferenęas geneticas entre as populaęóes. Entao como a 
populaęao oriental pode ser mais bem adaptada a vida em 
Vlieland do que a populaęao do centro? 

A resposta esta nas ąuantidades desiguais de fluxo 
genico a partir do continente. No ano, 43% dos primeiros 
acasaladores na populaęao central sao imigrantes do conti¬ 
nente, comparado com apenas 13% na populaęao ocidental. 
Aves com genótipo do continente sobrevivem e se reprodu- 
zem pouco em ylieland, e na populaęao ocidental, a seleęao 
natural reduz a freąuencia desses genótipos. Entretanto, na 
populaęao central, o fluxo genico a partir do continente e 
tao alto que sobrepuja os efeitos da seleęao. Assim, as feme¬ 
as nascidas na populaęao central tern varios genes imigran¬ 
tes, reduzindo o grau de adaptaęao a vida na ilha daąueles 
membros da populaęao. Eloje, os pesąuisadores estao in- 
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REVISAO DO CONCEITO 23.3 

1. Em que situaęao a seleęao natural pode ser mais previsivel do 
que a deriva genetica? 

2. Diferencie deriva genetica de fluxo genico em termos de (a) 
ocorrencia e de (b) suas implicaęóes para variabilidade ge¬ 
netica futura na populaęao. 

I Imagine que duas populaęóes de plantas trocam 
pólen e sementes. Em urna populaęao os individuos de ge- 
nótipo AA sao mais comuns (9.000 AA, 900 Aa, 100 aa), 
sendo o oposto verdadeiro na outra populaęao (100 AA, 
900 Aa, 9.000 aa). Se nenhum dos alelos tern vantagem 
seletiva, o que ira acontecer ao longo do tempo com as fre- 
quencias de alelos e com os genótipos dessas populaęóes? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 


CONCEITO 23.4 

A seleęao natural e o unico mecanismo 
que promove evoluęao adaptativa de 
modo consistente 


© 2005 Macmillan Publishers Ltd. 

▲ Figura 23.12 Fluxo genico e adaptaęao local. Nas popu¬ 
laęóes do Parus major em Vlieland, a taxa de sobrevivencia anual 
das femeas nascidas na populaęao do centro e mais baixa do que 
daquelas nascidas na populaęao do leste. O fluxo genico do conti- 
nente e muito maior na populaęao do centro do que na populaęao 
do leste, e as aves provenientes do continente sofrem seleęao con- 
traria nas duas populaęóes. Estes dados sugerem que o fluxo genico 
a partir do continente tem impedido que a populaęao central se 
adapte totalmente as suas condięóes locais. 

yestigando por que o fluxo genico e tao mais alto na popu¬ 
laęao central e por que as aves com genótipos do continente 
sobrevivem e se reproduzem pouco em Vlieland. 

O fluxo genico tambem pode transferir alelos que 
melhoram a habilidade das populaęóes em se adaptar as 
condięóes locais. Por exemplo, o fluxo genico resultou na 
ocorrencia mundial de varios alelos resistentes a inseti- 
cidas no mosquito Culex pipiens , vetor do virus do Nilo 
Ocidental e da malaria. Cada um desses alelos tem urna 
unica assinatura genetica que possibilita aos pesquisadores 
documentarem seu surgimento por mutaęao em urna ou 
mais regióes geograficas. Na sua populaęao original, esses 
alelos aumentaram de frequencia porque conferiam resis- 
tencia a inseticidas. Esses alelos foram, entao, transferidos 
a novas populaęóes, onde novamente aumentaram suas 
frequencias como resultado de seleęao natural. 

Por firn, o fluxo genico se tornou agente de mudanęa 
evolutiva cada vez mais importante nas populaęóes huma- 
nas. Hoje, os seres humanos se movem com muito mais 
liberdade ao redor do mundo do que no passado. Por isso, 
os cruzamentos sao muito mais comuns entre membros de 
populaęóes que estariam praticamente isoladas, levando a 
urna troca de alelos e menores diferenęas geneticas entre 
essas populaęóes. 


A evoluęao por seleęao natural e urna mistura de acaso e 
“escolha” - acaso na criaęao de novas variaęóes geneticas 
(como na mutaęao) e escolha pela seleęao natural que favo- 
rece alguns alelos em detrimento de outros. Devido a esse 
processo de favorecimento, o resultado da seleęao natural 
nao e aleatório. Em vez disso, a seleęao natural aumenta 
consistentemente as frequencias dos alelos que conferem 
yantagem reprodutiva, levando assim a evoluęao adaptativa. 

Seleęao natural: um olhar mais detalhado 

Ao examinar como a seleęao natural leva a evoluęao adap- 
tativa, comeęaremos com o conceito de valor adaptativo 
relativo e os diferentes modos que o fenótipo de um orga- 
nismo esta sujeito a seleęao natural. 

Valor adaptativo relativo 

As expressóes “łuta pela existencia” e “sobrevivencia do 
mais bem adaptado” sao normalmente utilizadas para des- 
crever a seleęao natural. No entanto, essas expressóes po- 
dem ser enganosas se entendidas como competięao direta 
entre indiyiduos. Existem especies animais nas quais os 
individuos, normalmente os machos, lutam para determi- 
nar o priyilegio de cruzar com as femeas. Mas, o sucesso 
reprodutivo em geral e mais sutil e depende de diversos 
fatores, alem de urna batalha. Por exemplo, urna craca mais 
eficiente em filtrar alimento do que suas yizinhas talvez te- 
nha maior estoque de energia e, assim, esteja apta a produ- 
zir um numero maior de ovos. Urna mariposa talvez deixe 
mais descendentes do que outra da mesma populaęao por 
suas cores serem urna proteęao contra predadores, o que 
aumenta a chance de urna sobrevivencia longa o suficiente 
para produzir mais descendentes. Esses exemplos ilustram 
como yantagens adaptativas podem levar a um maior va- 
lor adaptatiyo relatiyo: a contribuięao de um indiyiduo ao 
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pool genico da próxima geraęao em relaęao as contribui- 
ęóes dos outros indiyiduos. 

Em geral, referimo-nos ao valor adaptativo relativo de 
um genótipo; porem, lembre-se de que a entidade sujeita a 
seleęao natural e o organismo como um todo, nao apenas 
o genótipo. Assim, a seleęao atua mais diretamente no fe- 
nótipo do que no genótipo; ela atua no genótipo indireta- 
mente, por meio da aęao do genótipo no fenótipo. 

Seleęao direcional, disruptiva e estabilizadora 

A seleęao natural pode alterar a distribuięao da frequencia 
de caracteres herdaveis de tres maneiras, dependendo de 
quais fenótipos sao favorecidos na populaęao. Esses tres 
modos de seleęao sao chamados de seleęao direcional, se¬ 
leęao disruptiva e seleęao estabilizadora. 

A seleęao direcional ocorre quando as condięóes fa- 
yorecem indiyiduos que exibem um extremo de urna faixa 
fenotipica, deslocando assim a curva de frequencia do ca- 
rater fenotipico em urna direęao ou outra (Figura 23.13a). 
A seleęao direcional e comum quando o ambiente de urna 
populaęao muda ou quando membros de urna populaęao 
migram para um novo (e diferente) habitat. Por exemplo, 

▼ Figura 23.13 Modos de seleęao. Estes casos descrevem 
tres modos pelos quais uma populaęao hipotetica do camundongo, 
Peromyscus maniculatus rufinus, com varia- 
ęao hereditaria na cor da pelagem, de claro 
para escuro, pode evoluir. Os graficos mos- 
tram como as frequencias de individuos com 
diferentes coloraęóes mudam ao longo do 
tempo. As setas brancas simbolizam a pressao 
seletiva contra alguns fenótipos. 

Reveja a Figura 22.13. 

Qual modo de seleęao ocorreu nas popula- 
ęóes do percevejo-do-saboeiro que se alimen- 
tam da arvore-da-chuva-dourada introduzi- 
da ? Explique. 


um aumento na abundancia relativa de sementes grandes 
sobre sementes pequenas levou ao aumento do compri- 
mento do bico em uma populaęao de tentilhóes nas Ilhas 
Galapagos (ver Figura 23.2). 

A seleęao disruptiva (Figura 23.13b) ocorre quan- 
do as condięóes favorecem indiyiduos nos dois extremos 
de uma faixa fenotipica em detrimento de indiyiduos com 
fenótipos intermediarios. Um exemplo e a populaęao do 
tentilhao africano da Republica dos Camaróes, cujos mem¬ 
bros tern dois tamanhos de bico muito diferentes. As aves 
de bico pequeno se alimentam principalmente de semen¬ 
tes macias, e as de bico grandę se especializaram em que- 
brar sementes duras. Aparentemente as aves com bicos 
intermediarios sao relativamente ineficientes para quebrar 
os dois tipos de sementes e, portanto, tern menor valor 
adaptativo relativo. 

A seleęao estabilizadora (Figura 23.13c) atua contra 
os dois fenótipos extremos e favorece os fenótipos inter¬ 
mediarios. Esse modo de seleęao reduz a yariaęao e tende 
a manter o status quo de um carater fenotipico particular. 
Por exemplo, o peso ao nascer da maioria dos bebes hu- 
manos esta na faixa de 3 a 4 kg; bebes muito menores ou 
muito maiores tern taxas mais altas de mortalidade. 

Independentemente do modo de seleęao, o mecanis- 
mo basico continua o mesmo. A seleęao favorece indiyi¬ 
duos cujos caracteres fenotipicos herdados promovem alto 
sucesso reprodutivo em comparaęao a 
caracteres de outros indiyiduos. 

0 papel essencial da seleęao 
natural na evoluęao adaptativa 

As adaptaęóes dos organismos in- 
cluem varios exemplos interessantes. 
Considere que a habilidade da sepia de 
mudar de cor possibilita que ela seja 
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(a) A seleęao direcional modifica a 
aparencia geral da populaęao ao 
favorecer variantes em um extremo da 
distribuięao. Neste caso, os camundongos 
escuros sao favorecidos porque vivem 
entre rochas escuras, e a pelagem escura 
os esconde de predadores. 


(b) A seleęao disruptiva favorece variantes 
nos dois extremos da distribuięao. Estes 
camundongos colonizaram um habitat 
formado por rochas claras e escuras, 
resultando em desvantagem para 
camundongos de cores intermediarias. 


(c) A seleęao estabilizadora remove os 
extremos de variaęao da populaęao e 
preserva os tipos intermediarios. Se o 
ambiente e formado por rochas de 
cor intermediaria, os camundongos 
claros e escuros serao desfavorecidos. 
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confundida com a cor de fundo de diversos ambientes. 
Outro exemplo e a impressionante mandfbula das cobras 
(Figura 23.14), que as possibilita engolir uma presa muito 
maior do que suas cabeęas (faęanha analoga a uma pes- 
soa engolindo uma melancia inteira em uma só bocada). 
Outras adaptaęóes como, por exemplo, uma modalidade 
de enzima que demonstra funęao aprimorada em ambien¬ 
tes frios, talvez sejam menos impressionantes yisualmente, 
mas sao igualmente importantes para a sobrevivencia e a 
reproduęao. 

Essas adaptaęóes podem surgir gradualmente ao longo 
do tempo, a medida que a seleęao natural aumenta as fre- 
quencias dos alelos que melhoram a sobrevivencia e a taxa 
reprodutiva. A medida que a proporęao de individuos com 
esses caracteres favoraveis aumenta, a relaęao entre as es¬ 
pecies e o ambiente melhora, ou seja, a evoluęao adaptativa 
acontece. No entanto, os componentes fisicos e biológicos 
do ambiente de um organismo podem mudar ao longo do 
tempo. Como resultado, o que constitui uma “boa intera- 
ęao” entre um organismo e o ambiente pode se modificar, 
tornando a evoluęao adaptativa um processo continuo e 
dinamico. 

E o que dizer sobre a deriva genetica e o fluxo genico? 
Ambos podem de fato aumentar as frequencias dos alelos 
que melhoram a adaptaęao dos organismos ao ambiente, 
mas nenhum dos dois o faz consistentemente. A deriva ge¬ 
netica pode aumentar a frequencia de um alelo yantajoso, 
mas, do mesmo modo, levar ao decrescimo da frequencia 
de um desses alelos. Da mesma forma, o fluxo genico pode 
introduzir alelos yantajosos ou desvantajosos. A seleęao 
natural e o unico mecanismo evolutivo que conduz consis¬ 
tentemente a evoluęao adaptatiya. 



Os ossos da mandfbula 
superior, em verde, 
sao móveis. 


Ligamento 


Os ossos do cranio da 
maioria dos vertebrados 
terrestres sao conecta- 
dos uns aos outros, 
formando uma estrutura 
relativamente rfgida que 
limita o movimento da 
mandfbula. Por outro 
lado, a maioria das 
cobras tern ossos móveis 
na mandfbula superior, 
o que Ihes permite 
engolir alimentos 
maiores do que as 
suas cabeęas. 


▲ Figura 23.14 Ossos móveis das mandibulas em cobras. 


Seleęao sexual 

Charles Darwin foi o primeiro a explorar as implicaęóes 
da seleęao sexual, forma de seleęao natural em que os in- 
drnduos com certas caracteristicas herdadas obtem par- 
ceiros mais facilmente. A seleęao sexual pode resultar no 
dimorfismo sexual, uma diferenęa as caracteristicas se- 
xuais secundarias entre machos e femeas da mesma espe- 
cie (Figura 23.15). Essas distinęóes incluem diferenęas de 
tamanho, cor, ornamentaęao e comportamento. 

Como ocorre a seleęao sexual? De varias maneiras. Na 
seleęao intrassexual, ou seja, dentro do mesmo sexo, indi- 
yiduos de um sexo competem diretamente por parceiros do 
sexo oposto. Em muitas especies, ocorre seleęao intrassexual 
entre machos. Por exemplo, um unico macho pode controlar 
um grupo de femeas e impedir que outros machos cruzem 
com elas. O macho dominantę pode defender o seu posto 
derrotando em lutas machos menores, mais fracos e menos 
yiolentos. Mais comumente, esse macho e o yencedor psico- 
lógico em rituais de combate que desencorajam competido- 
res em potencial, mas evitam o risco de ferimentos capazes 
de afetar seu próprio valor adaptativo (ver Figura 51.16). 
A seleęao intrassexual tambem tern sido obseryada entre 
femeas de algumas especies, incluindo os lemures de cauda 
anelada e as marinhas (Syngnathus typhle). 

Na seleęao intersexual, tambem chamada de escolha 
de parceiro , indiyiduos de um sexo (geralmente as femeas) 
sao cuidadosos ao selecionar parceiros do sexo oposto. Em 
muitos casos, a escolha da femea depende da exibięao da 
aparencia e comportamento dos machos (ver Figura 23.15). 
O que intrigou Darwin com respeito a escolha de parceiros 
foi que a exibięao dos machos parece nao ser adaptatiya 
sob outros prismas e inclusive talvez imponha certos ris- 
cos. Por exemplo, as penas brilhantes talvez tor nem ma¬ 
chos de aves mais visiveis a predadores. Mas se essas carac¬ 
teristicas ajudam o macho a conseguir parceiras e se esse 
beneficio contrapóe o risco de predaęao, entao as penas 
brilhantes e a preferencia da femea serao reforęadas por- 
que aumentam o sucesso reprodutiyo em geral. 



A Figura 23.15 Dimorfismo sexual e seleęao sexual. Pavóes 
macho (acima a esquerda) e femea (acima a direita) demonstram um 
extremo dimorfismo sexual. Existe seleęao intrassexual entre machos 
competidores, seguida por seleęao intersexual, em que as femeas 
escolhem os machos mais exibidos. 
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Como as preferencias das femeas por certas caracteris- 
ticas dos machos evoluiram inicialmente? Uma hipótese e 
que as femeas preferem caracteres masculinos correlacio- 
nados com “genes bons”. Se a caracteristica preferida pelas 
femeas e um indicativo da ąualidade genetica dos machos, 
essa caracteristica do macho e a preferencia da femea por 
ela devem aumentar em freąuencia. A Figura 23.16 des- 
creve um experimento testando essa hipótese na ra-arbo- 
ricola Hyla versicolor. 

Outros pesąuisadores demonstraram que em varias 
especies de aves as caracteristicas preferidas por femeas 
estao relacionadas com a saude do macho. Aqui tambem 
a preferencia da femea parece basear-se em caracteristicas 
que refletem “genes bons”; no caso, alelos indicativos de 
um sistema imune robusto. 

Seleęao balanceadora 

Como vimos, a yariaęao genetica muitas vezes e encontra- 
da no locus afetado pela seleęao. O que previne a seleęao 
natural de reduzir a yariaęao neste locus eliminando todos 
os alelos desfavoraveis? Como mencionado anteriormente, 
em organismos diploides, varios alelos recessivos desfavo- 
raveis persistem, pois estao escondidos da seleęao quan- 
do estiverem em individuos heterozigotos. Alem disso, a 
própria seleęao pode preservar a yariaęao em algum locus , 
mantendo assim duas ou mais formas em uma populaęao. 
Conhecida como seleęao balanceadora, esse tipo de sele¬ 
ęao inclui a vantagem do heterozigoto e a seleęao depen- 
dente da frequencia. 

Vantagem do heterozigoto 

Se individuos heterozigotos em um determinado locus 
possuem maior valor adaptativo do que os dois tipos de 
homozigotos, eles exibem a vantagem do heterozigoto. 
Nesse caso, a seleęao natural tende a manter dois ou mais 
alelos no locus . Observe que a vantagem do heterozigoto e 
definida em termos de genótipo, e nao de fenótipo. Assim, 
se a yantagem do heterozigoto representa uma seleęao es- 
tabilizadora ou direcional vai depender da relaęao entre o 
genótipo e o fenótipo. Por exemplo, se o fenótipo de um 
heterozigoto e intermediario aos fenótipos de ambos ho¬ 
mozigotos, a yantagem do heterozigoto e uma forma de 
seleęao estabilizadora. 

Um exemplo de yantagem do heterozigoto ocorre em 
um locus em seres humanos que codifica a subunidade do 
polipeptideo (3 da hemoglobina, a proteina dos glóbulos 
yermelhos que transporta oxigenio. Em indiyiduos homo¬ 
zigotos, um alelo recessivo nesse locus causa a doenęa da 
celula falciforme (anemia falciforme). Os glóbulos yerme¬ 
lhos das pessoas com anemia falciforme apresentam for- 
mato distorcido, em forma defoice , sob condięóes de bai- 
xo oxigenio (ver Figura 5.19), como ocorre nos capilares. 
Essas celulas falciformes podem se aglomerar e bloquear 
o fluxo de sangue nos capilares, resultando em danos aos 
órgaos como rins, coraęao e cerebro. Embora alguns gló¬ 
bulos yermelhos se tornem falciformes nos heterozigotos, 
um numero insuficiente de glóbulos se torna falciforme a 
ponto de causar a anemia falciforme. 


T Figura 23.16 


Pesquisa 


As femeas selecionam machos com base em 
caracteristicas indicativas de "genes bons"? 


Experimento Femeas de ras-arboricolas ( Hyla versicolor) pre¬ 
ferem cruzar com machos que emitem longos chamados de 
acasalamento. Allison Welch e colaboradores, na Universidade 
do Missouri, testaram se a constituięao genetica de machos de 
chamados longos (CL) e superior a de machos de chamado cur- 
to (CC). Os pesquisadores fertilizaram metade dos ovos de cada 
femea com espermatozoides de um macho CL e a outra metade 
com espermatozoides de um macho CC. Em dois experimentos 
separados (um em 1995 e o outro em 1996), a prole de meios- 
-irmaos resultante cresceu em ambiente comum e sua sobrevi- 
vencia e crescimento foram monitorados. 


Gravaęao do chamado 
de macho CC 


Gravaęao do chamado 
de macho CL 



Espermatozoide x Óvulos x Espermatozoides 
de CC de CL 



Prole de Prole de 

pai CC pai CL 



Comparaęao da sobrevivencia e crescimento destes meios-irmaos 


Resultados 


Desempenho dos 
descendentes 

1995 

1996 

Sobrevivencia do girino 

CL melhor 

SDS 

Crescimento do girino 

SDS 

CL melhor 

Duraęao da 
metamorfose 

CL melhor 
(mais curta) 

CL melhor 
(mais curta) 

SDS = sem diferenęa significativa; CL melhor = prole de machos CL 
superior a prole de machos CC. 


Condusóes Visto que os filhotes dos machos CL tiveram me- 
Ihor desempenho do que os seus irmaos, filhos de machos CC, 
a equipe de pesquisadores concluiu que a duraęao do chamado 
de acasalamento dos machos e um indicativo da sua qualidade 
genetica. Este resultado apoia a hipótese de que a escolha de 
parceiro por parte da femea pode basear-se em uma caracteris- 
tica que indica se o "macho tern genes bons". 

Fonte: A. M. Welch et al., Cali duration as an indicator of genetic quality in 
małe gray tree frogs, Science 280:1928-1930 (1998). 


Pesquisa em aęao Leia e analise o artigo original em Pergunta 
em Aęao: Interpretando Artigos Cientificos. 


] Por que os pesquisadores dividiram os ovos de cada fe¬ 
mea de ra em dois grupos para a fertilizaęao por diferentes machos? 
Por que nao cruzaram cada femea com um unico macho? 
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Os heterozigotos para o alelo da celula falciforme 
estao protegidos contra a maioria dos graves efeitos da 
malaria, doenęa causada por um parasito que infecta os 
glóbulos yermelhos (ver Figura 28.16). Uma razao para 
essa proteęao parciał e a destruięao rapida pelo corpo dos 
glóbulos yermelhos falciformes, matando os parasitos que 
eles contem. A proteęao contra malaria e importante em 
regióes tropicais onde essa doenęa e a principal causa de 
morte. Nessas regióes, a seleęao favorece os heterozigotos 
em comparaęao aos indmduos homozigotos dominantes, 
mais suscetiveis aos efeitos da malaria, e tambem em com¬ 
paraęao a indmduos homozigotos recessivos, que desen- 
volvem a anemia falciforme. Como exploraremos adiante 
na Figura 23.17, nas duas próximas paginas, essa pressao 
seletiva fez a frequencia do alelo para anemia falciforme al- 
canęar niveis relativamente altos em areas onde o parasito 
da malaria e comum. 

Seleęao dependente de frequencia 

Na seleęao dependente de freąuencia, o valor adaptati- 
vo de um fenótipo depende do quao comum ele e na po¬ 
pulaęao. Considere o peixe ciclideo comedor de escamas 
(.Perissodus microlepis), que habita o Lago Tanganica na 
Africa. Esses peixes atacam outros peixes por tras com o 
objetivo de remover algumas escamas da lateral do corpo 
da presa. O interessante aqui e a caracteristica peculiar des- 
se ciclideo: alguns tern a boca no lado esquerdo e outros 
no lado direito. A heranęa mendeliana simples determina 
esses dois fenótipos, com o alelo para boca no lado direito 
dominantę sobre o alelo para boca no lado esquerdo. Quan- 
do a boca do peixe e virada para o lado esquerdo, eles sem- 
pre atacam o lado direito da presa (Figura 23.18). (Para 
confirmar, desloque seu maxilar e labios para a esquerda e 
imagine tentar morder, assim, o lado esquerdo de um peixe, 
aproximando-se dele por tras.) De modo similar, os peixes 
com a boca deslocada para a direita sempre atacam a presa 
pela esquerda. As presas ficam atentas ao ataque do pei- 
xe cujo fenótipo e mais comum no lago. Assim, de ano a 
ano, a seleęao favorece o fenótipo de boca menos comum. 
Por isso, a freąuencia de peixes com a boca deslocada para 
esquerda ou direita oscila ao longo do tempo, e a seleęao 
balanceada (devido a dependencia de freąuencia) mantem 
a freąuencia de cada fenótipo perto de 50%. 

Por que a seleęao natural nao consegue modelar 
organismos perfeitos? 

Embora a seleęao natural conduza a adaptaęao, existem va- 
rias razóes pelas quais a natureza esta repleta de exemplos 
de organismos nao idealmente “projetados” para os seus 
estilos de vida. Existem algumas razóes para isso. 

1. A seleęao atua somente em yariaęóes existentes. 

A seleęao natural favorece apenas os fenótipos mais 
adaptados entre os que se encontram na populaęao e 
que talvez nao possuam as caracteristicas ideais. No- 
vos alelos yantajosos nao surgem por necessidade. 

2. A evoluęao e limitada por dificuldades históricas. 

Cada especie tern um legado de descendencia com 
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1981 1982 1983 1984 1985 1986 1987 1988 1989 1990 
Ano de amostragem 
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A Figura 23.18 Seleęao dependente de freąuencia. Em uma 

populaęao do peixe comedor de escamas, Perissodus microlepis, a 
frequencia de indivfduos com a boca no lado esquerdo (pontos yer¬ 
melhos) aumenta e diminui de forma regular. A frequencia dos indi- 
vfduos com a boca no lado esquerdo entre os adultos que se repro- 
duziram tambem foi registrada durante tres anos (pontos verdes). 


INTERPRETE OS DADOS 


Compare a frequencia dos individuos 
adultos reprodutores com a boca no lado esquerdo, nos anos de 
1981, 1987 e 1990, com a frequencia dos indMduos com a boca 
no lado esquerdo de toda a populaęao. O que os dados sugerem 
quanto ao favorecimento dos indivlduos com a boca no lado esquer- 
do sobre os com a boca no lado direito (ou vice-versa) pela seleęao 
natural? Explique. 


modificaęao de formas ancestrais. A evoluęao nao des- 
carta a anatomia ancestral e constrói novas estruturas 
complexas do inicio; mais do que isso, a evoluęao usa 
estruturas existentes e as adapta a novas situaęóes. Po- 
demos imaginar que se um animal terrestre estivesse 
adaptado a um ambiente em que voar fosse yantajoso, 
talvez fosse melhor crescer um par adicional de mem- 
bros para servir como asas. No entanto, a evoluęao nao 
trabalha dessa forma; em vez disso, atua em caracteris¬ 
ticas que o organismo ja tern. Assim, em aves e morce- 
gos, um par de membros existentes preencheu a nova 
funęao de voar a medida que esses organismos foram 
evoluindo a partir de ancestrais que caminhavam. 

3. Adaptaęóes com freąuencia tem pros e contras. Cada 
organismo tem de fazer diferentes coisas. Focas gastam 
parte do seu tempo nas rochas; elas poderiam caminhar 
melhor se tivessem pernas, em vez de nadadeiras, mas 
assim nao conseguiriam nadar tao bem. Nós, seres hu- 
manos, devemos a maior parte da nossa yersatilidade e 
capacidade atletica as nossas maos preenseis e a nossos 
membros flexiveis, mas isso nos deixa vulneraveis a tor- 
ęóes, ligamentos rompidos e membros deslocados: o re- 
foręo estrutural foi comprometido em prol da agilidade. 





▼ Figura 23.17 


FAęA CONEXÓES 


O alelo da celula falciforme 

Esta crianęa tern anemia falciforme, disturbio genetico que 
atinge individuos que tern duas cópias do alelo da celula 
falciforme. Esse alelo causa urna anormalidade na estrutura e 
na funęao da hemoglobina, a proteina carreadora de oxigenio 
nos eritrócitos. Embora a anemia falciforme seja letal se nao 
for tratada, em algumas regides o alelo da celula falciforme 
pode alcanęar frequencias de 15-20%. Como um alelo tao 
danoso pode ser tao comum? 


Eventos em nivel molecular 



Devido a uma mutaęao pontual, o alelo da celula falciforme difere do 
alelo do tipo selvagem por apenas um nucleotideo. Ver Figura 17.25. 
A alteraęao resultante em apenas um aminoacido leva a interaęóes 
hidrofóbicas entre as proteinas da hemoglobina da celula falciforme 
sob condięóes de baixo oxigenio. 

Por isso, as proteinas da celula falciforme se ligam umas as outras 
nas cadeias, que juntas formam uma fibra. 


Consequencias para as celulas 

♦ As fibras anormais da hemoglobina distorcem o eritrócito 
para o formato falciforme sob baixas condięóes de oxigenio, 
como aąuelas encontradas nos vasos sanguineos que 


Fita-molde 


retornam ao coraęao. 




Uma adenina substitui uma timina na fita-molde 
do alelo da celula falciforme, alterando um 
códon no RNAm produzido durante a 
transcrięao. Essa mudanęa causa uma alteraęao 
de aminoacido na hemoglobina da celula 
falciforme: uma valina substitui um acido 
glutamico em uma posięao. VerFigura 5.19 


Fibra 


Hemoglobina normal 
(nao se agrega em fibras) 


¥ 


¥ 



Eritrócito falciforme 



Eritrócito normal 





do alelo da 
celula falciforme 


Eritrócitos normais sao 
flexiveis e capazes de fluir 
livremente por vasos 
sanguineos peguenos. 


Distribuięao da malaria causada 
pelo Plasmodium fa leipa rum 
(parasito unicelular eucarioto) 


Mosquitos infectados 
disseminam a malaria 
quando picam as pessoas. 
Ver Figura 28.16. 


Evoluęao nas populaęóes 

♦ Homozigotos com dois alelos para celula falciforme 
sofrem seleęao contraria por causa da mortalidade 
causada pela anemia falciforme. Em contraste, os 
heterozigotos experimentam alguns efeitos danosos pela 
presenęa de algumas celulas falciformes, mas tern mais 
chances de sobreviver a malaria do que os homozigotos. 

♦ Em regióes em que a malaria e comum, o efeito dessas 
foręas seletivas opostas foręa a vantagem heterozigota. 
Isso causou alteraęóes evolutivas nas populaęóes, cujos 
produtos sao as areas de frequencias relativamente altas 
do alelo da celula falciforme mostradas no mapa abaixo. 


Legenda 

Freauencias 


Os eritrócitos falciformes de urn 
homozigoto bloqueiam pequenos 
vasos sanguineos, causando 
muita dor e danos a órgaos 
como coraęao, rins e cerebro. 


Efeitos nos organismos individuais 

♦ Devido a formaęao de eritrócitos falciformes, os homozi¬ 
gotos com duas cópias do alelo da celula falciforme tern 
anemia falciforme. 

♦ A formaęao de celulas falciformes tambem ocorre, em 
niveis menores, nos heterozigotos, mas nao em quantidade 
suficiente para causar a doenęa; eles tern o traęo da celula 
falciforme. Ver Figura 14.17 . 


FAęA CONEXÓES Em urna regiao livre de malaria, individuos que 
sao heterozigotos para o alelo da celula falciforme seriam selecionados 
ou nao? Explique. 
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4. Acaso, seleęao natural e interaęao com o ambien- 

te. Eventos ao acaso podem afetar a historia evoluti- 
va subseąuente de populaęóes. Por exemplo, ąuando 
uma tempestade desloca aves e insetos por centenas 
de ąuilómetros pelo oceano ate uma ilha, o vento nao 
necessariamente transporta indmduos mais adeąua- 
dos ao novo ambiente. Assim, nem todos os alelos 
presentes no pool genico da populaęao fundadora 
sao mais adaptados ao novo ambiente do que aąueles 
deixados para tras. Alem disso, o ambiente em deter- 
minado local talvez mude de maneira imprevisivel de 
ano para ano, tambem limitando o ąuanto a evoluęao 
adaptativa resulta em uma relaęao próxima entre os 
organismos e as condięóes ambientais do momento. 

Com essas ąuatro restrięóes, a evoluęao nao conse- 
gue projetar organismos perfeitos. A seleęao natural opera 


com base na formaęao de populaęóes “melhores” que as 
existentes. Podemos, de fato, observar evidencias de evo- 
luęao em muitos organismos imperfeitos que ela produz. 


REVISAO DO CONCEITO 23.4 


1 . 

2 . 

3. 


Qual o valor adaptativo relativo de uma mula esteril? Expli- 
que a sua resposta. 


Explique por que a seleęao natural e o unico mecanismo evo- 
lutivo que conduz consistentemente a evoluęao adaptativa. 


■»iim Considere uma populaęao em que os heterozigo- 
tos, em certo locus, tern urn fenótipo extremo (p. ex., serem 
muito maiores do que os homozigotos) que tambem propor- 
ciona uma vantagem seletiva. Essa situaęao representa uma 
seleęao direcional, disruptiva ou estabilizadora? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


23 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 23.1 

A variabilidade genetica torna a evoluęao possivel 
(p. 481-483) 

• Variaęao genetica se refere a diferenęas geneticas entre indm¬ 
duos dentro de uma populaęao. 

• As diferenęas nucleotidicas que fornecem a base da variaęao gene¬ 
tica originaram ąuando a mutaęao e a duplicaęao genica produzem 
novos alelos e novos genes. Novas variantes geneticas sao produ- 
zidas rapidamente em organismos com tempos curtos de geraęao. 
Em organismos com reproduęao sexuada, a maioria das diferenęas 
geneticas entre os indmduos resulta de Crossing over, de segregaęao 
independente dos cromossomos e de fertilizaęao. 

] Em geral, a maior parte da variabilidade dos nucleotideos que ocorre 
dentro de um locus genico nao afeta o fenótipo. Explique por que. 

CONCEITO 23.2 

A equaęao de Hardy-Weinberg pode ser usada para 
testar se a populaęao esta evoluindo (p. 483-487) 

• Uma populaęao, ou seja, um grupo local de organismos pertencen- 
do a uma especie, e unida por seu pool genico, o agregado de todos 
os alelos na populaęao. 

• Para uma populaęao em eąuilibrio de Hardy-Weinberg as freąuen- 
cias genotipicas e alelicas permanecerao constantes se a populaęao 
for grandę e apresentar cruzamentos ao acaso, se as taxas de muta¬ 
ęao forem peąuenas e se nao houver fluxo genico nem seleęao natu¬ 
ral. Para esse tipo de populaęao, sep eq representam as freąuencias 
dos unicos dois alelos possiveis em um locus particular, entao p 2 e a 
freąuencia de um tipo de homozigoto, q e a freąuencia do outro tipo 
de homozigoto e 2 pq e a freąuencia do genótipo heterozigoto. 

| Calcular p e q a partir das frequencias genotipicas observadas e, en¬ 
tao, usar esses valores de p e q para testar se a populaęao esta em equi- 
librio de Hardy-Weinberg e um raciocinio exato? Explique sua resposta. 


CONCEITO 23.3 

Seleęao natural, deriva genetica e fluxo genico 
podem alterar as frequencias alelicas nas populaęóes 
(p. 487-491) 

• Na seleęao natural, os indmduos que possuem certas caracteristicas 
herdadas tendem a sobreviver e se reproduzir em proporęóes muito 
maiores do que outros indmduos por causa dessas caracteristicas. 

• Na deriva genetica, as flutuaęóes ao acaso em freąuencias alelicas 
de geraęao para geraęao tendem a reduzir a variaęao genetica. 

• O fluxo genico, a troca de alelos entre populaęóes tende a reduzir 
diferenęas geneticas entre populaęóes ao longo do tempo. 

] Duas populaęóes pequenas isoladas geograficamente em ambientes 
muito diferentes evoluiriam da mesma forma? Explique. 

CONCEITO 23.4 

A seleęao natural e o unico mecanismo que promove 
evoluęao adaptativa de modo consistente (p. 491-498) 

• Um organismo tern mais valor adaptativo do que outro se ele dei- 
xa mais descendentes ferteis. Os modos de seleęao natural diferem 
ąuanto ao modo de atuaęao no fenótipo: 


Populaęao original Populaęao evolufda 



^ 


Seleęao direcional Seleęao disruptiva Seleęao estabilizadora 

• Diferente da deriva genica e do fluxo genico, a seleęao natural au- 
menta consistentemente a relaęao entre os organismos e o ambiente. 

• A seleęao sexual influencia modificaęóes nas caracteristicas sexuais 
secundarias que conferem aos indmduos vantagens no acasalamento. 

• A seleęao estabilizadora ocorre ąuando a seleęao natural mantem 
duas ou mais formas na populaęao. 
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• Existem restrięóes para a evoluęao: a seleęao natural só atua sobre 
yariaęóes disponiyeis; estruturas resultam de uma anatomia ances- 
tral modificada; adaptaęóes costumam ter pros e contras; e o acaso, 
a seleęao natural e o ambiente interagem. 

| Como as caracteristicas sexuais secundarias podem diferir entre 
machos e femeas em uma especie na qual as femeas competem por 
parceiros? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. A seleęao natural muda as freąuencias alelicas porąue certos(as) 

_sobrevivem e se reproduzem com mais sucesso do 

que outros (as). 

a. Alelos c. Especies 

b. Locus d. Indmduos 

2. Nao existem duas pessoas geneticamente identicas, a exceęao 
dos gemeos identicos. A principal causa da yariaęao genetica en¬ 
tre seres humanos e: 

a. novas mutaęóes que ocorreram nas geraęóes anteriores. 

b. deriva genetica. 

c. recombinaęao de alelos na reproduęao sexuada. 

d. efeitos ambientais. 

NIVEL 2: APLICAęAO/AN ALI SE 

3. Se a yariabilidade nucleotidica de um locus se igualar a 0%, qual 
e yariabilidade genica e o numero de alelos nesse locus ? 

a. Variabilidade genica = 0%; numero de alelos=0. 

b. Variabilidade genica = 0%; numero de alelos=1. 

c. yariabilidade genica = 0%; numero de alelos=2. 

d. yariabilidade genica > 0%; numero de alelos=2. 

4. Existem 25 indmduos na populaęao 1, todos com genótipo AA, e 
existem 40 indmduos na populaęao 2, todos com o genótipo aa. 
Considere que essas populaęóes estao localizadas longe uma da 
outra e que suas condięóes ambientais sao muito semelhantes. 
Com base nas informaęóes fornecidas, a yariaęao genetica ob- 
seryada e mais provavelmente um exemplo de: 

a. deriva genetica. 

b. fluxo genico. 

c. acasalamento nao randómico. 

d. seleęao direcional. 

5. Uma populaęao de mosca-das-frutas possui um gene com dois 
alelos, Al e A2. Testes revelaram que 70% dos gametas produzi- 
dos na populaęao possuem o alelo Al. Se a populaęao estiver em 
equilibrio de Hardy-Weinberg, qual a proporęao de moscas que 
carrega os alelos Al e A2 ? 

a. 0,7. b. 0,49. c. 0,42. d. 0,21. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

6 . CONEXAO EVOLUTIVA 

Utilizando apenas dois exemplos, explique como o processo de 
evoluęao e revelado pelas imperfeięoes dos organismos vivos. 

7. PESQUISA CIENTIFICA 

] Pesquisadores estudaram a ya¬ 
riaęao genetica no mexilhao marinho Mytilus edulis nas proxi- 
midades de Long Island, Nova Iorque. Eles mediram a frequen- 
cia de um alelo particular (lap 94 ) para uma enzima envolvida na 
regulaęao do balanęo interno de agua e sal do mexilhao. Os pes- 
quisadores apresentaram os dados na forma de uma serie de gra- 
ficos de torta relacionados com os pontos de coleta no estuario 
de Long Island, onde a salinidade e muito variavel, e tambem ao 
longo da costa do mar aberto, onde a salinidade e constante. 

Crie uma tabela de dados para os 11 pontos de amostragem 
pela estimatiya da frequencia do lap 94 nos diagramas. ( Dica : vi- 


sualize cada grafico como um relógio para ajuda-lo a estimar a 
proporęao da area sombreada.) Depois disso, desenhe um grafi¬ 
co com as frequencias dos pontos de coleta 1-8 para demonstrar 
como a frequencia desse alelo muda com o aumento de salinida¬ 
de no estuario de Long Island (de sudoeste para nordeste). Como 
os dados dos pontos 9-11 sao comparaveis com os dados dos 
pontos do estuario de Long Island? Construa uma hipótese que 
explique os padróes obseryados nos dados, levando em conta as 
duas obseryaęóes listadas abaixo do mapa. 


Pontos de coleta 
(1-8 representam 
pares de pontos) 

O 

O 

o 

o 

0 

O 

o 

o 

0 

© 


Frequencias 

alelicas 

® 

0 

0 

0 

0 

0 

0 

3 

3 

3 

3 

H Alelos lap 94 

□ 

Outros alelos lap 



Dados de R. K. Koehn and T. J. Hilbish, The adaptive importance of genetic variation, 
American Scientist 75:134-141 (1987). 



Salinidade aumenta na direęao do mar aberto 



(1) O alelo lap 94 ajuda os mexilhóes a manter o balanęo osmóti- 
co em agua com altas concentraęóes de sal, mas tern um custo 
adicional em agua menos salgada; (2) mexilhóes produzem uma 
larva que pode se dispersar por longas distancias antes de colo- 
nizar rochas e se transformar em adultos. 

8 . ESCREVA SOBRE O TEMA: ORGANIZAęAO 

Heterozigotos no locus para celulas em forma de foice produzem 
tanto hemoglobina normal como anormal (forma de foice, ver 
Conceito 14.4). Quando moleculas de hemoglobina sao empa- 
cotadas nos glóbulos yermelhos de um heterozigoto, algumas 
celulas recebem quantidades relativamente grandes de hemo¬ 
globina anormal, tornando essas celulas propensas a modificar 
seu formato. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique 
como esses eventos moleculares e celulares levam a proprieda- 
des emergentes ao nivel de indiyiduo e de populaęao da organi- 
zaęao biológica. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 



Este lago tipo caldeirao 
formou-se ha 14.000 
anos quando uma ge- 
leira que cobria a area 
derreteu. Inicialmen- 
te desprovido de vida 
animal, com o tempo o 
lago foi colonizado por 
inyertebrados e outros 
animais. Formule uma 
hipótese de como mu¬ 
taęóes, seleęao natural, 
deriva genica e fluxo 
genico podem ter afe- 
tado as populaęóes que 
colonizaram o lago. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 




























CONCEITOS-CHAVE HI 

Wi 

24.1 O conceito biológico de es¬ 
pecie enfatiza o isolamento 
reprodutivo 

24.2 A especiaęao pode ocorrer 
com ou sem separaęao geo- 
grafica 

24.3 As zonas hibridas revelam 
fatores que causam isola¬ 
mento reprodutivo 

24.4 A especiaęao pode ocorrer 
rapido ou devagar e pode 
resultar de mudanęas em 
poucos ou em muitos genes 


A Figura 24.1 Como esta ave que nao voa se estabele- 
ceu nas isoladas llhas Galapagos? 


Aquele "misterio dos misterios" 

Q uando Darwin chegou as llhas Galapagos, ele observou que essas ilhas 
yulcanicas tinham muitas especies de plantas e animais nao encontradas 
em outros lugares do mundo (Figura 24.1). Mais tarde, ele se deu conta de que 
essas especies eram relativamente novas. Escreveu no seu diario: “No espaęo e 
no tempo, parece que estamos nos aproximando daquele grandę acontecimen- 
to - aquele misterio dos misterios - o primeiro aparecimento de novos seres 
vivos na Terra” 

O “misterio dos misterios” que cativou Darwin e a especiaęao, processo 
pelo qual urna especie se divide em duas ou mais especies. A especiaęao fas- 
cinou Darwin (e muitos biólogos desde entao) porque ela e responsavel por 
urna enorme diversidade de vida, repetidamente gerando novas especies que 
diferem daquelas existentes. A especiaęao explica nao só as diferenęas entre 
especies, mas tambem as semelhanęas entre elas (a uniformidade da vida). 
Quando urna especie se separa, as especies resultantes compartilham muitas 
caracteristicas, pois sao descendentes desse ancestral comum. Por exemplo, 
semelhanęas no DNA indicam que o cormorao-das-galapagos (Phalacrocorax 
harrisi) na Figura 24.1 e parente próximo das especies de cormorao das 
Americas. Isso sugere que o cormorao-das-galapagos talvez tenha se origina- 
do de urna especie de cormorao ancestral que migrou do continente para as 
llhas Galapagos. 

A especiaęao tambem forma urna ponte conceitual entre a microeyoluęao, 
as mudanęas ao longo do tempo nas frequencias alelicas em urna populaęao, e 

◄ Tartaruga-gigante-das-galapagos, outra especie exclusiva destas ilhas. 

■ 

!?■’ i 
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a macroeyoluęao, o amplo padrao de evoluęao acima do 
nivel de especie. Um exemplo de mudanęa macroevolutiva 
e a origem de novos grupos de organismos, como mamife- 
ros ou plantas com flores, por meio de urna serie de eventos 
de especiaęao. Examinamos os mecanismos microevolu- 
tivos no Capitulo 23 e abordaremos a macroeyoluęao no 
Capitulo 25. Neste capitulo, exploraremos a “ponte” entre 
microevoluęao e macroeyoluęao - os mecanismos pelos 
ąuais novas especies sao originadas de especies ja existen- 
tes. Primeiramente, no entanto, precisamos estabelecer o 
que ąueremos dizer ąuando falamos de “especies” 

CONCEITO 24.1 

0 conceito biológico de especie enfatiza o 
isolamento reprodutivo 

A palavra especie vem do latim e significa “tipo” ou “aparen¬ 
cia”. No dia a dia, geralmente distinguimos varios “tipos” de 
organismos - cachorros e gatos, por exemplo - por meio 
de diferenęas na aparencia. No entanto, os organismos es- 
tariam realmente divididos em unidades distintas que cha- 
mamos de especies, ou essa classificaęao e urna tentativa 
arbitraria de impor ordem ao mundo natural? Para respon- 
der a essa questao, biólogos comparam nao só a morfologia 
(forma do corpo) de diferentes grupos de organismos, mas 
tambem diferenęas menos óbvias na fisiologia, na bioqui- 
mica e nas sequencias de DNA. Os resultados, em geral, 
confirmam que especies morfologicamente distintas sao 
realmente grupos separados, com muitas diferenęas alem 
de sua forma corporal. 

0 conceito biológico de especie 

A definięao basica de especie usada neste livro e chamada de 
conceito biológico de especie. De acordo com esse conceito, 
urna especie e um grupo de populaęóes cujos membros tern 
o potencial de acasalar na natureza, produzindo prole viavel e 
fertil - mas nao conseguem produzir prole viavel e fertil com 
membros de outros grupos (Figura 24.2). Assim, os mem¬ 
bros de urna especie biológica sao agrupados por serem com- 
pativeis reprodutivamente, pelo menos em potencial. Todos 
os seres humanos, por exemplo, pertencem a mesma especie. 
Urna mulher de negócios de Manhattan dificilmente encon- 
traria um produtor de leite da Mongolia, mas se os dois por- 
yentura se encontrassem, poderiam gerar bebes viaveis que 
se tornariam adultos ferteis. Por outro lado, seres humanos e 
chimpanzes permanecem especies biologicamente distintas 
mesmo quando compartilham o território, pois muitos fato- 
res evitam que eles cruzem e produzam prole fertil. 

O que mantem um pool genico de urna especie levan- 
do os seus membros a serem mais semelhantes entre si do 
que com outras especies? Para responder a essa questao, 
precisamos reconsiderar um mecanismo evolutivo discu- 
tido no Capitulo 23: o fluxo genico, ou seja, a transferencia 
de alelos entre populaęóes. Em geral, o fluxo genico ocorre 
entre diferentes populaęóes da mesma especie. Essa tro- 
ca de alelos tende a manter as populaęóes geneticamente 



(a) Semelhanęa entre duas especies. As especies de cotovia 
Sturnella magna, a esquerda, e Sturnella neglecta, a direita, tern 
formato do corpo e coloraęao semelhantes. No entanto, sao 
especies biologicamente distintas; o seu canto e outros 
comportamentos sao diferentes o suficiente para evitar o 
cruzamento caso elas se encontrem na natureza. 



(b) Diversidade em uma mesma especie. Mesmo diferentes na 

aparencia, todos os humanos pertencem a uma unica especie biológica 
{Homo sapiens), definida por sua capacidade de se reproduzir. 


▲ Figura 24.2 O conceito biológico de especie baseia-se no 
potencial de cruzamento, e nao na semelhanęa fisica. 

unidas. Como yeremos neste capitulo, a ausencia de fluxo 
genico e importante na formaęao de novas especies. 

Isolamento reprodutivo 

Visto que algumas especies biológicas sao definidas em ter¬ 
mos de compatibilidade reprodutiva, a formaęao de novas 
especies depende do isolamento reprodutivo - a existen- 
cia de fatores biológicos (barreiras) que impedem os mem¬ 
bros de duas especies de produzirem prole viavel e fertil. 
Essas barreiras bloqueiam o fluxo genico entre especies e 
limitam a formaęao de hibridos, prole resultante de cruza¬ 
mento interespecifico. Embora uma unica barreira nao im- 
peęa todo o fluxo genico, uma combinaęao de varias barrei¬ 
ras pode efetivamente isolar o pool genico de uma especie. 

Claramente, moscas nao podem cruzar com ras ou 
samambaias, mas as barreiras reprodutivas entre especies 
afins sao menos óbvias. Como descrito na Figura 24.3, 
essas barreiras podem ser classificadas de acordo com a 
sua contribuięao para o isolamento reprodutivo, antes ou 
depois da fertilizaęao. Barreiras pre-zigóticas (“antes do 
zigoto”) evitam que a fertilizaęao ocorra. Essas barreiras 












T Figura 24.3 


as barreiras reprodutivas 


Barreiras pre-zigóticas impedem o acasalamento, ou a fertilizaęao, se o acasalamento chegar a ocorrer 
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Isolamento temporal Isolamento comportamental Isolamento mecanico 


T 

o^L 


lndividuos 

de 

diferentes 

especies 


T 

0 

Ł 


T 

0 


TENTATIVA DE 
ACASALAMENTO 


0 


Duas especies que ocupam 
diferentes habitats dentro da 
mesma area talvez se encontrem 
raramente, ou nunca, mesmo 
sem estar isolados por barreiras 
fisicas óbvias, como cadeias de 
montanhas. 


Exemplo: Duas especies de cobra 
do genero Thamnophis ocorrem na 
mesma area geografica, mas urna 
delas vive principalmente na agua 
(a), e a outra e terrestre (b). 


Especies com epoca reprodutiva 
em diferentes periodos do dia, 
diferentes estaęóes ou diferentes 
anos nao conseguem misturar os 
seus gametas. 


Exemplo: Na America do Norte, as 
areas geograficas de urna especie 
de gamba que ocorre no Leste 
(.Spilogale putorius) (c) e no Oeste 
(.Spilogale grad lis) (d) se sobrepóem, 
mas 5. putorius se reproduz no finał 
do inverno, e 5. gradlis se reproduz 
no finał do verao. 


Rituais de acasalamento que atraem 
parceiros e outros comportamentos 
exclusivos de urna especie sao 
eficientes barreiras reprodutivas, 
mesmo em especies com 
parentesco. Esses rituais de 
comportamento proporcionam o 
reconhecimento do parceiro - urna 
forma de identificar provaveis 
parceiros da mesma especie. 

Exemplo: Os atobas-de-pes-azuis, 
habitantes das ilhas Galapagos, 
acasalam apenas depois de urna 
corte exclusiva da especie. Parte do 
"roteiro" manda o macho levantar 
a pata azul (e), comportamento 
que chama a atenęao da femea. 


Individuos tentam acasalar, mas 
diferenęas morfológicas impedem 
que haja sucesso. 


Exemplo: As conchas de duas 
especies de caracóis do genero 
Bradybaena tern espiral em direęóes 
diferentes: olhando para o centro da 
concha, urna das especies tern espiral 
no sentido anti-horario (f, a esquerda) 
e a outra no sentido horario (f, a 
direita). Assim, as aberturas genitais 
dos caracóis (indicadas por setas) 
ficam desalinhadas, impedindo o 
acasalamento. 























Barreiras pós-zigóticas impedem que um zigoto hibrido se torne um adulto viavel e fertil 


Isolamento gametico 


Viabilidade do hibrido Fertilidade do hibrido 
reduzida reduzida 


Colapso do hibrido 



© 
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DESCENDENCIA 

viAvel 

E FERTIL 


O gameta masculino de uma 
especie talvez nao consiga fecundar 
o gameta feminino de outra especie. 
Por exemplo, o espermatozoide 
talvez nao sobreviva no trato 
reprodutivo de femeas de outras 
especies, ou mecanismos 
bioąuimicos talvez impeęam o 
espermatozoide de penetrar a 
membrana ao redor do óvulo de 
outras especies. 

Exemplo: 0 isolamento gametico 
separa algumas especies de 
animais aquaticos com parentesco, 
como os ourięos-do-mar (g). 
Ourięos-do-mar liberam óvulos e 
espermatozoides na agua, os quais 
se fundem e formam zigotos. 
Gametas de especies diferentes, 
como ourięos vermelhos e roxos, 
mostrados aqui, nao conseguem 
fundir-se, pois protemas na 
superficie dos óvulos e 
espermatozoides sao incapazes 
de se ligarem. 


Os genes de diferentes especies 
parentais podem interagir, 
impedindo o desenvolvimento e 
a sobrevivencia do hibrido. 


Exemplo: Algumas subespecies de 
salamandra do genero Ensatina 
vivem nas mesmas regióes e 
habitats, onde talvez elas possam 
ocasionalmente hibridizar. 

No entanto, a maioria dos hibridos 
nao completa o desenvolvimento, 
e aqueles que conseguem sao 
frageis (h). 


Mesmo hibridos yigorosos podem 
ser estereis. Se os cromossomos de 
duas especies parentais diferem no 
numero ou na estrutura, a meiose 
no hibrido talvez nao produza 
gametas normais. Visto que os 
hibridos inferteis nao conseguem 
produzir prole ao acasalar com 
qualquer uma das especies parentais, 
os genes nao tern fluxo livre entre 
as especies. 

Exemplo: A prole hibrida de um 
jumento (i) e uma egua (j) e a 
mula (k), robusta, mas esteril. Um 
"bardoto" (nao apresentado) e a 
prole tambem esteril do cruzamento 
de uma jumenta com um cavalo. 



As vezes, a primeira geraęao dos 
hibridos e viavel e fertil, mas 
quando acasalam entre eles ou 
com outra especie parental, a prole 
na próxima geraęao e fraca ou 
esteril. 


Exemplo: Variedades de arroz 
cultivado acumularam diferentes 
alelos recessivos mutantes nos 
dois loci ao longo da sua 
divergencia de um ancestral 
comum. Hibridos entre eles sao 
yigorosos e ferteis (I, a esquerda e 
a direita), mas plantas na próxima 
geraęao que tern varios desses 
alelos recessivos sao pequenas e 
estereis (I, ao centro). Embora essas 
yariedades de arroz nao sejam 
consideradas especies diferentes, 
eles comeęaram a se separar por 
barreiras pós-zigóticas. 
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atuam de tres maneiras: impedindo o cruzamento entre 
membros de diferentes especies; impedindo o pleno su- 
cesso de uma tentativa de cruzamento; ou evitando a fer- 
tilizaęao em caso de cruzamento efetivado. Se o esperma- 
tozoide de uma especie rompe as barreiras pre-zigóticas 
e fertiliza um óvulo de outra especie, uma variedade de 
barreiras pós-zigóticas (“depois do zigoto”) talvez con- 
tribuam para o isolamento reprodutivo depois de o zigoto 
hibrido formar-se. Por exemplo, erros de desenvolvimen- 
to talvez reduzam a sobrevivencia dos embrióes hibridos. 
Problemas após o nascimento tambem podem ocasionar 
infertilidade do hibrido ou talvez reduzir a chance de o hi¬ 
brido sobreviver por tempo suficiente para se reproduzir. 

Limitaęóes do conceito biológico de especie 

Uma caracteristica do conceito biológico de especie e que 
ele direciona a nossa atenęao para como a especiaęao ocor- 
re: por meio da evoluęao do isolamento reprodutivo. No en- 
tanto, o numero de especies para as ąuais esse conceito pode 
ser aplicado e limitado. Nao existe, por exemplo, um modo 
de avaliar o isolamento reprodutivo de fósseis. O conceito 
biológico de especie tambem nao se aplica a organismos que 
se reproduzem assexuadamente, sempre ou a maioria do 
tempo, como os procariotos (muitos procariotos transferem 
genes entre si, como vamos discutir no Capitulo 27, mas isso 
nao faz parte de seu processo reprodutivo). Alem disso, no 
conceito biológico de especie, especies sao designadas pela 
ausencia de fluxo genico. Existem, no entanto, muitos pares 
de especies distintas morfológica e ecologicamente e, mes- 
mo assim, ha fluxo genico entre elas. Um exemplo e o urso- 
-cinzento (Ursus arctos) e o urso-polar (Ursus maritimus ), 
cuja descendencia hibrida foi apelidada de “urso-polar- 
-cinzento” (Figura 24.4). Como veremos, a seleęao natural 
pode fazer essas especies permanecerem distintas, apesar 
da ocorrencia de certo fluxo genico entre elas. Devido a es¬ 
sas limitaęóes do conceito biológico de especie, conceitos 
alternativos sao utilizados em algumas situaęóes. 

Outras definięóes de especie 

Enquanto o conceito biológico de especie enfatiza a sepa- 
raęao das especies devido a barreiras reprodutivas, muitas 
outras definięóes enfatizam a unidade dentro da especie. 
Por exemplo, o conceito morfológico de especie caracte- 
riza uma especie pela forma do corpo e outras caracteris- 
ticas estruturais. O conceito morfológico de especie pode 
ser aplicado a organismos com reproduęao assexuada ou 
sexuada e tambem pode ser util mesmo sem informaęao 
sobre a extensao do fluxo genico. Na pratica, cientistas dis- 
tinguem as especies conforme criterios morfológicos. Uma 
desvantagem, no entanto, e que essa definięao se apoia em 
criterios subjetivos; pesquisadores talvez discordem sobre 
as caracteristicas estruturais que distinguem uma especie. 

O conceito ecológico de especie caracteriza uma 
especie em termos do nicho ecológico, o somatório da 
interaęao dos membros da especie com as partes vivas e 
nao vivas do ambiente (ver Capitulo 54.1). Por exemplo, 
duas especies de caryalho podem diferir em tamanho e na 




▲ Figura 24.4 Hibridizaęao entre duas especies de ursos do 
genero Ursus. 

capacidade de tolerar condięóes de seca e, mesmo assim, 
ocasionalmente cruzar. Como ocupam nichos ecológicos 
distintos, esses carvalhos podem ser considerados espe¬ 
cies separadas, mesmo que estejam conectados por algum 
fluxo genico. Diferente do conceito biológico de especie, 
o conceito ecológico pode acomodar especies que se re¬ 
produzem sexuada ou assexuadamente; tambem enfatiza o 
papel da seleęao natural disruptiva a medida que os orga¬ 
nismos se adaptam a diferentes condięóes ambientais. 

O conceito filogenetico de especie define uma espe¬ 
cie como o menor grupo de individuos que compartilham 
um ancestral comum, formando um ramo na arvore da 
vida. Biólogos reconstroem a historia filogenetica de uma 
especie por meio de comparaęóes de suas caracteristicas, 
como morfologia ou sequencias moleculares, com as de 
outros organismos. Essas analises podem distinguir grupos 
de indmduos suficientemente diferentes para serem consi¬ 
derados especies distintas. Sem duvida, nesse conceito de 
especie, a dificuldade e determinar o grau de diferenęa ne- 
cessario para que especies sejam consideradas separadas. 

Mais de 20 definięóes de especies ja foram propostas, 
alem daquelas discutidas aqui. A utilidade de cada defini¬ 
ęao depende da situaęao e das questóes cientificas trata- 
das. Para o nosso objetivo de estudar como as especies se 
originam, o conceito biológico de especie, com o seu foco 
em barreiras reprodutiyas, e particularmente util. 


REVISAO DO CONCEITO 24.1 

1. (a) Qual(is) conceito(s) de especie voce poderia aplicar a es¬ 
pecies que se reproduzem assexuada e sexuadamente? 
(b) Qual deles seria mais util para identificaęao de especies 
em campo? Explique. 
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Voce estuda duas especies de aves que vivem na 
floresta, e nao ha relatos de cruzamento entre elas. Uma 
especie se alimenta e acasala na copa das arvores, enquan- 
to a outra desenvolve essas atividades no solo. Em cativeiro, 
as aves cruzam e produzem prole viavel e fertil. Que tipo de 
barreira reprodutiva, provavelmente, mantem essas espe¬ 
cies separadas na natureza? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 24.2 

A especiaęao pode ocorrer com ou sem 
separaęao geografica 

Agora que temos uma ideia mais clara do que constitui uma 
especie unica, vamos retornar a nossa discussao sobre o pro- 
cesso pelo qual essas especies surgem a partir de especies ja 
existentes. Descreveremos esses processos estabelecendo as 
condięóes geograficas que podem interromper o fluxo geni- 
co entre as populaęóes de especies existentes. Na especiaęao 
alopatrica, as populaęóes sao isoladas geograficamente, o 
que nao ocorre na especiaęao simpatrica (Figura 24.5). 

Especiaęao alopatrica ("outro pais") 

Na especiaęao alopatrica (do grego, allos , outro, e patra , 
patria), o fluxo genico e interrompido quando a popula¬ 
ęao e dividida em subpopulaęóes isoladas geograficamen¬ 
te. Por exemplo, o nivel de agua em um lago pode baixar, 
resultando em dois ou mais lagos menores, que se tornam 
o habitat de populaęóes separadas (ver Figura 24.5a). Um 
rio tambem pode mudar o seu curso e dividir uma popu¬ 
laęao de animais que nao consegue atravessa-lo. A espe¬ 
ciaęao alopatrica tambem pode ocorrer sem remodelagem 
geológica, ou seja, quando individuos colonizam uma area 
remota e seus descendentes ficam geograficamente isola- 
dos da populaęao parental. O cormorao-das-galapagos, 



(a) Especiaęao alopatrica. Uma 

populaęao forma novas 
especies quando esta isolada 
geograficamente da populaęao 
parental. 


(b) Especiaęao simpatrica. 

Uma pequena populaęao se 
torna uma nova especie sem 
haver separaęao geografica. 


▲ Figura 24.5 Geografia da especiaęao. 


ilustrado na Figura 24.1, provavelmente se originou desse 
modo, a partir de uma ave ancestral que migrou para as 
Ilhas Galapagos. 

0 processo de especiaęao alopatrica 

Quao intranspomvel deve ser uma barreira geografica para 
promover a especiaęao alopatrica? A resposta depende da 
habilidade dos organismos de se locomover. Aves, pumas 
e coiotes conseguem atravessar rios e canions, e o vento 
pode espalhar o pólen de pinheiros ou sementes de muitas 
plantas floriferas. Por outro lado, pequenos roedores talvez 
considerem um rio largo ou um canion profundo uma bar¬ 
reira intranspomvel. 

Uma vez ocorrida a separaęao geografica, os pools ge- 
nicos separados podem divergir. Diferentes mutaęóes po¬ 
dem surgir, e a seleęao natural e a deriva genetica podem 
alterar a frequencia dos alelos de diferentes maneiras em 
populaęóes separadas. Em seguida, o isolamento reprodu- 
tivo pode evoluir como consequencia da divergencia gene¬ 
tica resultante da seleęao ou da deriva. 

Um exemplo e apresentado na Figura 24.6. Na Ilha 
Andros, nas Bahamas, populaęóes de peixe-mosquito 
('Gambusia hubbsi ) colonizaram diversos lagos e acaba- 
ram ficando isoladas umas das outras. A analise genetica 
indicou que o fluxo genico e raro ou inexistente entre os 
lagos. O ambiente entre os lagos e muito similar, exceto 
que em alguns deles ha muitos peixes predadores. Nos la¬ 
gos com “muitos predadores”, a seleęao favoreceu a evolu- 
ęao de uma forma de peixe-mosquito que permite rapidas 
escapadas (ver Figura 24.6a). Nos lagos com “poucos pre¬ 
dadores”, a seleęao favoreceu uma forma corporal distinta, 
que melhora a capacidade de nado por longos periodos de 
tempo (ver Figura 24.6b). Como essas diferentes pressóes 
seletivas afetaram a evoluęao da barreira reprodutiva? 
Os pesquisadores estudaram essa questao colocando os 
peixes-mosquitos dos dois tipos de lagos no mesmo local. 
Observaram que a femea do peixe-mosquito prefere cru- 
zar com machos com forma corporal semelhante as delas. 
Essa preferencia estabeleceu uma barreira de comporta- 
mento reprodutivo entre os peixes-mosquitos dos lagos 
com “muitos predadores” e com “poucos predadores”. Por¬ 



ta) Muitos predadores. Em 

lagos com muitos predadores, 
os peixes-mosquitos tern 
cabeęa mais aerodinamica e 
cauda mais robusta, o que 
Ihes confere maior velocidade. 


(b) Poucos predadores. Em 

lagos com poucos predadores, 
os peixes-mosquitos 
apresentam outra forma 
corporal que favorece o nado 
constante e contfnuo. 


A Figura 24.6 Isolamento reprodutivo como resultado da 
seleęao. As caracteristicas que permitiram os peixes-mosquitos de 
lagos com muitos predadores evitarem os predadores foram selecio- 
nadas de forma a torna-los reprodutivamente isolados dos peixes- 
-mosguitos de lagos com poucos predadores. 
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tanto, em decorrencia da seleęao para evitar predadores, 
uma barreira reprodutiva foi estabelecida nessas popula- 
ęóes alopatricas. 

Evidencia de especiaęao alopatrica 

Muitos estudos fornecem evidencias de que a especiaęao 
pode ocorrer em populaęóes alopatricas. Por exemplo, es¬ 
tudos realizados em laboratórios mostraram que as barrei- 
ras reprodutivas podem surgir quando as populaęóes sao 
isoladas experimentalmente e submetidas a diferentes con- 
dięóes ambientais (Figura 24.7). 

Testes realizados em campo indicam que a especiaęao 
alopatrica tambem pode ocorrer na natureza. Considere 
as 30 especies de camarao-pistola do genero Alpheus que 
vivem no istmo do Panama, uma ponte de terra que liga a 
America do Norte a America do Sul (Figura 24.8). Quin- 
ze dessas especies vivem no lado do Atlantico do istmo e 
as outras 15 especies no lado do Pacifico. Antes da forma- 


T Figura 24.7 


Pesquisa 


A divergencia de populaęóes alopatricas pode 
levar ao isolamento reprodutivo? 


Experimento Um pesquisador dividiu uma populaęao da 
mosca-das-frutas Drosophila pseudoobscura, criando algumas 
moscas em meio rico em amido e outras em meio rico em mal- 
tose. Depois de um ano (mais ou menos 40 geraęóes), a seleęao 
natural resultou em evoluęao divergente: populaęóes criadas 
com amido digeriam o amido de modo mais eficiente, e aquelas 
criadas com maltose digeriam a maltose com mais eficiencia. 
Entao, o pesquisador colocou moscas da mesma populaęao ou 
de populaęóes divergentes em gaiolas de acasalamento e mediu 
a frequencia de cruzamentos. Todas as moscas usadas no expe- 
rimento de preferencia de acasalamentos foram criadas por uma 
geraęao em meio com farinha de milho. 



Algumas moscas 
criadas em meio 
com amido 


Populaęao inicial de 
Drosophila pseudoobscura 


Experimento de cruzamento 
após 40 geraęóes 



Algumas moscas 
criadas em meio 
com maltose 


Resultados Os padróes de acasalamento entre as populaęóes 
de moscas criadas em diferentes meios estao apresentados abai- 
xo. Quando as moscas da "populaęao de amido" foram mis- 
turadas com as moscas da "populaęao de maltose" elas apre- 
sentaram a tendencia de cruzar com parceiros provenientes do 
mesmo meio de cultura. No entanto, no grupo-controle mostra- 
do aqui, moscas de populaęóes adaptadas ao amido demons- 
traram aproximadamente a mesma probabilidade de acasalar 
com moscas de outras populaęóes do que com moscas da sua 
própria populaęao; resultados semelhantes foram obtidos para 
grupos-controle adaptados a maltose. 



Femea 

Amido Amido 

populaęao 1 populaęao 2 

cho 

Amido 

populaęao 1 

18 

15 

Ma 

Amido 

populaęao 2 

12 

15 



Fen 

Amido 

lea 

Maltose 

cho 

Amido 

22 

9 

Ma 

Maltose 

8 

20 


Frequencias de cruzamento Frequencias de cruzamento 

no grupo experimental no grupo-controle 


Conclusao No grupo experimental, a forte preferencia de 
"moscas do amido" e "moscas da maltose" de cruzar com mos¬ 
cas adaptadas ao mesmo meio indica que estava se formando 
uma barreira reprodutiva entre as populaęóes divergentes de 
moscas. Embora a barreira naofosse absoluta (ocorreram alguns 
cruzamentos entre moscas do amido e da maltose), depois de 
40 geraęóes, essa barreira parecia estar aumentando. Essa bar¬ 
reira pode ter sido causada por diferenęas nos padróes de com- 
portamento de acasalamento, que surgiram, por acaso, como 
resultado de diferentes pressóes seletivas, a medida que essas 
populaęóes alopatricas se adaptavam a ambientes com diferen¬ 
tes fontes de alimento. 


Fonte D. M. B. Dodd, Reproductive isolation as a consequence of adaptive 
divergence in Drosophila pseudoobscura, Evolution 43:1308-1311 (1989). 


] Por que todas as moscas usadas no teste de preferencia 
de acasalamento foram criadas em meio padrao e nao em meio com 
amido ou com maltose? 


ęao do istmo, ocorria fluxo genico entre as populaęóes de 
camarao-pistola do Atlantico e do Pacifico. As especies 
dos diferentes lados do istmo se originaram por especia¬ 
ęao alopatrica? Dados morfológicos e geneticos agrupa- 
ram esses camaróes em 15 pares de especies irmas , pares 
cujas especies membros sao parentes mais próximos. Em 
cada um desses 15 pares, uma especie irma vive no lado 
do Atlantico do istmo e a outra vive no lado do Pacifico 
do istmo, sugerindo que as duas especies surgiram como 
consequencia da separaęao geografica. Alem disso, anali- 
ses geneticas indicaram que as especies de Alpheus se ori¬ 
ginaram entre 9 e 3 milhóes de anos atras, e a especie irma 
que vive nas aguas mais profundas divergiu primeiro. Esse 
tempo de divergencia e consistente com evidencias geo- 
lógicas da formaęao gradual do istmo, que iniciou ha 10 
milhóes de anos e completou seu fechamento ha cerca de 
3 milhóes de anos. 

A importancia da especiaęao alopatrica e tambem su- 
gerida pelo fato de que regióes que sao isoladas ou altamen- 
te subdivididas por barreiras costumam ter mais especies 
do que regióes semelhantes sem essas caracteristicas. Por 
exemplo, muitas plantas e animais unicos sao encontrados 
geograficamente isolados nas ilhas havaianas (retornare- 
mos a origem das especies havaianas no Capitulo 25). Es¬ 
tudos de campo tambem mostraram que o isolamento re- 
produtivo entre duas populaęóes geralmente aumenta com 
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A. formosus 


A. nuttingi 



► Figura 24.8 Especia¬ 
ęao alopatrica em cama- 
rao-pistola ( Alpheus ). Os 

camaróes apresentados na 
figura sao apenas dois dos 
15 pares de especies irmas 
que surgiram a medida que 
a populaęao foi dividida pela 
formaęao do istmo do Pana¬ 
ma. O código de cores indi- 
cam as especies irmas. 


A. panamensis 


A. millsae 


o aumento da distancia geografica 
entre elas, em consonancia com a 
especiaęao alopatrica. No Exercicio 
de Habilidades Cientfficas, voce 
ira analisar os dados de um estudo 
que avaliou o isolamento reprodu- 
tivo de populaęóes de salamandras 
separadas geograficamente. 

E preciso enfatizar uma coisa: 
embora o isolamento reprodutivo 
evite o cruzamento entre popula¬ 
ęóes alopatricas, a separaęao sozi- 
nha nao e uma barreira biológica 
para a reproduęao. Barreiras bio- 
lógicas reprodutivas, como aque- 
las descritas na Figura 24.3, sao 
intrinsecas ao próprio organismo. 
Assim, essas barreiras podem evitar 
o cruzamento quando membros de 
populaęóes diferentes entram em 
contato. 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Identificaęao de variaveis dependentes e independentes, desenho de grafico 
de pontos e interpretaęao de dados 


A distancia entre populaęóes de salamandras aumen- 
ta seu isolamento reprodutivo? A especiaęao alopatrica se 
inicia quando as populaęóes tornam-se isoladas geograficamen¬ 
te, impedindo o cruzamento entre os individuos das diferentes 
populaęóes e, entao, interrompendo o fluxo genico. E lógico que 
o aumento da distancia entre as populaęóes aumenta o grau de 
isolamento reprodutivo. Para testar essa hipótese, os pesquisado- 
res estudaram populaęóes de salamandras escuras (Desmognathus 
ochrophaeus ) que vivem em diferentes cadeias de montanhas ao 
sul dos Apalaches. 

Como o experimento foi realizado. Os pesquisadores 
testaram o isolamento reprodutivo de casais de populaęóes de sa¬ 
lamandras deixando um macho e uma femea juntos e, mais tarde, 
verificando a presenęa de esperma nas femeas. Quatro combinaęóes 
de acasalamento foram avaliadas para cada par da populaęao (A 
e B) - duas dentro da mesma populaęao (femea A com macho A, 
femea B com macho B) e duas entre as populaęóes (femea A com 
macho B, femea B com macho A). 

Dados do experimento Os pesquisadores usaram um indice de 
isolamento reprodutivo que variava em valor entre 0 (sem isolamen¬ 
to) e 2 (isolamento absoluto). A proporęao de acasalamentos bem- 
-sucedidos para cada combinaęao de cruzamento foi quantificada, 
com 100% de sucesso = 1 e sem sucesso = 0. O valor do isolamento 
reprodutivo para as duas populaęóes e a soma da proporęao de 
cruzamentos bem-sucedidos de cada tipo dentro das populaęóes 
(AA + BB) menos a soma da proporęao de cruzamentos bem-suce¬ 
didos de cada tipo entre as populaęóes (AB + BA). A tabela mostra 



os dados referentes a distancia e ao 
isolamento reprodutivo para 27 pares de 
populaęóes de salamandras escuras. 

Interprete os dados 

1. Defina a hipótese dos pesquisadores e identifique as variaveis 
dependentes e independentes deste estudo. Explique por que 
os pesquisadores usaram quatro combinaęóes de cruzamentos 
para cada par de populaęóes. 

2. Calcule o valor do indice de isolamento reprodutivo se (a) todos 
os cruzamentos dentro de uma populaęao forem bem-sucedi¬ 
dos, mas nenhum cruzamento entre as populaęóes for bem-su- 
cedido; (b) as salamandras forem igualmente bem-sucedidas 
no cruzamento entre os membros de sua própria populaęao e 
com os membros de outra populaęao. 

3. Desenhe o grafico de ponto para auxiliar na visualizaęao dos 
padróes que podem indicar a relaęao entre as variaveis. Colo- 
que a variavel independente no eixo xe a variavel dependente 
no eixo y. (Consulte mais informaęóes a respeito do grafico na 
Revisao das Habilidades Cientfficas, no Apendice F.) 

4. Interprete seu grafico (a) explicando com palavras qualquer 
padrao que indique uma possivel relaęao entre as variaveis e 
(b) sugerindo uma possivel causa para essa relaęao. 

Dados de: S. G. Tilley, A. Verrell, and S.J.Arnold. Correspondence 
between sexual isolation and allozyme differentiation: a test in salamander 
Desmognathus ochrophaeu, Proceedings ofthe National Academy of Sciences USA 
87:2715-2719(1990). 


Distancia geografica (km) 

15 

32 

40 

47 

42 

62 

63 

81 

86 

107 

107 

115 

137 

147 

Valor do isolamento reprodutivo 

0,32 

0,54 

0,50 

0,50 

0,82 

0,37 

0,67 

0,53 

1,15 

0,73 

0,82 

0,81 

0,87 

0,87 

Distancia (continuaęao) 

137 

150 
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189 

219 

239 

247 

53 

55 

62 

105 

179 

169 


Isolamento (continuaęao) 

0,50 

0,57 

0,91 

0,93 

1,5 

1,22 

0,82 

0,99 

0,21 

0,56 

0,41 

0,72 

1,15 
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Especiaęao simpatrica ("mesmo pais") 

Na especiaęao simpatrica (do grego, syn , junto), a especia¬ 
ęao ocorre em populaęóes que vivem na mesma area geo- 
grafica (ver Figura 24.5b). Como as barreiras reprodutivas 
se formam em populaęóes simpatricas, ja que seus membros 
permanecem em contato? Embora esse contato (e o fluxo ge- 
nico dele resultante) torne a especiaęao simpatrica menos co- 
mum que a alopatrica, a especiaęao simpatrica pode ocorrer 
se o fluxo genico for reduzido por fatores como poliploidia, 
diferenciaęao de habitat e seleęao sexual (obserye que esses 
fatores tambem podem promover especiaęao alopatrica). 

Poliploidia 

Urna especie pode originar-se de um acidente durante a di- 
visao celular que resulte em um conjunto extra de cromos- 
somos, condięao chamada de poliploidia. A especiaęao por 
poliploidia ocasionalmente ocorre em animais; por exemplo, 
a ra arbórea Hyla versicolor (ver Figura 23.16) talvez tenha se 
originado dessa forma. No entanto, a poliploidia e bem mais 
comum em plantas. Botanicos estimam que mais de 80% das 
especies das plantas atuais descendam de um ancestral for- 
mado por especiaęao poliploide. 

Existem duas formas distintas de poliploidia obserya- 
das em varias populaęóes de plantas (e em alguns animais). 
Um autopoliploide (do grego, autos , próprio) e um indivi- 
duo que tern mais de dois 
conjuntos de cromosso- 
mos derivados de urna só 
especie. Por exemplo, em 
plantas, urna falha na divi- 
sao celular pode dobrar o 
numero de cromossomos 
na celula de diploide (2 n) 
para tetraploide (4 ń). 

Um tetraploide pode 
produzir prole tetra¬ 
ploide fertil por meio da 
autopolinizaęao ou do 
cruzamento com outros 
tetraploides. Alem disso, 
os tetraploides sao repro- 
dutivamente isolados das 
plantas 2 n da populaęao original, porque a descendencia tri- 
ploide ( 3n ) tern fertilidade reduzida. Assim, em apenas urna 
geraęao, a autopoliploidia pode gerar o isolamento reprodu- 
tivo sem separaęao geografica. 

Urna segunda forma de poliploidia pode ocorrer quan- 
do duas especies diferentes cruzam e produzem prole hi- 
brida. A maioria dos hibridos e esteril porque o conjunto 
de cromossomos de urna especie nao pode parear durante 
a meiose com o conjunto de cromossomos da outra espe¬ 
cie. No entanto, um hibrido esteril talvez possa se propa- 
gar assexuadamente (como muitas plantas). Nas geraęóes 
futuras, varios mecanismos podem transformar o hibri¬ 
do esteril em poliploide fertil, chamado de alopoliploide 
(Figura 24.9). Os alopolipoides sao ferteis quando cruzam 
entre si, mas nao podem cruzar com nenhuma especie pa- 
rental; representam, assim, urna nova especie biológica. 




pelos tetraploides 



Erro meiótico ou 
mitótico duplica 
o numero de 
cromossomos 



Novas especies: 
hibrido viavel 
e fertil 

(alopoliploide) 
2n = 10 


▲ Figura 24.9 Mecanismo para a especiaęao por alopoliploi- 
dia em plantas. A maioria dos hibridos e esteril porque os seus cro¬ 
mossomos nao sao homólogos e nao podem parear durante a meiose. 
No entanto, esses hibridos talvez sejam capazes de se reproduzir as- 
sexuadamente. Este diagrama mostra um mecanismo que consegue 
produzir hibridos ferteis (alopoliploides) como novas especies. A nova 
especie tern um numero de cromossomos diploide igual a soma dos 
numeros de cromossomos diploides das duas especies parentais. 

Embora seja dificil estudar a especiaęao na natu- 
reza, cientistas registraram pelo menos cinco novas es¬ 
pecies de plantas originadas por especiaęao poliploide 
desde 1850. Um desses exemplos envolve a origem de 
duas novas especies de plantas, conhecidas como bar- 
ba-de-bode (genero Tragopogon), originadas no noroes- 
te do Pacifico. O Tragopogon chegou primeiro na regiao 
onde os seres humanos introduziram tres especies euro- 
peias no inicio do seculo XX. Essas especies, T pratensis, 
T dubius , e T porrifolius , hoje sao comuns em estacio- 
namentos abandonados e em outros locais urbanos. Na 
decada de 1950, botanicos identificaram duas novas es¬ 
pecies de Tragopogon nas regióes dos Estados de Idaho e 
Washington, onde as tres especies europeias tambem sao 
encontradas. A analise genetica revelou que essa nova es¬ 
pecie T. miscellus, e um hibrido de duas especies europeias 
(Figura 24.10). Embora a populaęao de T micellus cresęa 
principalmente por reproduęao dos próprios membros, 
episódios adicionais de hibridaęao entre as especies paren¬ 
tais continuam adicionando novos membros a populaęao 
de T. micellus . Depois, os cientistas descobriram outra 
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▲ Figura 24.10 Especiaęao por alopoliploidiaem Tragopogon. 

As caixas em cinza indicam tres especies relacionadas. O numero 
diploide de cada especie esta apresentado entre parenteses. 

nova especie de Tragopogon , a T mirrus - hibrida entre 
T. dubius e T. porrifolius (ver Figura 24.10). A historia do 
genero Tragopogon e apenas uma entre muitos exemplos 
bem documentados em que os cientistas observaram o an- 
damento da especiaęao. 

Muitas importantes plantas agricolas - como aveia, 
algodao, batata, tabaco e trigo - sao poliploides. O tri- 
go usado no pao, Triticum aestivum , e um alo-hexaploide 
(seis conjuntos de cromossomos, dois conjuntos de cada 
uma das tres especies parentais). O primeiro evento de 
poliploidia que veio a gerar o trigo moderno provavelmen- 
te ocorreu ha 8.000 anos, no Oriente Medio, na forma de 
um hibrido espontaneo de uma especie pioneira de trigo 
cultivado e uma graminea selvagem. Hoje, geneticistas de 
plantas geram novos poliploides no laboratório por meio 
do uso de produtos quimicos que induzem erros meióticos 
e mitóticos. Controlando os processos evolutivos, pesqui- 
sadores conseguem produzir novas especies hibridas com 
qualidades desejadas, como o hibrido que combina a gran¬ 
dę capacidade produtiva do trigo e a rusticidade do centeio. 

Seleęao sexual 

Existe evidencia de que a especiaęao simpatrica tambem 
pode ser desencadeada por seleęao sexual. Indicios sobre 
isso foram encontrados em peixes ciclideos em um dos 
importantes polos de especiaęao animal da Terra: o lago 
Vitória, no leste da Africa. Esse lago ja foi o habitat de 600 
especies de peixes ciclideos. Dados geneticos indicam 
que essas especies se originaram nos ultimos 100.000 
anos de um pequeno numero de especies colonizadoras 
oriundas de rios e lagos de outras regióes. Como tantas 
especies - mais do que o dobro do numero de peixes de 
agua-doce conhecidos em toda a Europa - se originaram 
em um unico lago? 

Uma hipótese e a de que subgrupos da populaęao ori- 
ginal de ciclideos se adaptaram a diferentes fontes de ali- 
mento; a divergencia genetica resultante contribuiu para 
a especiaęao no lago Yitória. A seleęao sexual, pela qual 


as femeas selecionam com base na aparencia dos machos 
(ver item 23.4), tambem pode ter sido outro fator. Pesqui- 
sadores estudaram duas especies relacionadas e simpa- 
tricas de ciclideos que diferem principalmente na colora¬ 
ęao dos machos sexualmente ativos: machos da especie 
Pundamilia pundamilia tern o dorso levemente azulado, 
e os machos de Pundamdia nyererei tern o dorso averme- 
lhado (Figura 24.11). Os resultados encontrados sugerem 
que a escolha para o acasalamento com base na coloraęao 
dos machos sexualmente ativos e a principal barreira re- 
produtiva que normalmente mantem separados os conjun¬ 
tos genicos dessas duas especies. 


T Figura 24.11 


Pesquisa 


A seleęao sexual em ciclideos resulta em 
isolamento reprodutivo? 


Experimento Pesquisadores colocaram machos e femeas de 
Pundamilia pundamilia e P. nyererei juntos em dois aquarios, um 
com luz natural e o outro com lampada monocromatica cor de 
laranja. Em condięóes normais de luz, as duas especies sao bem 
diferentes no que diz respeito a coloraęao dos machos, mas com 
luz monocromatica cor de laranja as duas especies tern cores 
muito semelhantes. Os pesquisadores, entao, observaram a pre¬ 
ferencja de acasalamento das femeas em cada tanque. 


Luz normal 


Luz monocromatica 
cor de laranja 


P. pundamilia 


P nyererei 



Resultados Com luz normal, as femeas de cada especie apre- 
sentaram forte preferencja por machos da própria especie. Na 
luz cor de laranja, as femeas de cada especie responderam indis- 
criminadamente aos machos de ambas as especies. Os hfbridos 
resultantes eram viaveis e ferteis. 


Conclusao Os pesquisadores conclufram que a escolha do par- 
ceiro pelas femeas com base na coloraęao dos machos e a prin¬ 
cipal barreira reprodutiva que mantem separados os pools geni¬ 
cos das duas especies. Visto que as especies conseguem cruzar 
quando a barreira pre-zigótica e quebrada no laboratório, a di- 
vergencia genetica entre as especies e provavelmente pequena. 
Isso sugere que a especiaęao ocorreu recentemente na natureza. 


Fonte O. Seehausen and J. J. M. van Alphen, The effect of małe coloration on 
female matę choice in closely related Lakę Victoria cichlids (Haplochromis nyererei 
complex). BehavioralEcology andSodobiology 42:1 -8 (1998). 


| Suponha que as femeas dos ciclideos que vivem nas 
aguas turvas de um lago poluido nao podem distinguir muito bem 
as cores. Nesses iocais, como o pool genico dessas especies mudaria 
com o tempo? 
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Diferenciaęao de habitat 

A especiaęao simpatrica tambem pode ocorrer ąuando 
uma subpopulaęao explora um habitat ou um recurso nao 
utilizado pela populaęao parental. Esse e o caso da mos- 
ca-das-frutas norte-americana (Rhagoletis pomonella). 
O habitat original da mosca eram arvores espinheiras na- 
tivas da America do Norte; ha cerca de 200 anos, porem, 
algumas populaęóes passaram a habitar macieiras introdu- 
zidas por colonizadores europeus. As moscas-das-frutas 
das macieiras se reproduzem nas macieiras ou perto delas. 
Isso resulta em um isolamento pre-zigótico (isolamento de 
habitat) entre as populaęóes que se alimentam das maęas e 
as populaęóes que se alimentam das frutas do espinheiro. 
Alem disso, como as maęas amadurecem mais rapido do 
que as frutas do espinheiro, a seleęao natural favoreceu as 
moscas que se alimentavam de ma¬ 
ęas com desenvolvimento ma 
rapido. Essas populaęóes que 


▲ R. pommonella alimentan- 
do-se do fruto do espinheiro. 

cas que utilizam uma planta hospedeira e sao deleterios as 
moscas que utilizam a outra planta. Em decorrencia disso, 
a seleęao natural operando nesses alelos fornece uma bar- 
reira pós-zigótica a reproduęao, limitando, assim, o fluxo 
genico. Resumindo, embora as duas populaęóes ainda se- 
jam classificadas como subespecies e nao como especies 
separadas, a especiaęao simpatrica parece estar em plena 
atiyidade. 


se alimentam de maęas ago¬ 
ra demonstram isolamento 
temporal daquelas popula¬ 
ęóes de R. pomonella que 
se alimentam das frutas do 
espinheiro, impondo uma 
restrięao pre-zigótica ao 
fluxo genico entre as duas 
populaęóes. Pesquisadores 
tambem identificaram ale¬ 
los que beneficiam as mos- 



Especiaęao alopatrica e simpatrica: uma revisao 

Agora, vamos recapitular os processos pelos quais novas 
especies se formam. Na especiaęao alopatrica, uma nova 
especie se forma por meio de isolamento geografico da 
populaęao parental. O isolamento geografico restringe o 
fluxo genico consideravelmente. Barreiras intrinsecas a 
reproduęao com a populaęao ancestral podem se formar 
como resultado das mudanęas geneticas ocorridas na po¬ 
pulaęao isolada. Muitos processos diferentes podem pro- 
duzir essas mudanęas geneticas, incluindo a seleęao na¬ 
tural sob diferentes condięóes ambientais, deriva genetica 
e seleęao sexual. Uma vez formadas, as barreiras repro- 
dutivas intrinsecas, surgidas nas populaęóes alopatricas, 
podem impedir o cruzamento com a populaęao parental, 
mesmo quando essas retomarem o contato. 

A especiaęao simpatrica, por outro lado, precisa do 
surgimento de uma barreira reprodutiva que isole parte da 
populaęao de uma mesma area. Embora mais rara do que a 
especiaęao alopatrica, a especiaęao simpatrica pode ocor¬ 


rer quando o fluxo genico para dentro e para fora das sub- 
populaęóes isoladas e bloqueado. Isso pode ocorrer como 
resultado de poliploidia, condięao na qual um organismo 
tern um conjunto extra de cromossomos. A especiaęao 
simpatrica tambem pode ocorrer quando uma parcela da 
populaęao se torna reprodutivamente isolada em decor¬ 
rencia da seleęao natural resultante da mudanęa para ha- 
bitats ou alimentos nao utilizados pela populaęao parental. 

Depois de revisar o contexto geografico em que novas 
especies se formam, vamos explorar com mais detalhes o 
que pode acontecer quando especies novas ou parcialmen- 
te formadas entram em contato. 


REVISAO DO CONCEITO 24.2 

1. Resuma as diferenęas essenciais entre especiaęao alopatrica 
e simpatrica. Qual tipo de especiaęao e o mais comum? 
Por que? 

2. Descreva dois mecanismos que causam a diminuięao dofluxo 
genico em populaęóes simpatricas, tornando, assim, essa 
especiaęao mais provavel de ocorrer. 

I A especiaęao alopatrica tern mais probabilidade 
de ocorrer em ilhas próximas ao continente ou em ilhas 
mais isoladas, com o mesmo tamanho? Explique. 

4 WMMMiWMim Revise o processo de meiose na 
Figura 13.8. Descreva como um erro durante a meiose 
pode levar a poliploidia. 


E SE...? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 24.3 

As zonas hibridas revelam fatores que 
causam isolamento reprodutivo 

O que acontece quando as populaęóes alopatricas en¬ 
tram novamente em contato? Um resultado possivel 
e a formaęao de uma zona hibrida, regiao em que os 
membros de especies diferentes se encontram e cruzam, 
produzindo ao menos uma prole de descendencia mista. 
Nesta seęao, exploraremos as zonas hibridas e o que elas 
revelam sobre os fatores que causam a evoluęao do isola¬ 
mento reprodutivo. 

Padroes dentro das zonas hibridas 

Algumas zonas hibridas se formam como faixas estreitas, 
como aquela exemplificada na Figura 24.12 para duas 
especies de sapos do genero Bombina , o sapo-de-barri- 
ga-amarela ( B . variegata ) e o seu parente próximo, o sa- 
po-de-barriga-de-fogo {B. bombina ). Essa zona hibrida, 
representada pela linha grossa vermelha no mapa, se es- 
tende por 4.000 km, tendo menos de 10 km de largura em 
sua maior parte. A zona hibrida ocorre onde o habitat de 
alta altitude do sapo-de-barriga-amarela se encontra com 
o habitat de baixa altitude do sapo-de-barriga-de-fogo. Em 
um “pedaęo” dessa zona hibrida, a frequencia de alelos es- 
pecificos do sapo-de-barriga-amarela diminui, em geral, de 
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EUROPA 
A zona hibrida 
(linha vermelha) 
ocorre na fronteira 
dos habitats entre 
as duas especies 


Localizaęao do 
sapo-de-barriga- 
de-fogo 


Sapo-de-barriga-de-fogo, Bombina bombina : 

vive em baixas altitudes 


Localizaęao do 

sapo-de-barriga- 
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Sapo-de-barriga- 
-amarela, Bombina 
variegata vive em 
altas altitudes 
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A Figura 24.12 Estreita zona hibrida para sapos Bombina 
na Europa. O grafico mostra o padrao das frequencias alelicas 
especie-especifica ao longo de toda a estreita zona hibrida perto de 
Cracóvia na Polonia. lndividuos com frequencia próxima de 1 sao 
sapos-de-barriga-amarela, individuos com frequencia próxima de 0 
sao sapos-de-barriga-de-fogo e os individuos com frequencia inter- 
mediaria sao considerados hibridos. 


E O grafico indica que o fluxo genico esta espalhando os alelos do 
sapo-de-barriga-de-fogo na area de localizaęao do sapo-de-barriga- 
-amarela ? Explique. 


cerca de 100% na borda em que esses sapos sao encontra- 
dos para 50% na poręao central da zona e para 0% na borda 
em que sao encontrados os sapos-de-barriga-de-fogo. 

O que causa esse padrao de frequencia alelica nessa 
zona hibrida? Podemos supor que existe um obstaculo ao 
fluxo genico - caso contrario, os alelos de urna especie 
parental tambem seriam encontrados no conjunto genico 
da outra especie. Barreiras geograficas estariam reduzin- 
do esse fluxo genico? Nao neste caso, visto que os sapos 
se locomovem livremente pela zona hibrida. Um fator 
importante e que os sapos hibridos tern maiores taxas de 
mortalidade embrionaria e apresentam urna serie de anor- 
malidades morfológicas, incluindo costelas fundidas com a 
coluna e malformaęóes nas partes bucais dos girinos. Visto 
que os hibridos apresentam baixas taxas de sobrevivencia 
e de reproduęao, eles produzem pouca prole viavel com os 
membros das especies parentais. Assim, os hibridos rara- 
mente servem como ponte para a passagem dos alelos de 
urna especie para a outra. Fora da zona hibrida, obstaculos 
adicionais ao fluxo genico podem ser proporcionados pela 
seleęao natural em ambientes diferentes daqueles onde vi- 
vem as especies parentais. 


As zonas hibridas localizam-se principalmente nos 
habitats em que ocorre o intercruzamento de especies. 
Muitas vezes, essas regióes mais se assemelham a grupos 
isolados, distribuidos em urna regiao, como o padrao com- 
plexo das manchas de um dalmata, do que com o padrao 
de faixa continua apresentado na Figura 24.12. Entretanto, 
independentemente do fato de haver um padrao espacial 
simples ou complexo, as zonas hibridas se formam quan- 
do duas especies que nao tern barreiras contra a reprodu¬ 
ęao entram em contato. Urna vez formada a zona hibrida, 
como ela pode mudar ao longo do tempo? 

Zonas hibridas ao longo do tempo 

Estudar urna zona hibrida e como observar um experi- 
mento natural de especiaęao em andamento. Os hibridos 
tornar-se-ao reprodutivamente isolados de suas especies 
parentais e formarao urna nova especie, como ocorreu por 
poliploidia nas plantas de barba-de-bode no Noroeste do 
Pacifico? Caso contrario, existem tres destinos possiveis 
para a zona hibrida ao longo do tempo: reforęo das bar¬ 
reiras, fusao das especies ou estabilidade (Figura 24.13). 















512 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 



Populaęao 


Barreira ao 
fluxo genico 


©O fluxo genico 
e restabelecido 
na zona hibrida. 


©Tres 

populaęoes de 
uma especie sao 
conectadas por 
fluxo genico. 


©Uma barreira 
ao fluxo genico 
e estabelecida. 


Zona 

hibrida 


Hibrido 


©Esta populaęao 
comeęa a divergir 
das outras duas 
populaęoes. 


©Existem varios destinos possi'veis 
para os hibridos: 

Reforęo 

(fortalecimento das 

barreiras l . 

reprodutivas - a 
formaęao de hibridos 
cessa gradualmente) 

OU 
Fusao 

(enfraquecimento 
das barreiras 
reprodutivas - as 
duas especies se 
fundem) 

OU 

Estabilidade 

(produęao 
continua de 
individuos hibridos) 




▲ Figura 24.13 Formaęao de zona hibrida e possiveis destinos dos hibridos ao longo do tempo. As setas grossas coloridas repre- 
sentam a passagem do tempo. 


E SE...? 


O que poderia acontecerse o fluxo genico fosse reestabelecido na fasę 3 deste processo? 


Vamos examinar o que as evidencias de campo sugerem 
sobre essas tres possibilidades. 

Reforęo: fortalecimento das barreiras reprodutivas 

Em geral, os hibridos sao menos adaptados do que os 
membros das especies parentais. Assim, poderiamos es- 
perar que a seleęao natural reforęasse as barreiras pre-zi- 
góticas contra a reproduęao, reduzindo a formaęao de 
hibridos nao adaptados. Como esse processo envolve o 
fortalecimento das barreiras reprodutivas, ele e chamado 
de reforęo. Se o reforęo estiver ocorrendo, podemos pre- 
ver que barreiras reprodutivas entre especies devem ser 
mais fortes para especies simpatricas do que para especies 
alopatricas. 

Como exemplo, vamos considerar a evidencia de 
reforęo em duas especies europeias relacionadas de pa- 
pa-moscas, o papa-moscas-preto (.Ficedula hypoleuca) e 
o papa-moscas-de-colar {Ficedula albicollis). Em popula¬ 
ęoes alopatricas dessas aves, os machos das duas especies 
se parecem, mas em populaęoes simpatricas, os machos 
sao muito diferentes: machos do papa-moscas-preto 
tern coloraęao marrom apagada, e machos do papa-mos- 
cas-de-colar tern manchas brancas. As femeas do pa¬ 
pa-moscas-preto e de colar nao escolhem os machos de 
outra especie quando apresentadas a machos de especies 
simpatricas, mas frequentemente erram quando selecio- 
nam machos de populaęoes alopatricas (Figura 24.14). 
Assim, as barreiras reprodutivas parecem ser mais fortes 
em aves de populaęoes simpatricas do que em aves de 
populaęoes alopatricas, como previsto pela hipótese do 
reforęo. Resultados semelhantes tern sido observados em 
yarios organismos, incluindo peixes, insetos, plantas e 


outras aves. O interessante e que o reforęo parece nao es- 
tar funcionando no caso dos sapos Bombina, como ainda 
vamos discutir. 


Femeas escolhendo Femeas escolhendo 

entre estes machos: entre estes machos: 



Macho simpatrico 
de papa-moscas- 
-preto 


Macho simpatrico 
de papa-moscas- 
-de-colar 



Macho alopatrico 
de papa-moscas- 
-preto 

Macho alopatrico 
de papa-moscas- 
-de-colar 


Quando escolhendo entre 
machos simpatricos, todas 
as femeas selecionam os 
machos da sua própria 
especie 


Mas quando escolhendo 
entre machos alopatricos, as 
femeas normalmente 
selecionam os machos da 
outra especie 



especie especie especie especie 


Escolha da femea 


Escolha da femea 


▲ Figura 24.14 Reforęo de barreiras reprodutivas em espe¬ 
cies europeias intimamente aparentadas de papa-moscas. 
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Fusao: enfraquecimento de barreiras reprodutivas 

Agora, consideraremos o caso no qual duas especies en- 
tram em contato na zona hibrida e as barreiras reprodu- 
tivas nao sao fortes. Pode ocorrer tanto fluxo genico que 
as barreiras reprodutivas ficam mais fracas e o pool genico 
das duas especies mais parecido. De fato, o processo de 
especiaęao reverte, por fim levando as duas especies em 
hibridizaęao a se fundirem em urna só especie. 

Essa situaęao pode estar ocorrendo entre alguns ci- 
clideos do lago Vitória. Nos ultimos 30 anos, cerca de 
200 das 600 especies originarias de ciclfdeos do lago 
desapareceram. Algumas dessas especies foram levadas 
a extinęao pela introduęao de um predador, a perca do 
Nilo. No entanto, muitas especies nao predadas pela per¬ 
ca do Nilo tambem desapareceram, talvez pela fusao de 
especies. Muitas especies de ciclfdeos de ecologia similar 
sao isoladas reprodutivamente, porque as femeas de urna 
especie preferem cruzar com machos de urna cor, en- 
quanto as femeas de outra especie preferem cruzar com 
machos de outra cor (ver Figura 24.11). Os resultados ob- 
tidos em estudos no laboratório e no campo indicaram 
que as aguas escuras decorrentes de poluięao podem ter 
reduzido a habilidade das femeas de utilizar a cor para 
distinguir machos da sua própria especie de machos de 
especies relacionadas. Em algumas aguas polufdas mui- 
tos hfbridos foram produzidos, gerando a fusao de con- 
juntos genicos de especies parentais e a perda de especies 
(Figura 24.15). 



Pundamilia nyererei Pundamilia pundamilia 



Pundamilia de "agua turva" 

Prole hibrida de locais com agua 
turva 


▲ Figura 24.15 Fusao: quebra de barreiras reprodutivas. 

O aumento da turbidez da agua do lago Vitória nos ultimos 30 anos 
pode ter enfraquecido as barreiras reprodutivas entre P. nyererei e 
P. pundamilia. Nas areas de agua turva, as duas especies hibridizam 
amplamente, causando fusao dos poo/s genicos. 


Estabilidade: formaęao continua de individuos hfbridos 

Muitas zonas hfbridas sao estaveis no que tange a formaęao 
continua de hfbridos. Em alguns casos, isso ocorre porque 
os hfbridos sobrevivem ou reproduzem melhor do que os 
indmduos parentais, pelo menos em determinados habi- 
tats ou por determinado tempo. Entretanto, zonas hfbridas 
estaveis tambem foram observadas em casos em que havia 
seleęao contra os hfbridos, um resultado inesperado. 

Por exemplo, os hfbridos de Bombina continuam a 
se formar, mesmo com seleęao contraria. Urna possibi- 
lidade e a existencia de urna zona hibrida muito estreita 
(ver Figura 24.12). Evidencias sugerem que membros das 
duas especies parentais migram para urna populaęao pa- 
rental localizada fora da zona, resultando na continua 
produęao de hfbridos. Se a zona de hibridaęao fosse mais 
larga, provavelmente isso nao ocorreria, visto que o centro 
da zona receberia pouco fluxo genico das populaęóes pa¬ 
rentais distantes de fora da zona hibrida. 

As vezes, os resultados das zonas de hibridaęao sao os 
esperados (papa-moscas europeus e peixes ciclfdeos), mas 
em outros casos nao (Bombina). Quer nossas previsóes es- 
tejam corretas, quer nao, eventos nas zonas de hibridaęao 
podem ajudar a esclarecer como as barreiras reprodutivas 
entre especies relacionadas mudam ao longo do tempo. Na 
próxima seęao, examinaremos como as interaęóes entre 
especies que hibridizam podem tambem informar sobre a 
yelocidade e controle genetico da especiaęao. 


REVISAO DO CONCEITO 24.3 


1 . 


2 . 


O que sao zonas de hibridaęao e por que elas podem ser 
vistas como "laboratórios naturais" para o estudo da espe¬ 
ciaęao? 


Considere duas especies que divergiram por se- 
paraęao geografica, mas recuperaram contato antes do 
isolamento reprodutivo estar completo. Preveja o que acon- 
teceria ao longo do tempo se as duas especies cruzassem 
indiscriminadamente e (a) a prole hibrida sobrevivesse e re- 
produzisse menos do que a prole gerada por cruzamentos 
intraespecfficos ou (b) se a prole hibrida sobrevivesse e repro- 
duzisse tanto guanto a prole de cruzamento intraespecffico. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 24.4 

A especiaęao pode ocorrer rapido ou devagar 
e pode resultar de mudanęas em poucos ou 
em muitos genes 

Darwin tinha muitas perguntas sem respostas quando co- 
meęou a considerar “o misterio dos misterios”: a especia¬ 
ęao. Ele encontrou respostas para algumas das perguntas 
quando entendeu que a evoluęao por meio da seleęao na¬ 
tur al ajudava a explicar a diversidade da vida e as adapta- 
ęóes dos organismos (ver Conceito 22.2). Desde a epoca 
de Darwin, biólogos continuaram a fazer perguntas fun- 
damentais sobre a especiaęao, como: quanto tempo e ne- 
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cessario para uma nova especie se formar? E ąuantos genes 
mudam ąuando uma especie se separa em duas? As res- 
postas para essas ąuestóes estao comeęando a aparecer. 

0 tempo da especiaęao 

Informaęóes sobre ąuanto tempo uma nova especie leva 
para se formar podem ser obtidas a partir de padróes am- 
plos no registro fóssil e de estudos que utilizam dados mor- 
fológicos (incluindo fósseis) ou dados moleculares para es- 
timar o intervalo de tempo entre eventos de especiaęao em 
certos grupos de organismos. 

Padróes no registro fóssil 

O registro fóssil inclui muitos episódios em que novas es¬ 
pecies aparecem repentinamente em um estrato geológico, 
persistindo essencialmente sem mudanęa em varios estratos 
e, depois, desaparecendo. Por exemplo, dezenas de especies 
de invertebrados marinhos surgem como registros fósseis 
com novas morfologias, mas mudam muito pouco ao lon- 
go de milhóes de anos, ate serem extintas. Os paleontólogos 
Niles Eldredge, do Museu Americano de Historia Natural, e 
Stephen Jay Gould (1941-2002), da Universidade de Harvard, 
criaram o termo eąuilibrio pontuado para descrever esses 
periodos de aparente estabilizaęao pontuados por mudanęas 
repentinas (Figura 24.16a). Outras especies nao demons- 
tram o padrao pontuado; em vez disso, mudam gradativa- 
mente durante longos periodos de tempo (Figura 24.16b). 

O que os padróes pontuado e gradativo nos dizem sobre 
o tempo que leva para novas especies se formarem? Suponha 
que uma especie sobreviveu por cinco milhóes de anos, mas 
a maioria das mudanęas morfológicas que a levaram a ser 
designada uma nova especie ocorreram durante os primei- 
ros 50.000 anos de sua existencia - apenas 1% do seu tempo 
total de vida. Periodos de tempo curtos (em termos geológi- 
cos) frequentemente nao podem ser distinguidos no estrato 
fóssil, em parte porque a taxa de acumulo de sedimento e 
muito lenta para separar camadas tao próximas no tempo. 
Assim, com base nos seus fósseis, as especies poderiam ter 


aparecido repentinamente e ter existido com pouca ou ne- 
nhuma mudanęa antes de se tornarem extintas. Mesmo que 
essas especies tenham se originado mais lentamente do que 
os seus fósseis sugerem (neste caso, levando 50.000 anos), 
um padrao pontuado indica que a especiaęao ocorreu relati- 
yamente rapido. Para especies cujos fósseis mudam de modo 
gradativo, tambem nao podemos dizer exatamente quando 
uma nova especie biológica se formou, visto que a informa- 
ęao sobre isolamento reprodutivo nao fossiliza. No entanto, 
e provavel que a especiaęao nesses grupos tenha ocorrido re- 
lativamente devagar, levando talvez milhóes de anos. 

Taxas de especiaęao 

O padrao pontuado sugere que, uma vez iniciado o proces- 
so, a especiaęao pode ser finalizada com relativa rapidez 
- hipótese confirmada pelo crescente numero de estudos. 

Por exemplo, uma pesquisa conduzida por Loren 
Rieseberg, na epoca na Uniyersidade de Indiana, e colabora- 
dores sugere que uma especiaęao rapida produziu a especie 
selvagem de girassol Helianthus anomalus . Acreditava-se 
que essa especie tivesse se originado por hibridaęao de ou¬ 
tras duas especies de girassol, H. annuus e H. petiolaris. 
A especie hibrida, H. anomalus , e distinta ecologicamente 
e isolada reprodutivamente de ambas as especies parentais 
(Figura 24.17). Diferente da especiaęao alopoliploide, em 
que existe mudanęa no numero de cromossomos depois da 
hibridaęao, nesses girassóis as duas especies parentais e o 
hibrido tern o mesmo numero de cromossomos ( 2n = 34). 
Como, entao, a especiaęao ocorreu? Para responder a essa 
questao, os pesquisadores realizaram um experimento para 
mimetizar o que ocorre na natureza (Figura 24.18). Os re- 
sultados indicaram que a seleęao natural pode produzir 
grandes alteraęóes geneticas na populaęao hibrida em um 
curto periodo de tempo. Devido a essas mudanęas, os hi- 
bridos podem ter divergido reprodutivamente da populaęao 
parental e formado uma nova especie, a H. anomalus . 

O exemplo do girassol, bem como o exemplo da mosca- 
-das-frutas norte-americana, dos ciclideos do lago Yitória 


(a) No modelo-padrao pontuado, novas 
especies mudam consideravelmente logo 
que se separam da especie parental e, 
depois, mudam pouco no resto de sua 
existencia. 



Tempo 


(b) No modelo gradativo, as especies divergem 
de modo gradual e constante ao longo do 
tempo. 



W 1 


% 


A Figura 24.16 Dois modelos para o tempo de especiaęao. 






Pesquisa 



A Figura 24.17 Uma especie selvagem de girassol vive em 
ambientes arenosos secos. A especie selvagem de girassol He- 
lianthus anomalus se originou por hibridaęao de duas outras espe- 
cies de girassol, H. annuus e H. petiolaris, que vivem em ambientes 
próximos, porem mais umidos. 

e os demais exemplos de mosca-das-frutas, discutidos an- 
teriormente, sugerem que novas especies podem se formar 
rapidamente quando comeęam as divergencias. Qual seria o 
tempo total entre eventos de especiaęao? Esse intervalo con- 
siste na diferenęa de tempo entre o inicio da divergencia de 
uma nova especie recem-formada e o tempo que ela precisa 
para completar a especiaęao. Na verdade, o tempo total entre 
os eventos de especiaęao varia consideravelmente. Por exem- 
plo, em um levantamento de dados de um grupo de 84 plan- 
tas e animais, o intervalo entre eventos de especiaęao variou 
de 4.000 anos (em ciclideos do lago Nabugabo, Uganda) ate 
40 milhóes de anos (em alguns besouros). Em resumo, o 
tempo medio de eventos de especiaęao e de 6,5 milhóes de 
anos e raramente acontece em menos de 500.000 anos. 

O que podemos concluir desse tipo de dado? Primeiro, 
os dados sugerem que, em media, milhóes de anos podem 
se passar antes que uma especie recem-formada origine 
outra nova especie. Como yeremos no Capitulo 25, esse re- 
sultado esta relacionado com quanto tempo a vida na Terra 
leva para se recuperar de eventos de extinęao em massa. 
Segundo, a extrema variabilidade no tempo necessario para 
formar uma nova especie indica que os organismos nao tern 
um “relógio de especiaęao” interno, causando a produęao 
de novas especies em intervalos regulares. Em vez disso, a 
especiaęao somente comeęa depois que o fluxo genico en¬ 
tre populaęóes e interrompido, talvez por um evento im- 
previsivel, como uma tempestade que transporta poucos 
individuos para uma area isolada. Alem disso, quando o 
fluxo genico e interrompido, as populaęóes devem divergir 
geneticamente ate se tornarem isoladas reprodutivamente 
- ate que outro evento traga de volta o fluxo genico, rever- 
tendo o processo de especiaęao (ver Figura 24.15). 

Estudando a genetica da especiaęao 

Estudos sobre especiaęóes em andamento (como nas zonas 
hibridas) podem revelar caracteres que causam isolamento 
reprodutivo. Ao identificar os genes que controlam esses 
caracteres, os cientistas podem explorar a questao funda- 
mental de biologia evolutiva: quantos genes mudam quan- 
do uma nova especie e formada? 

Em alguns casos, a evoluęao por isolamento reproduti- 
vo resulta da mudanęa em um unico gene. Por exemplo, em 
caracóis japoneses do genero Euhadra , os alelos de um unico 
gene podem induzir uma barreira mecanica a reproduęao. 
Esse gene controla a direęao do espiral da concha. Quando as 


T Figura 24.18 


Como a hibridaęao levou a especiaęao dos 
girassóis? 

Experimento Loren Rieseberg e colaboradores cruzaram duas 
especies de girassóis: H. annuus e H. petiolaris, para produzir hi- 
bridos experimentais em laboratório (para cada gameta, apenas 
dois dos n = 17 cromossomos sao apresentados). 


Gameta de 
H. annuus 


<1 x / li 


Gameta de 
H. petiolaris 



Hibrido experimental 
(apenas 4 dos 2 n = 34 
cromossomos sao 
apresentados) 


Observe que, na primeira geraęao (F^, cada cromossomo do hf- 
brido experimental era formado totalmente com o DNA de uma 
das especies parentais. Entao, os pesquisadores testaram se a 
e as geraęóes seguintes de hibridos experimentais eram ferteis. 
Tambem usaram marcadores geneticos especie-especfficos para 
comparar os cromossomos nos hibridos experimentais com os cro¬ 
mossomos dos hibridos que ocorrem na natureza, o H. anomalus. 


Resultados Embora apenas 5% dos hibridos F 1 experimentais 
fossem ferteis, após algumas geraęóes a fertilidade do hibrido 
passou para mais de 90%. Os cromossomos dos individuos da 
quinta geraęao de hibridos diferiam daqueles da geraęao F 1 
(ver acima), mas eram similares aos cromossomos de H. anomalus 
das populaęóes naturais. 


''H. anomalus 



CD D 

uTT 

DD 

D 

) 

Cromossomo 1 < 



GID 

zejd: 
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11 

1 


Hibrido experimental 
H. anomalus 



( _ DDGL 

1L 

DD DLJ 

D D3 

Cromossomo 2 < 


C DD D 

JT 

DD PCD 

DD) 


Hibrido experimental 


Regiao de comparaęao contendo o marcador especifico para H. annuus 
Regiao de comparaęao contendo o marcador especifico para H. petiolaris 


Condusao Após determinado tempo, os cromossomos dos hfbri- 
dos da populaęao experimental ficam similares aos cromossomos 
da populaęao natural H. anomalus. Isso sugere que o aumento ob- 
servado na fertilidade dos hibridos experimentais pode ter ocorrido 
a medida que a seleęao natural eliminou regióes de DNA das espe¬ 
cies parentais incompatfveis umas com as outras. Em geral, parece 
que as etapas iniciais do processo de especiaęao ocorreram rapida¬ 
mente e podem ser mimetizadas em experimentos no laboratório. 


Fonte: O L.H. Riesenberg et al.. Role of gene interactions in hybrid speciation, 
evidence from ancient and experimental hybrids. Science 272:741-745 
(1996). Reproduęao autorizada pela AAAS. 


mm O aumento observado na fertilidade dos hibridos experi- 
mentais pode tersido resultado da seleęao natural em condięóes de 
laboratório mais prósperas do que na natureza. Avalie essa explica- 
ęao alternativa para os resultados. 
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conchas tem espirais em direęóes diferentes, os genitais dos 
caracóis sao orientados de maneira a impedir o cruzamento 
(a Figura 24.3f mostra um exemplo parecido). Estudos gene- 
ticos recentes descobriram que genes unicos causam isola- 
mento reprodutivo na mosca-das-frutas e em camundongos. 

A principal barreira reprodutiva entre duas espe- 
cies de plantas relacionadas, Mimulus lewisii e Mimulus 
cardinalis , tambem parece ser influenciada por um peque- 
no numero de genes. Essas duas especies sao isoladas por 
varias barreiras pre e pós-zigóticas. Entre elas, urna barrei¬ 
ra pre-zigótica, a escolha do polinizador, tem o maior efei- 
to no isolamento. Na zona de hibridaęao entre M. lewisii 
e M. cardinalis, ąuase 98% das yisitas dos polinizadores 
estavam restritas a urna ou outra especie. 

As duas especies de Mimulus sao visitadas por diferen¬ 
tes polinizadores: as abelhas do genero Bombus preferem as 
flores rosadas de M. lewisii, e os beija-flores preferem as flo¬ 
res yermelhas de M. cardinalis. A escolha do polinizador e 
afetada pelo menos em dois loci em Mimulus, um dos ąuais, 
o yellow upper (ou locus yup) influencia a coloraęao das flo¬ 
res (Figura 24.19). Ao produzir urna F : hibrida e, entao, 
realizar cruzamentos repetidos com cada urna das especies 
parentais, Schemske e colaboradores obtiveram sucesso ao 
transferir o alelo desse locus de M. lewisii para M. cardinalis 
e vice-versa. Em um experimento de campo, as plantas de 
M. lewisii com o alelo yup de M. cardinalis receberam 68 
vezes mais yisitas de beija-flores do que o tipo selvagem de 
M. lewisii. Do mesmo modo, as plantas de M. cardinalis com 
o alelo yup recebido de M. lewisii receberam 74 vezes mais 
yisitas de abelhas do que o tipo selvagem de M. cardinalis. 
Assim, a mutaęao em um unico locus pode influenciar a pre- 
ferencia do polinizador e assim contribuir para o isolamento 
reprodutivo em plantas do genero Mimulus. 

Em outros organismos, o processo de especiaęao e in- 
fluenciado por um numero maior de genes e de interaęóes 
genicas. Por exemplo, a esterilidade do hibrido de duas 
subespecies de Drosophila pseudoobscura resulta da inte- 
raęao de genes em pelo menos quatro loci e o isolamento 
pós-zigótico do hibrido de girassol, discutido anterior- 
mente, e influenciado por pelo menos 26 segmentos de 
cromossomos (e um numero desconhecido de genes). Em 
resumo, estudos conduzidos ate o presente sugerem que 
poucos ou muitos genes podem influenciar a evoluęao do 
isolamento reprodutivo e assim o surgimento de urna nova 
especie - um novo acrescimo a vasta diyersidade da vida. 


Da especiaęao a macroevoluęao 

De acordo com os exemplos vistos neste capitulo, a espe¬ 
ciaęao pode comeęar com diferenęas aparentemente tao 
pequenas quanto a coloraęao dorsal de um ciclideo. No en- 
tanto, a medida que a especiaęao ocorre, essas diferenęas 
podem se acumular e se tornar mais pronunciadas, gerando, 
enfim, novos grupos de organismos com diferenęas consi- 
deraveis em relaęao a seus ancestrais (como na origem das 
baleias a partir de mamiferos terrestres; ver Figura 22.20). 
Alem disso, enquanto um grupo de organismos aumenta ao 
produzir novas especies, outro grupo talvez encolha pela 
extinęao de especies. Os efeitos cumulativos de tantos even- 
tos de especiaęao e extinęao ajudaram a modelar mudanęas 




(a) Mimulus lewisii tfpico 


(b) M. lewisii com o alelo para 
coloraęao de flor de 
M. cardinalis 



(c) Mimulus cardinalis tfpico 


✓ 

✓ 






(d) M. cardinalis com o alelo para 
coloraęao de flor de M. lewisii 


▲ Figura 24.19 Um locus que influencia a escolha do poli¬ 
nizador. As preferencias do polinizador estabelecem forte barreira 
reprodutiva entre Mimulus lewisii e Mimulus cardinalis. Depois de 
transferir o alelo de um locus de coloraęao de flor de M. lewisii para 
M. cardinalis e vice-versa, pesquisadores observaram uma mudanęa 
na preferencja de alguns polinizadores. 


] Se individuos M. cardinalis com o alelo yup de M. lewisii 
fossem plantados em uma area ocupada pelas duas especies, como 
a descendencia hibrida seria afetada? 


evolutivas arrebatadoras, documentadas no registro fóssil. 
No próximo capitulo, abordaremos mudanęas evolutivas de 
larga escala, comeęando o nosso estudo de macroeyoluęao. 


REVISAO DO CONCEITO 24.4 

1. A especiaęao pode ocorrer rapidamente entre populaęóes 
divergentes; no entanto, o tempo entre eventos de espe¬ 
ciaęao e frequentemente de mais de milhóes de anos. Expli- 
que essa aparente contradięao. 

2. Resuma a evidencia experimental de que o locus yup atua 
como barreira pre-zigótica a reproduęao de duas especies do 
genero Mimulus. Esses resultados demonstram que o locus 
yup sozinho controla as barreiras reprodutivas entre essas es¬ 
pecies relacionadas de Mimulusl Explique sua resposta. 

3 UMMMiUMU Compare a Figura 13.11 com a Figura 
24.18. Qual processo celular pode produzir os cromosso¬ 
mos hibridos contendo DNA das duas especies parentais da 
Figura 24.18? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 










Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 24.1 

0 conceito biológico de especie enfatiza o isolamento 
reprodutivo (p. 501-505) 

• Uma especie biológica e um grupo de populaęóes cujos indmduos 
tem o potencial de cruzar e produzir prole viavel e fertil entre si, 
mas nao com membros de outras especies. O conceito biológico 
de especie enfatiza o isolamento reprodutivo por meio de barreiras 
pre e pós-zigóticas que separam os pools genicos. 

• Embora seja util pensar como a especiaęao ocorre, o conceito bio¬ 
lógico de especie tem as suas limitaęóes. Por exemplo, ele nao pode 
ser aplicado a organismos conhecidos apenas como fósseis ou a 
organismos que se reproduzem apenas assexuadamente. Assim, 
cientistas usam outros conceitos de especie, como o conceito mor- 
fológico de especie, em certas circunstancias. 

] Explique o papel do fluxo genico no conceito biológico de especie. 

CONCEITO 24.2 

A especiaęao pode ocorrer com ou sem separaęao 
geografica (p. 505-510) 

• Na especiaęao alopatrica, o fluxo genico e reduzido quando duas 
populaęóes de uma especie se tornam geograficamente separadas. 
Uma ou ambas as populaęóes podem sofrer mudanęas evolutivas 
durante o periodo de separaęao, resultando no estabelecimento de 
barreiras pre ou pós-zigóticas para a reproduęao. 

• Na especiaęao simpatrica uma nova especie pode se originar na 
mesma area geografica da especie parental. Especies de plantas 
(e mais raramente de animais) evoluiram simpatricamente por po- 
liploidia. A especiaęao simpatrica tambem pode ser resultado de 
mudanęas de habitat e de seleęao sexual. 


Populaęao original 



Especiaęao alopatrica Especiaęao simpatrica 


] Os fatores que causam especiaęao simpatrica podem causar espe¬ 
ciaęao alopatrica? 

CONCEITO 24.3 

As zonas hibridas revelam fatores que causam 
isolamento reprodutivo (p. 510-513) 

• Muitos grup os de organismos for mam zonas hibridas nas quais 
membros de diferentes especies se encontram e cruzam, produzin- 
do pelo menos alguma prole de ancestralidade mista. 

• Muitas zonas hibridas sao estaveis, um numero limitado da prole 
hibrida continua a ser produzido ao longo do tempo. Em outras, o 
reforęo deixa as barreiras pre-zigoticas de reproduęao mais fortes, 
diminuindo assim a formaęao de hibridos nao adaptados. Em ou¬ 
tras zonas hibridas, as barreiras de reproduęao podem ficar mais 


fracas ao longo do tempo, resultando na unificaęao do pool genico 
das especies (revertendo o processo de especiaęao). 

] Quais fatores podem sustentar a estabilidade por longos period os nas 
zonas hibridas se as especies parentais vivem em diferentes ambientes? 

CONCEITO 24.4 

A especiaęao pode ocorrer rapido ou devagar e pode 
resuitar de mudanęas em poucos ou em muitos genes 
(p. 513-516) 

• Novas especies podem se formar rapidamente uma vez que come- 
cem a divergir - mas pode levar milhóes de anos ate isso acontecer. 
O intervalo de tempo entre os eventos de especiaęao varia bastante: 
de poucos milhares a dezenas de milhóes de anos. 

• Novos desenvolvimentos em genetica permitiram aos pesquisado- 
res a identificaęao de genes especificos envolvidos em alguns casos 
de especiaęao. Os resultados mostram que a especiaęao pode ser 
guiada por poucos ou muitos genes. 

3 A especiaęao e um evento que ocorreu apenas em um passado muito 
distante, ou novas especies continuam surgindo atualmente? Explique. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. A maior unidade em que o fluxo genico pode ocorrer e: 

a. populaęao. 

b. especie. 

c. genero. 

d. hibrido. 

2. Machos de diferentes especies da mosca-das-frutas Drosophila 
que vivem na mesma poręao do arquipelago havaiano tem di¬ 
ferentes e elaborados rituais de acasalamento. Esses rituais en- 
volvem disputas com outros machos e movimentos estilizados 
para atrair as femeas. Que tipo de isolamento reprodutivo isso 
representa? 

a. Isolamento de habitat. 

b. Isolamento temporal. 

c. Isolamento de comportamento. 

d. Isolamento gametico. 

3. De acordo com o modelo de equilibrio pontuado, 

a. depois de um tempo suficiente, a maioria das especies exis- 
tentes irao se ramificar gradativamente em novas especies. 

b. a maioria das especies novas acumula as suas caracteristicas 
exclusivas tao rapido quanto surgem, sofrendo poucas mu¬ 
danęas pelo resto de suas vidas como especies. 

c. a evoluęao ocorre principalmente em populaęóes simpatricas. 

d. a especiaęao ocorre geralmente devido a uma unica mutaęao. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. O guia de aves listava as especies de mariquita-de-asa-amarela 
Dendroica coronata e Dendroica auduboni como especies dis- 
tintas. Recentemente, essas aves foram classificadas como for- 
mas do leste e oeste de uma unica especie, a Dendroica coronata. 
Quais das seguintes evidencias, se verdadeiras, seriam a causa 
dessa reclassificaęao? 

a. As duas formas cruzam frequentemente na natureza e a sua 
prole tem altas taxas de sobrevivencia e reproduęao. 

b. As duas formas vivem em habitats semelhantes e tem neces- 
sidades alimentares parecidas. 

c. As duas formas tem muitos genes em comum. 

d. As duas formas sao muito semelhantes na coloraęao. 
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5. Qual dos seguintes fatores nao contribui para a especiaęao alo- 
patrica? 

a. A populaęao separada e peąuena e ocorre deriva genetica. 

b. A populaęao isolada e exposta a pressóes de seleęao diferen- 
tes daąuelas da populaęao ancestral. 

c. Mutaęóes diferentes comeęam a distinguir o pool genico das 
populaęóes separadas. 

d. O fluxo genico entre as duas populaęóes e alto. 

6. A especie de planta A apresenta numero cromossómico diploide 
12. A especie de planta B apresenta numero cromossómico di¬ 
ploide 16. A nova especie C surge como alopoliploide de A e B. 
O numero diploide da especie C provavelmente sera: 

a. 14. b. 16. c. 28. d. 56. 


N(VEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

7. Suponha que um grupo de machos de papa-moscas-preto mi- 
grou de urna regiao em que nao havia papa-moscas-de-colar 
para urna regiao em que as duas especies estavam presentes 
(ver Figura 24.14). Considerando que eventos como esses sao 
raros, qual dos seguintes cenarios e o menos provavel? 

a. Aumenta o numero de descendentes da especie hibrida. 

b. O numero de descendentes dos machos da especie migrató- 
ria e menor do que o numero de descendentes dos machos 
da especie residente. 

c. Os machos migratórios irao cruzar com femeas de colar 
com maior frequencia do que com as femeas de sua própria 
especie. 

d. O numero de descendentes hibridos ira decrescer. 

8 . PESQUISA CIENTIFICA 

|Q3mj|i|] Neste capitulo, voce aprendeu que o trigo ( Triticum 
aestivum) e um alo-hexaploide, contendo dois conjuntos de cro- 
mossomos de cada urna das tres especies parentais. Analises gene- 
ticas sugerem que as tres especies mostradas abaixo contribuiram 
com conjuntos de cromossomos para a formaęao do T. aestivum 
(as letras maiusculas representam conjuntos de cromossomos e 
nao genes individuais, e o numero cromossómico de cada espe¬ 
cie esta entre parenteses). As evidencias tambem indicam que o 
primeiro evento de poliploidia foi urna hibridaęao espontanea de 
urna especie de trigo primitivamente cultivada, T. monococcum, 
e urna especie selvagem de graminea. Com base nessas informa- 
ęóes, desenhe um diagrama de urna possivel cadeia de eventos que 
pode ter produzido a especie alo-hexaploide T. aestivum. 


Especies ancestrais: 



BB 


DD 


Selvagem 

Triticum 

(14) 


Selvagem 
T. tauschii 
(14) 


AA BB DD 


T. aestivum 
(trigo do pao) 
(42) 


9. CONEXAO EVOLUTIVA 

Qual a base biológica para a designaęao de urna só especie para 
as populaęóes humanas? Voce consegue imaginar um cenario 
em que urna segunda especie humana se origine no futuro? 

10. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Nos Estados Unidos, o raro lobo yermelho ( Canis lupus ) tern 
hibridizado com o coiote ( Canis latrans), muito mais numero- 
so. Embora os lobos vermelhos e coiotes sejam diferentes em 
termos de morfologia, DNA e comportamento, evidencias ge- 
neticas sugerem que os individuos atuais de lobo yermelho se¬ 
jam, na yerdade, hibridos. Os lobos yermelhos sao considerados 
urna especie ameaęada de extinęao; portanto, recebem proteęao 
legał no “Endangered Species Act” (Lei Americana de Especies 
Ameaęadas). Algumas pessoas pensam que a sua condięao de 
especie ameaęada deve ser retirada, pois os lobos yermelhos 
remanescentes na yerdade sao hibridos e nao membros de urna 
especie “pura”. Voce concorda? Por que? 

11. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

Nas especies de reproduęao sexuada, cada indiyiduo inicia sua 
vida com o DNA herdado dos dois progenitores. Em um ensaio 
sucinto (100-150 palavras), explique o que poderia ocorrer quan- 
do organismos de duas especies com cromossomos homólogos 
cruzam e produzem descendencia (F x ) hibrida. Que percentual 
de DNA dos hibridos F x e deriyado de cada especie parental? 
Descreva como a recombinaęao e a seleęao natural podera afetar 
a origem do DNA do cromossomo hibrido, bem como de qual 
especie parental ele sera deriyado, a medida que os hibridos cru¬ 
zam e produzem F 2 . 


SINTETIZE 

SEU CONHECIMENTO ■ 




N 













Suponha que as femeas de urna populaęao de ras-morango 
(Dendrobates pumilio) prefiram acasalar com machos com co- 
loraęao yermelha viva e pręta. Em outra populaęao, as femeas 
preferem acasalar com machos amarelos. Proponha urna hipóte- 
se para explicar como essas diferenęas surgiram em populaęóes 
alopatricas versus populaęóes simpatricas. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 












A Figura 25.1 Em que continente estes dinossauros viveram? 




Mundos perdidos 

O s primeiros exploradores da Antartica encontraram um dos ambientes mais 
aridos e inóspitos do planeta, uma terra de frio extremo, em que praticamen- 
te nao existe agua no estado liąuido. A vida na Antartica e esparsa e peąuena - o 
maior animal totalmente terrestre e uma mosca de 5 mm de comprimento. Mas 
ao mesmo tempo em que exploradores primitivos da Antartica lutaram para so- 
breviver, alguns fizeram uma incrivel descoberta: eyidencia fóssil de que uma vez 
a vida foi abundante onde hoje quase inexiste. Fósseis revelam que ha 500 milhóes 
de anos as aguas oceanicas ao redor da Antartica eram mornas e repletas de in- 
yertebrados tropicais. Mais tarde, o continente foi coberto por florestas durante 
centenas de milhóes de anos. Em varias epocas, uma vasta gama de animais caęou 
nessas florestas, incluindo a “ave do terror” (predador de tres metros de altura) 
e tambem dinossauros gigantes, como o voraz Cryolophosaurus (Figura 25.1), 
parente do Tyrannosaurus rex, com sete metros de comprimento. 

Fósseis descobertos em outras partes do mundo contam uma historia se- 
melhante e talvez tao surpreendente: organismos do passado eram muito dife- 
rentes daqueles que hoje vivem. Essas mudanęas radicais da vida na Terra re- 
yelada pelos fósseis ilustram a macroevoluęao, ou seja, o padrao de evoluęao 
acima do nivel de especie. Exemplos especificos de mudanęa macroevolutiva 
incluem a origem de processos bioquimicos essenciais, como a fotossintese, 
o surgimento dos primeiros yertebrados terrestres e o grandę impacto das ex- 
tinęóes em massa na diversidade da vida. 

Juntas, essas mudanęas proporcionam uma visao ampla da historia eyoluti- 
va da vida na Terra. Examinaremos essa historia neste capitulo, comeęando com 
hipóteses sobre a origem da vida. A origem da vida e o tópico mais especulativo 
da unidade, pois nao existem evidencias fósseis para este episódio. Depois disso, 
yamos abordar o registro fóssil e o que ele nos conta sobre os principais eyentos 


iaa na Terra 


A Historia 


25.1 


Condięóes da Terra primi- 
tiva tornaram possivel a 
origem da vida 


25.2 


O registro fóssil documenta 
a história da vida 


25.3 


Eventos fundamentais na 
história da vida incluem a 
origem dos organismos uni- 
celulares e multicelulares e 
a colonizaęao de ambientes 
terrestres 


25.4 


O apogeu e a queda de 
grupos de organismos refie 
tern as diferenęas nas taxas 
de especiaęao e extinęao 


25.5 


Importantes mudanęas 
na forma corporal podem 
resultar de mudanęas na se- 
quencia e na regulaęao de 
genes de desenvolvimento 


25.6 


A evoluęao nao tern objeti 
vo especifico 


◄ Cranio de 
Cryolophosa urus, 
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na historia da vida, dando particular atenęao a fatores que 
ajudaram a modelar o apogeu e a queda de diferentes gru- 
pos de organismos ao longo do tempo. 

CONCEITO 25.1 

Condięóes da Terra primitiva tornaram 
possivel a origem da vida 

As evidencias diretas de vida na Terra vem de fósseis de 
microrganismos que viveram cerca de 3,5 bilhóes de anos 
atras. Quando e como essas primeiras celulas vivas apare- 
ceram? Observaęóes e experimentos em quimica, geologia 
e fisica levaram cientistas a propor o cenario que examina- 
remos aqui. Eles levantaram a hipótese de que processos 
quimicos e fisicos poderiam produzir celulas simples por 
meio de urna sequencia de quatro estagios principais: 

1. A sintese abiótica (nao viva) de pequenas moleculas 
organicas, como aminoacidos e as bases nitrogenadas. 

2. A uniao dessas pequenas moleculas em macromolecu- 
las, como as proteinas e os acidos nucleicos. 

3. A organizaęao dessas moleculas em “protobiontes”, 
pequenas gotas com membranas que mantinham a 
quimica interna diferente daquela do meio externo 
circundante. 

4. A origem de moleculas que se autorreplicam, o que 
veio a tornar a herdabilidade possivel. 

Embora especulativo, esse cenario leva a hipóteses que po- 
dem ser testadas em laboratório. Nesta seęao, vamos exa- 
minar algumas evidencias existentes para cada estagio. 

Sintese de compostos organicos na Terra primitiva 

Existe evidencia cientifica de que a Terra e outros planetas do 
sistema solar se formaram ha mais ou menos 4,6 bilhóes de 
anos, devido a condensaęao de urna grandę nuvem de poeira 
e rochas que circundavam o sol. Durante as primeiras cen- 
tenas de milhóes de anos, a vida provavelmente nao poderia 
ter se originado ou sobrevivido na Terra, porque o planeta 
ainda estava sendo “bombardeado” por enormes pedaęos de 
rochas e gelo que sobraram da formaęao do sistema solar. 
As colisóes geravam calor suficiente para transformar a agua 
dispomyel em vapor, evitando a formaęao dos lagos e mares. 

Esse “bombardeio” macięo terminou ha cerca de qua- 
tro bilhóes de anos, estabelecendo condięóes para a etapa 
da origem da vida no planeta Terra. A primeira atmosfera 
tinha pouco oxigenio e urna espessa camada de vapor de 
agua, junto com varios compostos liberados de erupęóes 
yulcanicas, incluindo nitrogenio e seus óxidos, dióxido de 
carbono, metano, amónia e hidrogenio. A medida que a 
Terra esfriou, o vapor de agua se condensou em oceanos e 
a maioria do hidrogenio escapou para o espaęo. 

Na decada de 1920, o quimico russo A. I. Oparin e o 
cientista britanico J. B. S. Haldane levantaram a hipótese, 
independentemente, de que a atmosfera primitiva da Terra 
era um ambiente redutor (doador de eletrons), em que os 
compostos organicos poderiam ter se formado a partir de 



▲ Figura 25.2 Sintese de aminoacidos em urna erupęao 
vulcanica simulada. Alem deste estudo classico de 1953, Miller 
tambem realizou um experimento simulando uma erupęao vulcani- 
ca. Em 2008, uma reanalise dos resultados mostrou que bem mais 
aminoacidos eram produzidos sob erupęao vulcanica simulada do 
que os produzidos no experimento original de 1953. 

Como foi possivel produzir mais de 20 ami- 
noacidos no experimento de 2008? (ver o conceito 5.4) 

moleculas simples. A energia para essa sintese organica 
poderia ter vindo de raios e da intensa radiaęao ultraviole- 
ta (UV). Haldane sugeriu que os oceanos primitivos eram 
uma soluęao de moleculas organicas, uma “sopa primitiva” 
da qual a vida surgiu. 

Em 1953, Stanley Miller e Harold Urey, da Uniyersi- 
dade de Chicago, testaram a hipótese de Oparin-Haldane 
ao criar em laboratório condięóes comparaveis aquelas que 
cientistas da epoca pensaram existir na Terra primitiva 
(ver Figura 4.2). O aparato construido por eles apresentou 
como resultado uma yariedade de aminoacidos encontrados 
em organismos atuais, juntamente com compostos organi¬ 
cos. Muitos laboratórios repetiram o experimento, utilizan- 
do diferentes receitas para a atmosfera. Algumas dessas va- 
riaęóes tambem produziram compostos organicos. 

No entanto, evidencias sugerem que a atmosfera primi- 
tiva era composta principalmente de nitrogenio e dióxido 
de carbono e que nao era redutora nem oxidante (remove- 
dora de eletrons). Recentemente, experimentos semelhan- 
tes aos de Miller-Urey usando essas atmosferas “neutras” 
tambem produziram moleculas organica. Alem disso, pe- 
quenas “poręóes” da atmosfera primitiva, como aquelas 
perto de aberturas yulcanicas - eram redutoras. Talvez os 
primeiros compostos organicos tenham sido formados pró- 
ximos aos yulcóes. Em um experimento realizado em 2008 
para testar essa hipótese, os pesquisadores usaram equipa- 
mentos para reanalisar as moleculas que Miller guardou de 
seus experimentos. O estudo de 2008 detectou a formaęao 
de diversos aminoacidos formados sob condięóes que si- 
mulavam erupęóes yulcanicas (Figura 25.2). 

Outra hipótese sugerida e que os compostos organicos 
eram produzidos inicialmente nas aguas oceanicas pro- 
fundas por fendas hidrotermicas, fendas do solo oceanico 
por onde passam a agua quente e os minerais vindos do in¬ 
terior da Terra. Algumas dessas fendas, conhecidas como 
“fumarolas negras” ou ‘ chamines negras”, liberam agua tao 
quente (300-400°C) que os compostos organicos ali forma¬ 
dos poderiam ser instaveis. Entretanto, outras fendas ocea¬ 
nicas, denominadas fendas alcalinas, liberam agua com 
altissimo pH (9-11) e morna (40-90°C) ambiente bem mais 
adequado para a origem da vida na Terra (Figura 25.3). 
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◄ Figura 25.3 A vida se origi- 
nou nas fendas alcalinas das pro- 
fundezas marinhas? O primeiro 
composto organico e tambem a pri- 
meira celula podem ter surgido em 
fendas alcalinas quentes similares a 
esta, de 40.000 anos de idade, da 
"Cidade Perdida" localizada no meio 
do oceano Atlantico. Essas fendas 
contem hidrocarbonetos e sao re- 
pletas de pequenos poroś (detalhe) 
revestidos de ferro e outros minerais 
cataliticos. Os oceanos primitivos 
eram acfdicos e, assim, um gradiente 
de pH pode ter se formado entre o 
interior das fendas e as aguas ocea- 
nicas circundantes. A energia para 
a sfntese de compostos organicos 
pode ter sido aproveitada desse gra¬ 
diente de pH. 


Estudos relacionados com as hipóteses das fendas alcali¬ 
nas e atmosferas vulcanicas mostraram que a sintese abiótica 
de moleculas organicas e possivel em varias circunstancias. 
Outra fonte de moleculas organicas pode ter sido os meteori- 
tos. Por exemplo, fragmentos do meteorito Murchison, pedra 
de 4,5 bilhóes de anos que caiu na Australia em 1969, contem 
mais de 80 aminoacidos, alguns em grandes quantidades. Es- 
ses aminoacidos nao poderiam ser contaminantes da Terra, 
porque sao formados por quantidades iguais de isómeros D e 
L (ver Capitulo 4). Os organismos produzem e usam apenas 
os isómeros L, com raras exceęóes. Estudos recentes mos¬ 
traram que o meteorito Murchison tambem continha outras 
moleculas organicas fundamentais, incluindo lipideos, aęu- 
cares simples e bases nitrogenadas como a uracila. 

Sfntese abiótica de macromoleculas 

A presenęa de pequenas moleculas organicas, como os ami¬ 
noacidos e as bases nitrogenadas, nao e suficiente para o sur- 
gimento da vida como nós a conhecemos. Cada celula possui 
um vasto sortimento de macromoleculas, incluindo enzimas 
e outras proteinas e os acidos nucleicos essenciais para a au- 
torreplicaęao. Essas moleculas poderiam ter se formado na 
Terra primitiva? Um estudo realizado em 2009 demonstrou 
que urna etapa fundamental, a sintese abiótica de monóme- 
ros de RNA, pode ocorrer espontaneamente a partir de mole¬ 
culas precursoras simples. Alem disso, ao pingar soluęóes de 
aminoacidos ou nucleotideos de RNA na areia quente, argila 
ou rocha, pesquisadores conseguiram produzir essas mole¬ 
culas. Os polimeros se formaram espontaneamente, sem o 
auxilio de enzimas ou ribossomos. Diferente das proteinas, 
os polimeros de aminoacidos sao urna mistura complexa de 
aminoacidos ligados e cruzados. No entanto, e possivel que 


esses polimeros talvez tenham atuado como catalisadores 
fracos para varias reaęóes ocorridas na Terra primitiva. 

Protobiontes 

Todos os organismos devem ser capazes de reproduzir 
e processar energia (metabolizar). As moleculas de DNA 
carregam a informaęao genetica, incluindo as instruęóes 
necessarias para se replicar corretamente. No entanto, a re- 
plicaęao de DNA requer maquinaria enzimatica elaborada, 
junto com um enorme suprimento de nucleotideos a serem 
disponibilizados pelo metabolismo celular. Isso sugere que 
as unidades que formam as moleculas de autorreplicaęao e 
do metabolismo podem ter surgido juntas nos protobion¬ 
tes. As condięóes necessarias podem ter sido encontradas 
nas vesiculas , compartimentos preenchidos com liquidos e 
circundado por urna estrutura semelhante a urna membra¬ 
na. Experimentos recentes mostraram que as vesiculas pro- 
duzidas abioticamente podem exibir algumas propriedades 
da vida, incluindo reproduęao simples e metabolismo, bem 
como a manutenęao de um ambiente quimico interno dife¬ 
rente daquele do meio externo (Figura 25.4). 

Por exemplo, vesiculas podem formar-se espontanea¬ 
mente quando lipideos ou outras moleculas organicas sao 
adicionados a agua. Quando isso acontece, as moleculas hi- 
drofóbicas na mistura se organizam em urna parede dupla 
na superficie da gota, muito parecida com a camada dupla 
de lipideos da membrana plasmatica. A adięao de substan- 
cias como a montmorillonita , argila minerał mada produ- 
zida pelo encharcamento das cinzas yulcanicas, aumenta a 



(a) Autoformaęao. A presenęa de argila de montmorillonita aumenta 
muito a taxa de autoformaęao das vesfculas. 


(b) Reproduęao. As vesfculas 
podem dividir-se por si só, 
como visto nesta vesfcula, 
dando origem a pequenas 
vesfculas (MO). 

A Figura 25.4 Caractensticas das vesiculas produzidas 
abioticamente. 




(c) Absoręao de RNA. Esta 
vesfcula incorporou argila de 
montmorillonita revestida 
com RNA (em cor de laranja). 
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taxa de autoformaęao das yesiculas (ver Figura 25.4a). Essa 
argila, comum na Terra primitiva, aumenta a probabilidade 
de reaęao entre as moleculas para a formaęao das yesiculas, 
pois proporciona uma superficie na qual as moleculas or- 
ganicas tornam-se concentradas. As yesiculas abioticamente 
produzidas podem se reproduzir por si só (ver Figura 25.4b) 
e aumentar de tamanho (“crescer”) sem diluir de seu con- 
teudo. As vesiculas tambem podem absorver as particulas 
de montmorillonita, incluindo aąuelas nas ąuais o RNA e 
outras moleculas organicas se ligaram (ver Figura 25.4c). Por 
firn, experimentos mostraram que algumas vesiculas tern 
uma bicamada com permeabilidade seletiva e podem reali- 
zar reaęóes metabólicas usando uma fonte externa de rea- 
gentes, outro importante pre-requisito para a vida. 

Autorreplicaęao de RNA e o imcio da seleęao natural 

O primeiro materiał genetico era mais provavelmente 
RNA e nao DNA. O RNA desempenha um papel central 
na sintese de proteinas, mas tambem pode desempe- 
nhar numerosas funęóes cataliticas similares a enzimas 
(ver Capitulo 17). Esses RNA cataliticos sao denominados 
ribozimas. Algumas ribozimas podem fazer cópias com- 
plementares de pequenos segmentos de RNA, desde que 
lhes seja fornecida a materia-prima, os nucleotideos. 

A seleęao natural no nivel molecular produziu ribo¬ 
zimas capazes de se autorreplicar em laboratório. Como 
isso ocorre? Diferente da dupla-fita de DNA, que adquire 
a forma de helice uniforme, a fita simples das moleculas de 
RNA pode ter uma serie de formas tridimensionais especi- 
ficas, conferidas por suas sequencias de nucleotideos. Em 
determinado ambiente, as moleculas de RNA com deter- 
minadas sequencias nucleotidicas podem assumir formas 
que permite a elas replicarem mais rapidamente e com me- 
nos erros do que outras sequencias. A molecula com me- 
lhor habilidade de replicaęao deixara mais moleculas des- 
cendentes. Ocasionalmente, um erro de cópia resultara em 
uma molecula que adquire uma forma mais estavel ou mais 
apta a autorreplicaęao do que a sequencia ancestral. Even- 
tos de seleęao similares podem ter ocorrido na Terra pri- 
mitiva. Assim, a vida como conhecemos hoje talvez tenha 
sido precedida por um “mundo de RNA”, em que pequenas 
moleculas de RNA eram capazes de replicar e guardar in- 
formaęóes sobre as vesiculas que as carregavam. 

Uma yesicula com RNA catalitico autorreplicante, 
poderia diferir dos seus yizinhos que nao possuem essas 
moleculas. Se essas yesiculas pudessem crescer, replicar e 
passar as moleculas de RNA para suas descendentes, essa 
descendencia seriam probiontes. Embora o primeiro desses 
protobiontes deyesse possuir apenas quantidades limitadas 
de informaęóes geneticas, especificando somente algumas 
de suas propriedades, as suas caracteristicas herdadas eram 
suscetiveis ao efeito da seleęao natural. O protobionte pri- 
mitivo de maior sucesso deve ter aumentado em numero 
por conseguir explorar seus recursos de maneira eficiente e 
passar suas habilidades para outras geraęóes. 

Uma vez que as sequencias de RNA com informaęóes 
geneticas aparecessem nos probiontes, muitas alteraęóes 
adicionais teriam sido possiyeis. Por exemplo, o RNA pode 


ter fornecido o molde a partir do qual os nucleotideos de 
DNA se formaram. A dupla-fita de DNA e um reseryató- 
rio muito mais estavel para a informaęao genetica do que a 
fragil fita unica de RNA. O DNA tambem pode ser replica- 
do com maior exatidao. A replicaęao mais precisa tornou- 
-se mais yantajosa a medida que os genomas tornaram-se 
maiores por meio da duplicaęao genica e de outros proces- 
sos e tambem a medida que mais propriedades dos proto¬ 
biontes se tornaram codificadas em informaęóes geneticas. 
Depois do aparecimento do DNA, o cenario estava pronto 
para o florescimento de diversas formas de vida - mudan- 
ęa que vemos documentada nos registros fósseis. 

REVISAO DO CONCEITO 25.1 

1. Que hipótese Miller testou no seu famoso experimento? 

2. Como o aparecimento dos protobiontes teria representado 
um passo crucial na origem da vida? 

3 MiMMMiUMUM Durante a mudanęa do "mundo do 
RNA" para o "mundo do DNA" de hoje, a informaęao ge¬ 
netica deve ter passado do RNA para o DNA. Após revisar 
as Figuras 17.3 e 19.8 sugira como isso pode ter aconteci- 
do. Essa direęao de fluxo de informaęao e comum hoje? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 25.2 


0 registro fóssil documenta a historia da vida 

Partindo dos primeiros sinais de vida, o registro fóssil abre 
uma janela para o mundo primitivo e fornece pistas da 
evoluęao da vida ao longo de bilhóes de anos. Nesta se- 
ęao, vamos explorar os fósseis como evidencias cientificas, 
como os fósseis se formaram, como os cientistas datam 
e interpretam esses registro, o que eles podem nos dizer 
acerca das mudanęas e como elas podem ter ocorrido. 

0 registro fóssil 

As rochas sedimentares sao a fonte mais rica de fósseis. 
Como resultado, o registro fóssil tern base principalmente na 
sequencia em que os fósseis se acumularam nas camadas de 
rochas sedimentares, chamadas de estratos (ver Figura 22.3). 
Uma informaęao util tambem e fornecida por outros tipos de 
fósseis, como os insetos preseryados em ambar (resina fossi- 
lizada de aryores) e mamiferos preseryados no gelo. 

O registro fóssil mostra que existiram muitas mu¬ 
danęas nos tipos de organismos que dominaram a vida na 
Terra em diferentes periodos (Figura 25.5). Muitos orga¬ 
nismos que viveram no passado eram diferentes dos orga¬ 
nismos atuais, e muitos organismos, outrora comuns, hoje 
estao extintos. Como yeremos mais tarde, fósseis tambem 
documentam como novos grupos de organismos surgiram 
a partir daqueles ja existentes. 

Por mais substancial e significativo que o registro 
fóssil seja, tenha em mente que ele conta uma crónica in- 
completa de mudanęa evolutiva. Muitos organismos da 
Terra provavelmente nao morreram na hora e no local 
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T Figura 25.5 Documentando a historia da vida. Estes fós- 
seis ilustram organismos representantes de diferentes epocas. Em- 
bora os procariotos e os eucariotos estejam apresentados somente 
na base do diagrama, esses organismos sobreviveram ate hoje. De 
fato, a maioria dos organismos da terra e unicelular. 


T Rhomaleosaurus victor, um plesiossauro. Estes 
grandes repteis marinhos foram importantes 
predadores desde 200 ate 65,5 
milhóes de anos atras. 


Presente 


T Dimetrodon, o maior carnivoro conhecido de sua epoca, era mais 
aparentado a mamiferos do que com repteis. A espetacular "vela" 
seu dorso provavelmente funcionava na regulaęao da temperatura. 


► Tiktaalik, organismo 
aquatico extinto, o 
parente mais próximo 
dos vertebrados de 
quatro patas que 
colonizaram a terra. 


► Hallucigenia, 
membro de um 
grupo de animais 
morfologicamente 
distinto encontrado 
no depósito de 
fósseis em Burgess 
Shale, nas 
Montanhas 
Rochosas do 
Canada. ^ 


▲ Coccosteus cuspidatus, peixe placoderme com carapaęa 
óssea cobrindo a cabeęa e a parte da frente do corpo. 


◄ Dickinsonia 
costata, 
membro da 
biota diacarana, 
grupo extinto de 
organismos com 
corpo mole. 


► Alga Tappania, 
eucarioto 
unicelular do 
norte da 
Australia, que 
se acredita ter 
sido alga ou 
fungo. 


A Alguns procariotos forma- 
vam peliculas muito finas de 
sedimento, produzindo 
camadas de rochas chama- 
das de estromatólitos, como 
estas na Shark Bay, Australia. 


A Um corte transversal em 
um estromatólito 
fossilizado. 


certos para serem preservados como fósseis. Desses fós¬ 
seis formados, muitos foram destruidos por processos 
geológicos, e somente urna fraęao dos outros foi desco- 
berta. Como resultado, o registro fóssil conhecido favo- 
rece especies que viveram por muito tempo; abundantes 
e dispersas em determinados tipos de ambiente, tinham 


conchas, esąueletos ou outras partes que facilitavam a fos- 
silizaęao. Mesmo com suas limitaęóes, o registro fóssil e 
urna fonte extremamente detalhada da mudanęa biológica 
ao longo de urna grandę escala de tempo geológico. Alem 
disso, como demonstrado pelos fósseis de ancestrais de ba- 
leia com membros posteriores descobertos recentemente 
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(ver Figuras 22.19 e 22.20), lacunas no registro fóssil conti- 
nuam a ser preenchidas por novas descobertas. 

Como e determinada a idade de rochas e fósseis 

Os fósseis sao dados importantes na reconstruęao da historia 
da vida, mas apenas se pudermos determinar onde se encai- 
xam no curso da historia. Se, por um lado, a ordem dos fós¬ 
seis no estrato rochoso nos mostra a seąuencia em que eles 
foram depositados (as suas idades relativas); por outro, ela 
nao nos fornece as suas idades reais (absolutas). Examinar as 
posięóes relativas de fósseis em um estrato e como retirar ca- 
madas de papel de parede de urna casa velha. Voce consegue 
determinar a seąuencia em que as camadas foram aplicadas, 
mas nao o ano exato em que cada urna foi colocada. 

Como podemos determinar a idade absoluta de um 
fóssil? (Observe que a dataęao “absoluta” nao significa da¬ 
taęao sem erros, e sim urna idade atribuida em anos e nao 
designada como antes ou depois.) Urna das tecnicas mais 
comuns e a dataęao radiometrica, com base no decaimen- 
to dos isótopos radioativos (ver Capitulo 2). Um isótopo ra- 
dioativo “pai” diminui a sua radioatividade em taxas cons- 
tantes e se transforma em um isótopo radioativo “filho”. 
A taxa de decaimento e expressa pela meia-yida, o tempo 
necessario para o isótopo “pai” perder 50% da radioativi- 
dade (Figura 25.6). Cada yariedade de isótopo radioativo 
tern meia-yida caracteristica, nao afetada por temperatura, 
pressao ou outras variaveis ambientais. Por exemplo, o car- 
bono-14 perde a sua radioatividade com relativa rapidez; 
tern meia-yida de 5.730 anos. O uranio-238 perde radioati- 
yidade lentamente; sua meia-vida e de 4,5 bilhóes de anos. 

Os fósseis contem isótopos de elementos que se acumu- 
laram no organismo quando eles estavam vivos. Por exem- 
plo, o carbono em um organismo vivo inclui o isótopo de 
carbono mais comum, o carbono-12, e tambem o isótopo 
radioativo, o carbono-14. Quando o organismo morre, ele 
para de acumular carbono e a ąuantidade de carbono-12 em 
seus tecidos nao muda ao longo do tempo. No entanto, o 
carbono-14 que ele tern na hora da morte perde a radioativi- 
dade lentamente e se torna outro elemento, o nitrogenio-14. 
Assim, ao medir a razao de carbono-14 e carbono-12 em um 
fóssil, podemos determinar a idade desse fóssil. Esse meto¬ 
do funciona para fósseis de no maximo 75.000 anos; fósseis 
mais yelhos tern pouąuissimo carbono-14, nao detectavel 
com essa tecnica. Isótopos radioativos com meia-vida maior 
sao utilizados para datar fósseis mais yelhos. 

A determinaęao da idade de fósseis antigos em rochas 
sedimentares pode ser um desafio. Urna razao e que orga- 
nismos nao utilizam isótopos radioativos com meia-vida 
longa, como o uranio-238, para construir seus ossos ou 
conchas. Alem disso, as próprias rochas sedimentares ten- 
dem a ser compostas de sedimentos que variam em idade. 
Assim, em geral, nao podemos datar fósseis diretamente. 
No entanto, geólogos podem aplicar um metodo indire- 
to para inferir a idade absoluta de fósseis entre duas ca¬ 
madas de rochas yulcanicas. A medida que a lava resfria, 
formando rocha yulcanica, os radioisótopos do ambiente 
vao ficando aprisionados na rocha recem-formada. Alguns 
desses radioisótopos aprisionados tern meia-yida longa, 
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▲ Figura 25.6 Dataęao radiometrica. Neste diagrama, cada 
divisao do relógio representa meia-vida. 


DESENHE 


Mude a legenda no eixo do x (tempo) deste grafico 
para ilustrar a perda de radioatividade do uranio-238 (meia-vida = 
4,5 bilhóes de anos). 


permitindo que os geólogos estimem a idade das rochas 
yulcanicas ancestrais. Se duas camadas de rochas ao redor 
do fóssil tern idade de 525 e 535 milhóes de anos, os fósseis 
provavelmente representam organismos que viveram ha 
cerca de 530 milhóes de anos. 


A origem de novos grupos de organismos 

Alguns fósseis proporcionam urna obseryaęao detalhada da 
origem de novos grupos de organismos. Esses fósseis sao 
essenciais para o nosso entendimento da evoluęao; eles ilus- 
tram como as novas caracteristicas dos organismos surgem 
e quanto tempo leva para essas mudanęas ocorrerem. Exa- 
minaremos aqui um desses casos: a origem dos mamiferos. 

Junto com anfibios e repteis, os mamiferos pertencem 
a um grupo de animais chamado de tetrdpodes (do grego, 
tetra , quatro e podo , pe), nome dado porque possuem quatro 
membros. Os mamiferos tern varias caracteristicas anató- 
micas especiais que permitem boa fossilizaęao, possibilitan- 
do aos cientistas determinarem a sua origem. Por exemplo, 
a mandibula e composta por um unico osso (o dentario) 
em mamiferos, mas por varios ossos em outros tetrapodes. 
Alem disso, a articulaęao entre a mandibula e a maxila e 
diferente nos mamiferos em comparaęao com outros tetra¬ 
podes. Os mamiferos tambem tern um conjunto unico de 
tres ossos que transmitem o som na orelha media (martelo, 
bigorna e estribo), enąuanto outros tetrapodes tern apenas 
um osso, o estribo (ver Capitulo 34). Finalmente, os dentes 
dos mamiferos sao diferenciados em incisivos (para rasgar), 
caninos (para furar) e os pre-molares e molares com pontas 
multiplas (para esmagar e moer). Por outro lado, os dentes 
dos outros tetrapodes normalmente consistem em urna li- 
nha de dentes com ponta unica e sem diferenciaęao. 

Como visto na Figura 25.7, o registro fóssil mostra 
que as caracteristicas peculiares da maxila, mandibula e 






T Figura 25.7 


a origem dos mamiferos 


Ao longo de 120 milhóes de anos, os mamiferos se originaram gra- 
dualmente a partir de um grupo de tetrapodes chamados de sinap¬ 
sideos. Aqui aparecem poucos dos muitos organismos fósseis cujas 
caracteristicas morfológicas representam passos intermediarios 
entre mamiferos atuais e seus ancestrais sinapsideos. O contexto 
evolutivo da origem dos mamiferos e mostrado na arvore filogene- 
tica da direita (o simbolo t indica linhagem extinta). 

Legenda dos ossos do cranio 

Articular IH Dentario 
H Quadrado Esguamosal 


OUTROS^— 

TETRAPODES 


5' 

Q» 

~a 

a. 

fD 

O 


Repteis 
(incluindo 
dinossauros e aves) 





^Cinodontes 
muito avanęados 
(nao mamiferos) 


Mamiferos 


IW. 


Sinapsideos (300 milhóes de anos atras) 


Os sinapsideos tinham ossos multiplos na mandibula e dentes com ponta unica. 
A articulaęao entre a mandibula e a maxila era formada pelos ossos articular e 
ąuadrado. Os sinapsideos tambem possuiam urna abertura chamada d efenestra 
temporal atras da orbita ocular. Os musculos poderosos da face que fechavam a 
boca provavelmente passavam pela fenestra temporal. Ao longo do tempo, essa 
abertura cresceu e se moveu para a frente da articulaęao, entre a mandibula e a 
maxila, aumentando, portanto, o poder e a precisao com que a boca pode ser 
fechada (como posicionar a maęaneta longe da dobradięa torna a porta mais facil 
de abrir e fechar). 



Fenestra 

temporal 


Articulaęao 


Terapsideos (280 milhóes de anos atras) 


Mais tarde, surgiu um grupo de sinapsideos chamado de terapsideos. Os terapsi¬ 
deos tinham grandes ossos dentarios, face longa e os primeiros sinais de dentes 
especializados, os grandes caninos. Essa tendencia continuou em um grupo de 
terapsideos denominados cinodontes. 



Fenestra 

temporal 


Articulaęao 


Cinodonte primitivo (260 milhóes de anos atras) 


Nos terapsideos cinodontes primitivos, o dentario era o maior osso da mandi¬ 
bula, a fenestra temporal era grandę e posicionada a frente da articulaęao entre a 
mandibula e a maxila e os dentes com varias cuspides apareceram pela primeira 
vez (nao visiveis no diagrama). Como nos sinapsideos primitivos, a mandibula e 
a maxila possuiam articulaęao entre os ossos quadrado e articular. 



Fenestra 
temporal 
(vista parciał) 


Articulaęao 


Cinodonte avanęado (220 milhóes de anos atras) 


Os cinodontes avanęados tinham dentes com complexos padróes de cuspides, e 
suas mandibulas e maxilas se articulavam em dois locais: mantiveram a articu¬ 
laęao original articular-quadrado e formaram urna segunda articulaęao entre os 
ossos dentario e esquamosal. (A fenestra temporal nao e visivel no cranio deste 
cinodonte nem do cinodonte apresentado abaixo.) 



Articulaęao original 


Nova articulaęao 


Cinodontes muito avanęados (195 milhóes de anos atras) 


Nos cinodontes muito avanęados e nos mamiferos primitivos a articulaęao origi¬ 
nal entre os ossos articular-quadrado foi perdida, deixando a articulaęao entre os 
ossos dentario-esquamosal como unica articulaęao entre a mandibula e a maxila 
(como nos mamiferos atuais). Os ossos articular e quadrado migraram para a 
regiao da orelha (nao ilustrada), os quais atuavam na transmissao do som. Na 
linhagem dos mamiferos, esses dois ossos evoluiram posteriormente para os co- 
nhecidos martelo e bigorna da orelha interna. 
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dentes dos mamiferos evolmram gradualmente por uma 
serie de modificaęóes. Enąuanto voce analisa a figura, lem- 
bre-se de que ela inclui apenas poucos exemplos dos cra- 
nios fósseis que documentam a origem dos mamiferos. Se 
todos os fósseis que conhecemos na sequencia fossem ar- 
ranjados por forma e colocados lado a lado, as suas carac- 
teristicas iriam se alterar levemente de um grupo para ou- 
tro, refletindo como as caracteristicas de um novo grupo, 
os mamiferos, surgiram gradualmente do grupo anterior 
existente, os cinodontes. Outros revelariam ramos laterais 
da arvore da vida - grupos de organismos bem-sucedidos 
por milhóes de anos, mas que nao deixaram descendentes 
que sobrevivem nos dias de hoje. 


REVISAO DO CONCEITO 25.2 


1 . 


2 . 

3. 


As medięóes realizadas em um cranio fossilizado demonstra- 
ram uma razao de carbono-14/carbono-12 de aproximada- 
mente Vie daquela achada em cranios de animais atuais. 
Qual e a idade aproximada desse cranio fossilizado? 


Descreva o exemplo de registro fóssil que mostre como a vida 
mudou ao longo do tempo. 


Suponha que pesquisadores descobriram o fóssil 
de um organismo que viveu ha 300 milhóes de anos, mas 
tinha os dentes dos mamiferos e tambem a articulaęao entre 
maxila e mandfbula presente nos mamiferos. Que inferencias 
podem ser feitas a partir desse fóssil sobre a origem dos ma- 
mfferos e a evoluęao de novas estruturas ósseas? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



▲ Figura 25.8 Analogia de um relógio com alguns eventos 
cruciais na historia da Terra. O relógio marca desde a origem da 
Terra, ha 4,6 bilhóes de anos, ate o presente. 


CONCEITO 25.3 

Eventos fundamentais na historia da 
vida induem a origem dos organismos 
unicelulares e multicelulares e a colonizaęao 
de ambientes terrestres 

O estudo dos fósseis tern ajudado geólogos a estabelecer 
um registro geológico, a escala de tempo padrao que di- 
vide a da historia da Terra em quatro eons com subdivisóes 
(Tabela 25.1). Os tres primeiros eons - o Hadeano, Arque- 
ano e o Proterozoico - juntos duraram aproximadamente 
quatro bilhóes de anos. O eon Fanerozoico durou mais ou 
menos meio bilhao de anos, a maior parte do tempo em que 
a vida eucariótica multicelular viveu na Terra. Ele e dividi- 
do em tres eras: a Paleozoica, a Mesozoica e a Cenozoica. 
Cada era representa uma idade distinta na historia e na vida 
da Terra. Por exemplo, a era Mesozoica e as vezes chamada 
de “a idade dos repteis”, devido a abundancia de fósseis de 
repteis, incluindo os dinossauros. As fronteiras entre as eras 
correspondem aos maiores eventos de extinęao vistos no re¬ 
gistro fóssil, quando muitas formas de vida desapareceram 
e foram substituidas por formas evoluidas de sobreviventes. 

Como ja vimos, o registro fóssil proporciona um am¬ 
plo resumo da historia da vida ao longo do tempo geológico. 
Aqui vamos focalizar em alguns eventos importantes desta 
historia, retornando para os detalhes na Unidade V. 


A Figura 25.8 usa a analogia de um relógio para 
colocar esses eventos no contexto do registro geológico. 
Esse relógio ira reaparecer em varios pontos desta seęao, 
como lembranęa visual de quando aconteceram os even- 
tos discutidos. 

Os primeiros organismos unicelulares 

A primeira evidencia de vida, da- 
tada de 3,5 bilhóes de anos, vem 
de estromatólitos fossilizados (ver 
Figura 25.5). Estromatólitos sao 
rochas estratificadas que se for- 
mam quando certos procariotos 
unem finas peliculas de sedimento. 
Os estromatólitos atuais sao encon- 
trados em poucas baias marinhas 
rasas. Os estromatólitos e outros procariotos primitivos 
foram os unicos habitantes da Terra por mais de 1,5 bilhao 
de anos. Como veremos, esses procariotos transformaram 
a vida em nosso planeta. 

Fotossintese e a revoluęao do oxigenio 

A maioria do oxigenio atmosferico (0 2 ) e de origem bioló- 
gica, produzido durante a quebra da agua na fotossintese. 
Quando a fotossintese oxigenica primeiramente evoluiu, 
o 0 2 livre produzido por ela provavelmente se dissolyeu 
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Tabela 25.1 


Duraęao 
relativa 
dos eons 


Fane- < 
rozoico 


Prote- 

rozoico 


Arqueano 


Hadeano 


O registro geológico 


Era 

Periodo 

Epoca 

Idade 
(milhóes 
de anos) 

Alguns eventos 
importantes na 
historia da vida 

i 


Quaternario 

Holoceno 

0,01 

i fi 

Tempo histórico 

ii 


Pleistoceno 

Idade do gelo; origem do genero Homo W 

1 ^ 



Plioceno 

z,o 

fi 3 

Surgimento dos bipedes humanoides 



Neógeno 

Mioceno 

93 

Radiaęao continua (diversificaęao) dos mamiferos 
e angiospermas; surgem os primeiros ancestrais 
diretos dos humanos 

Cenozoico 


Oligoceno 

Z3 

33 Q 

Origem de muitos grupos de 
primatas yTt 



Paleógeno 

Eoceno 

fifi R 

A dominancia das angiospermas se intensifica; 
continuaęao da radiaęao da maioria das ordens 
de mamiferos atuais 




Paleoceno 

DD,o 

fifi fi 

Grandę radiaęao de mamiferos, aves e 
insetos polinizadores 



Cretaceo 


Oj, j 

1 ylfi fi 

Plantas com flores (angiospermas) aparecem e se 
diversificam; muitos grupos de organismos, incluindo a _ .. 
maioria dos dinossauros, extinguem-se no finał do 
periodo 

Mesozoico 

Jurassico 


1 QQ fi 

Gimnospermas continuam como plantas 
dominantes; dinossauros sao abundantes e 
diversificados 



Triassico 


7 fi 1 

Plantas com cones (gimnospermas) dominam 
a paisagem; dinossauros evoluem e irradiam; 
origem dos mamiferos 



Permiano 

Carbonifero 

Paleozoico Devoniano 
Siluriano 

Ordoviciano 

Cambriano 

Ediacariano 


299 

359 

416 

444 

488 

542 

635 

1.800 

2.500 
2.700 

3.500 
3.850 


Radiaęao dos repteis; origem da maioria 
dos grupos atuais de insetos; extinęao de 
muitos organismos marinhos e terrestres 
no finał do periodo 

Surgimento de extensas florestas de 
plantas vasculares; aparecimento das 
primeiras plantas com sementes; origem 
dos repteis; anfibios sao dominantes 
Diversificaęao de peixes 
ósseos, aparecimento 
dos primeiros tetrapodes 
e insetos 


Diversificaęao das plantas vasculares primitivas 

Algas marinhas abundantes; colonizaęao da 
terra por diversos fungos, plantas e animais 

Aumento repentino na diversidade 
de muitos filos animais (explosao 
cambriana) 

Aparecimento de diversas algas ^ 
e invertebrados com corpo mole 

Fósseis mais antigos das celulas eucarióticas 



( 3 ) 


Concentraęao do oxigenio atmosferico comeęa a aumentar 
Fósseis mais antigos de celulas (procariotos) 

Mais antigas rochas conhecidas na superficie da Terra 


Cerca de 4.600 Origem da Terra 
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na agua circundante ate alcanęar 
uma concentraęao alta o suficiente 
para reagir com o ferro dissolvido. 
Isso teria levado o ferro a precipitar 
como óxido de ferro, acumulan- 
do-se como sedimento. Esses sedi- 
mentos foram comprimidos em fai- 
xas de formaęóes de ferro, camadas 
yermelhas de rochas com óxido de 
ferro, hoje fontes de extraęao desse 
metal Quando todo o ferro dissolvido precipitou, o 0 2 adi- 
cional se dissolveu na agua, ate os mares e lagos se torna- 
rem saturados com oxigenio. Depois disso, o 0 2 finalmente 
comeęou a volatilizar da agua e a entrar na atmosfera. Essa 
mudanęa deixou a sua marca em forma de ferrugem nas 
rochas terrestres ricas em ferro, processo que comeęou 
ha aproximadamente 2,7 bilhóes de anos. Essa cronologia 
implica que bacterias semelhantes as atuais cianobacterias 
(bacteria fotossintetica que libera oxigenio) se originaram 
antes de 2,7 bilhóes de anos atras. 

A quantidade de 0 2 atmosferico aumentou gradual- 
mente de cerca de 2,7 para 2,4 bilhóes de anos e depois 
mostrou um aumento repentino entre 1 e 10% do nivel 
atual (Figura 25.9). Essa “revoluęao do oxigenio” teve 
enorme impacto na vida. Em algumas de suas formas, o 
oxigenio ataca ligaęóes quimicas, podendo inibir enzimas 
e causar danos a celulas. Como resultado, o aumento da 
concentraęao de 0 2 atmosferico provavelmente condenou 
muitos grupos procarióticos. Algumas especies sobrevi- 
veram em habitats que permaneceram anaeróbios, onde 
encontramos seus descendentes hoje (ver Capitulo 27). 
Entre outros sobreviventes, varias adaptaęóes a mudanęas 
na atmosfera acabaram evoluindo, incluindo respiraęao 
celular que utiliza 0 2 no processo de retirada da energia 
armazenada nas moleculas organicas. 

O aumento gradual inicial dos niveis de 0 2 atmosferi¬ 
co deixou um importante legado na historia da vida. Pou- 
cas centenas de milhóes de anos depois, outra mudanęa 
fundamental aconteceu: a origem das celulas eucarióticas. 
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▲ Figura 25.9 Surgimento do oxigenio atmosferico. A ana- 
lise qumnica das rochas ancestrais permitiu a reconstruęao dos nh/eis 
de oxigenio atmosferico durante a vida na Terra primitiva. 


Os primeiros eucariotos 

O fóssil mais velho e aceito de orga- 
nismos eucarióticos tern aproxima- 
damente 1,8 bilhóes de anos. Lem- 
bre que as celulas eucarióticas tern 
organizaęao mais complexa do que 
as celulas procarióticas. As celulas 
eucarióticas tern envelope nuclear, 
mitocóndria, reticulo endoplasma- 
tico e outras estruturas internas 
ausentes nos procariotos. Diferente das celulas procarió¬ 
ticas, as eucarióticas tern citoesqueleto bem desenvolvido, 
caracteristica que as habilita a mudar de forma e, portanto, 
a se aproximar e engolfar outras celulas. 

Como essas caracteristicas eucarióticas evoluiram a 
partir das celulas procarióticas? Uma gama de eviden- 
cias apoia a teoria da endossimbiose, que postula que 
mitocóndrias e os plastideos (termo geral para cloro- 
plastos e organelas relacionadas) eram pequenos proca¬ 
riotos que comeęaram a viver dentro de celulas maiores. 
O termo endossimbionte se refere a uma celula que vive 
dentro de outra, chamada de celula hospedeira . Os pro¬ 
cariotos ancestrais das mitocóndrias e dos plastideos 
provavelmente entraram na celula hospedeira como 
presa nao digerida ou como parasitos internos. Embora 
esse processo pareęa improvavel, cientistas observaram 
diretamente casos em que o endossimbionte que come¬ 
ęou como presa ou parasito acabou desenvolvendo uma 
relaęao de mutuo beneficio com o hospedeiro em cerca 
de cinco anos. 

Independentemente do modo como a relaęao se ini- 
ciou, podemos formular a hipótese de como a simbiose 
poderia ter se tornado mutuamente benefica. Por exemplo, 
em um mundo que se tornava cada vez mais aeróbio, um 
hospedeiro anaeróbio se beneficiaria de um endossimbion¬ 
te que utilizaria o oxigenio vantajosamente. Ao longo do 
tempo, o hospedeiro e o endossimbionte se tornariam um 
unico organismo, com partes inseparaveis. Embora todos 
os eucariotos tenham mitocóndrias ou remanescentes des- 
sas organelas, nem todos tern plastideos. Assim, o mode- 
lo de endossimbiose serial assume que as mitocóndrias 
evoluiram antes dos plastideos por meio de sequencias de 
eventos de endossimbiose (Figura 25.10). 

Um grandę numero de evidencias apoia a origem en- 
dossimbiótica das mitocóndrias e dos plastideos: 

• As membranas internas das duas organelas tern en¬ 
zimas e sistemas de transporte homólogos aqueles 
encontrados na membrana plasmatica de procariotos 
atuais. 

• As mitocóndrias e os plastideos replicam por um pro¬ 
cesso de divisao semelhante ao de certos procariotos. 
Alem disso, cada uma dessas organelas possui uma 
molecula de DNA circular que, a exemplo dos cro- 
mossomos de bacteria, nao esta associada a histonas 
ou grandes quantidades de outras proteinas. 

• Como esperado em organelas descendentes de orga- 
nismos de vida livre, as mitocóndrias e os plastideos 
tambem tern uma maquinaria celular (incluindo ri- 
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bossomos) necessaria para transcrever e traduzir o seu 
DNA em proteinas. 

• Por fim, em termos de tamanho, seąuencias de RNA 
e sensibilidade a determinados antibióticos, os ribos- 
somos das mitocóndrias e dos plastideos sao mais pa- 
recidos com ribossomos procarióticos do que com os 
ribossomos citoplasmaticos das celulas eucarióticas. 

No Capitulo 28, retornaremos a origem dos eucario- 
tos, analisando o que os dados genómicos revelaram acerca 
das linhagens procarióticas que deram origem as celulas 
hospedeiras e endossimbiontes. 


A origem da multicelularidade 

Urna orquestra pode tocar urna variedade maior de 
composięóes musicais do que um solista de yiolino; o 
aumento da complexidade da orquestra possibilita mais 
variaęóes. Do mesmo modo, o aparecimento de celulas 
eucarióticas estruturalmente complexas desencadeou 
a evoluęao de urna diversidade morfológica maior do 
que era possivel ocorrer em celulas procarióticas mais 
simples. Após o aparecimento dos primeiros eucariotos, 
urna grandę quantidade de formas unicelulares evoluiu 
dando origem a diversidade de eucariotos unicelulares 
que continua a prosperar nos dias de hoje. Outra onda 
de diversificaęao tambem ocorreu: alguns eucariotos 
unicelulares deram origem a formas multicelulares, 
cujos descendentes incluem urna variedade de algas, 
plantas, fungos e animais. 

Os primeiros eucariotos multicelulares 

Os fósseis mais antigos conheci- 
dos de eucariotos multicelulares 
que puderam ser identificados ta- 
xonomicamente sao das pequenas 
algas yermelhas que viveram ha 
cerca de 1,2 bilhóes de anos. Fós¬ 
seis ainda mais antigos, datando 
de 1,8 bilhóes de anos, podem ter 
pertencido a pequenos eucario¬ 
tos multicelulares. Os eucariotos multicelulares maiores 
e mais diversos nao aparecem nos registros fósseis ate 
mais ou menos 600 milhóes de anos (ver Figura 25.5). 
Esses fósseis, conhecidos como a biota Ediacarana, eram 
organismos com corpo mole - alguns com mais de um 
metro de comprimento - que viveram entre 600 e 535 
milhóes de anos atras. A biota ediacarana inclui algas e 
animais e outros organismos de afinidade taxonómica 
desconhecida. 

O surgimento dos grandes procariotos no periodo 
ediacarano representa urna grandę mudanęa na historia da 
vida. Antes desse periodo, a Terra era o mundo dos mi- 
cróbios. Seus unicos habitantes eram procariotos e euca¬ 
riotos unicelulares, juntamente com urna gama de eucario¬ 
tos multicelulares microscópicos. Com a diversificaęao da 
biota ediacarana, ha cerca de 535 milhóes de anos, o palco 
estava pronto para outra explosao de mudanęa evolutiva 
ainda mais espetacular. 
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A Figura 25.10 A hipótese da origem dos eucariotos por 
meio da endossimbiose serial. Os ancestrais propostos das mi¬ 
tocóndrias eram procariotos heterotróficos e aeróbios (ou seja, uti- 
lizavam oxigenio para metabolizar moleculas organicas obtidas de 
outros organismos). Os ancestrais propostos para os plastideos eram 
procariotos fotossintetizantes. Observe que as setas representam 
mudanęas ao longo do tempo evolutivo. 


A explosao cambriana 



Muitos filos atuais de animais apa¬ 
recem repentinamente em fósseis 
formados no inicio do periodo 
Cambriano (ha 535-525 milhóes de 
anos), fenómeno conhecido como 
a explosao Cambriana. Fósseis de 
pelo menos tres filos de animais 
atuais - Cnidaria (anemonas do 
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mar e seus parentes), Porifera (esponjas) e Moluscos (mo- 
luscos) - apareceram em rochas mais antigas do finał do 
Proterozoico (Figura 25.11). 

Antes da explosao Cambriana, todos os grandes ani- 
mais tinham corpos moles. Os fósseis dos grandes animais 
pre-cambrianos revelam pouca evidencia de predaęao. Em 
vez disso, esses animais aparentemente foram herbivoros 
(alimentando-se de algas), filtradores ou se alimentavam 
de materia morta, nao sendo predadores. A explosao Cam¬ 
briana mudou tudo. Em um periodo de tempo relativa- 
mente curto (10 milhóes de anos) surgiram os predadores 
com mais de um metro de comprimento, com garras ou 
outras caracteristicas para captura da presa; simulta- 
neamente, novas adaptaęóes defensivas, como espinhos 
pontudos e forte armadura no corpo, surgiram nas presas 
(ver Figura 25.5). O mundo seguro e lento que caracterizou 
as grandes formas de vida antes da explosao cambriana de- 
saparecera para sempre. 

Embora a explosao Cambriana tenha tido impacto 
enorme na vida na Terra, e possivel que muitos filos de 
animais tenham se originado antes disso. Algumas anali- 
ses de DNA sugerem que as Poriferas, grupo de divergen- 
cia precoce, evoluiram 700 milhóes de anos atras. Essas 
analises tambem indicaram que o ancestral comum dos 
artrópodes, cordatas e outros filos animais que irradia- 
ram durante a explosao cambriana, viveram ha 670 mi¬ 
lhóes de anos. Os pesquisadores encontraram fósseis com 
710 milhóes de anos que continham esteroides, indicativo 
de um grupo de Poriferas, confirmando os dados molecu- 
lares. Por outro lado, o fóssil mais antigo como pertencen- 
te ao filo animal e do molusco Kimberella , que viveu ha 
560 milhóes de anos. Os dados fósseis e moleculares indi- 



Tempo (milhóes de anos atras) 

▲ Figura 25.11 Surgimento de alguns grupos de animais. 

As barras brancas indicam o primeiro surgimento destes filos no re- 
gistro fóssil. 


cam que “a explosao cambriana teve um pavio muito lon- 
go” - de pelo menos 25 milhóes de anos de comprimento, 
com base nos fósseis de Kimberella e mais de 100 milhóes 
de anos com base em algumas analises de DNA. Explo- 
raremos os fatores que podem ter dado inicio a explosao 
cambriana no Capitulo 32. 

A colonizaęao do ambiente terrestre 

A colonizaęao do ambiente ter¬ 
restre foi outro grandę passo na 
historia da vida. Existe evidencia 
fóssil de que cianobacterias e ou¬ 
tros procariotos fotossintetizantes 
cobriram terras umidas ha mais de 
um bilhao de anos. No entanto, for¬ 
mas de vida maiores, como fungos, 
plantas e animais, nao colonizaram 
a superficie terrestre antes de apro- 
ximadamente 500 milhóes de anos atras. Essa passagem 
evolutiva gradual do ambiente aquatico ao terrestre estava 
associada a adaptaęóes que tornaram possivel a reprodu- 
ęao na terra e tambem ajudaram a evitar a desidrataęao. 
Por exemplo, hoje muitas plantas terrestres tern sistema 
yascular, que transporta materiais internamente, e urna co- 
bertura de cera a prova de agua nas folhas, que torna mais 
lenta a perda de agua para a atmosfera. Os primeiros sinais 
dessas adaptaęóes estavam presentes ha 420 milhóes de 
anos, tempo em que plantas pequenas (aproximadamente 
10 cm de altura) apresentavam sistema yascular, mas nao 
raizes nem folhas yerdadeiras. Cerca de 40 milhóes de anos 
depois, as plantas haviam se diversificado grandemente e 
incluido plantas arbóreas e outras semelhantes a juncos, 
com raizes e folhas yerdadeiras. 

As plantas colonizaram a terra na companhia dos 
fungos. Ainda hoje, as raizes da maioria das plantas estao 
associadas com fungos que auxiliam na absoręao de agua 
e minerais do solo (ver Capitulo 31). Esses fungos das rai¬ 
zes (micorrizas), por sua vez, obtem nutrientes organicos 
das plantas. Essas associaęóes com beneficio mutuo entre 
plantas e fungos sao evidentes em algumas das mais anti¬ 
gas plantas fossilizadas, o que data essa relaęao ao inicio da 
disseminaęao da vida na terra (Figura 25.12). 

Embora muitos grupos de animais estejam hoje repre- 
sentados nos ambientes terrestres, os animais terrestres 
mais disseminados e diversos sao os artrópodes (particu- 
larmente insetos e aranhas) e os tetrapodes. Os artrópodes 
estao entre os primeiros a colonizar a terra, a cerca de 450 
milhóes de anos atras. Os primeiros tetrapodes encontra- 
dos no registro fóssil viveram ha aproximadamente 365 
milhóes de anos, possivelmente evoluidos de um grupo 
de peixes com barbatanas pares “lobadas” ou “carnudas” 
(ver Capitulo 34). Os tetrapodes incluem os humanos, em¬ 
bora tenhamos sido os ultimos a entrar em cena. A linha- 
gem dos humanos divergiu de outros primatas ao redor de 
6 a 7 milhóes de anos atras, e a nossa especie se originou ha 
apenas 195.000 anos. Se o relógio da historia da Terra fosse 
reajustado para representar urna hora, os humanos teriam 
aparecido ha menos de 0,2 segundos. 


Colonizaęao da terra 
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▲ Figura 25.12 Simbiose primitiva. Neste fóssil de um caule 
(secęao transversal) de 405 milhóes de anos mostra a micorriza na 
planta terrestre primitiva Aglaophyton major. No detalhe, em maior 
aumento, e apresentada uma celula contendo um fungo ramificado 
denominado arbusculo. Este fóssil de arbusculo e semelhante aos 
observados nas plantas atuais. 


REVISAO DO CONCEITO 25.3 


1 . 

2 . 

3. 


O primeiro aparecimento de oxigenio livre na atmosfera pro- 
vavelmente desencadeou uma grandę onda de extinęóes 
entre os procariotos da epoca. Por que? 


Que evidencia apoia a hipótese de que as mitocóndrias pre- 
cederam os plastfdeos na evoluęao de celulas eucarióticas? 


E SE...? 


ria? 


Com que o registro fóssil da vida atual se parece- 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



▲ Figura 25.13 Como a especiaęao e a extinęao afetam a 
diversidade. A diversidade das especies de uma linhagem evolu- 
tiva ira aumentar quando o numero de novos membros for maior 
do que o numero de membros extintos da especie. Neste exemplo 
hipotetico, ha 2 milhóes de anos, as linhagens A e B deram origem a 
quatro especies, mas nenhuma havia sido extinta (identificada pelo 
sfmbolo f). Entretanto, no tempo zero, a linhagem A tern apenas 
uma especie, enguanto a linhagem B tern oito especies. 


CONCEITO 25.4 

O apogeu e a queda de grupos de organismos 
refletem as diferenęas nas taxas de 
especiaęao e extinęao 

Desde o seu inicio, a vida na Terra tem assistido ao apogeu 
e a queda de grupos de organismos. Procariotos anaeró- 
bios se originaram, fłoresceram e entao declinaram quan- 
do a concentraęao de oxigenio na atmosfera aumentou. 
Bilhóes de anos mais tarde, os primeiros tetrapodes sai- 
ram do mar, dando origem aos anfibios que dominaram 
a vida na Terra por 100 milhóes de anos - ate que outros 
tetrapodes (incluindo os dinossauros e, por ultimo, os ma- 
miferos) tomaram o lugar deles como vertebrados terres- 
tres dominantes. 

O apogeu e a queda desses e de outros importantes 
grupos de organismos moldaram a historia da vida na 
Terra. Se considerarmos os eventos com mais detalhes, 
yeremos que o apogeu e a queda de qualquer grupo de 
organismo esta relacionado com a taxa de especiaęao e 
extinęao dos membros da especie (Figura 25.13). Da 
mesma forma que uma populaęao aumenta de tamanho 
quando ha mais nascimentos do que mortes, o apogeu de 


INTERPRETE OS DADOS 


Considere o periodo de 2 milhóes de 
anos atras como tempo 0. Determine quantos eventos de extinęao 
e especiaęao ocorreram durante este periodo para cada linhagem. 


um grupo de organismos ocorre quando surgem mais es¬ 
pecies novas do que as perdidas por extinęao. O reverso 
ocorre quando um grupo esta em declinio. No Exerclcio 
de Habilidades Cientificas, voce ira interpretar dados de 
registros fósseis a respeito de um grupo de lesmas do ini- 
cio do periodo Paleógeno. 

Essas mudanęas nos destinos dos grupos de organis¬ 
mos tem sido influenciada por processos em grandę esca- 
la, como placas tectónicas, extinęao em massa e radiaęao 
adaptativa. 

Placas tectónicas 

Se fotografias da Terra fossem tiradas do espaęo a cada 10.000 
anos e agrupadas para fazer um filme, iriam mostrar algo que 
muitos acham dificil de imaginar: os continentes aparente- 
mente “sólidos como rochas” em que vivemos se movem ao 
longo do tempo. No ultimo 1,5 bilhao de anos, existiram tres 
ocasióes (1,1 bilhao, 600 milhóes e 250 milhóes de anos) em 
que todas as massas continentais da Terra se uniram para for- 
mar um supercontinente, que mais tarde se separou. Cada 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Estimando dados quantitativos a partir de um grafico e formulando hipóteses 


Fatores ecológicos afetam as 
taxas evolutivas? Pesquisado- 
res estudaram registros fósseis para 
irwestigar se os diferentes modos de 
dispersao larvar podem explicar a 
longevidade das especies de um taxon 
de caramujos marinhos da Familia 
Volutidae. Algumas das especies de 
caramujos tern larvas nao planctóni- 
cas. Elas se transformam diretamente 
em adultos sem o estagio de flutuaęao. Outras especies tern larvas 
planctónicas. Elas passam por um estagio de flutuaęao e podem se 
dispersar por longas distancias. Os adultos dessas especies planctó¬ 
nicas tendem a apresentar ampla distribuięao geografica e as espe¬ 
cies nao planctónicas sao mais isoladas. 

Como o experimento foi realizado Os pesquisadores es¬ 
tudaram a distribuięao estratigrafica de volutas nos afloramentos 
de rochas sedimentares localizadas ao longo da costa do Golfo da 
America do Norte. Essas rochas, formadas entre 65 a 37 milhóes 
de anos, no inicio do periodo Paleógeno, sao urna excelente fonte 
de fósseis de caramujos muito bem preservados. Os pesquisadores 
foram capazes de classificar cada especie fóssil de caramujo voluta 
conforme o tipo de estagio larval, planctónico ou nao planctónico 
de acordo com as caracteristicas das primeiras espirais formadas na 
concha do caramujo. No grafico, cada barra representa o quanto 
tempo a especie de caramujo persistiu no registro fóssil. 

Interprete os dados 

1. Voce pode estimar (com relativa precisao) os dados quantita- 
tivos a partir do grafico. Inicialmente, voce deve determinar o 
fator de conversao medindo um eixo com escala. Neste caso, 
25 milhóes de anos (no eixo x, de 65 a 40 milhóes de anos 
atras) estao representados por urna distancia de 7 cm. Isso for- 
nece um fator de conversao de 25 milhóes de anos/7 cm = 3,6 
milhóes de anos/cm. Para estimar o periodo de tempo repre- 
sentado pela barra horizontal no grafico, meęa o comprimento 
da barra em centimetros e multiplique essa medida pelo fator 
de conversao, 3,6 milhóes de anos/cm. Por exemplo, urna 
barra que mede 1,1 cm no grafico representa um tempo de 


persistencia de 1,1 cm x 3,6 milhóes de anos/cm = 4 milhóes 
de anos. 

2. Calcule o tempo medio de persistencia das especies com larvas 
planctónicas e de especies com larvas nao planctónicas. 



Milhóes de anos atras 

© 1978 AAAS 

3. Conte o numero de novas especies que se formam em cada 
grupo, iniciando ha 60 milhóes de anos (as tres primeiras espe¬ 
cies de cada grupo estavam presentes ha cerca de 64 milhóes 
de anos, o primeiro periodo de tempo amostrado; portanto, 
nao sabemos quando essas especies surgiram pela primeira vez 
nos registros fósseis). 

4. Proponha urna hipótese para explicar as diferenęas na longevi- 
dade das especies de caramujos com larvas planctónicas e nao 
planctónicas. 

Dados de: T. A. Hansen. Larval dispersal and species longevity in Lower 
tertiary gastropods. Science 199: 885-887 (1978). Reproduzido com 
permissao da AAAS. 



evento resultou em uma configuraęao diferente dos con- 
tinentes. Olhando para o futuro, geólogos estimam que os 
continentes irao se unir novamente e formar um superconti- 
nente daqui a aproximadamente 250 milhóes de anos. 

De acordo com a teoria das placas tectónicas, os con¬ 
tinentes sao partes de grandes placas da crosta da Terra 
que flutuam sobre a camada quente subjacente do manto 
terrestre (Figura 25.14). Devido aos movimentos no man¬ 
to, essas placas se movem ao longo do tempo, no processo 
chamado de deriva Continental. Os geólogos podem medir 
a taxa em que as placas continentais estao se movendo hoje 
- normalmente apenas alguns centimetros por ano. Tam- 
bem podem inferir as localizaęóes passadas dos continen¬ 
tes, utilizando o sinal magnetico registrado em rochas na 
epoca de sua formaęao. Esse metodo funciona, pois, como 
os continentes mudam de posięao ao longo do tempo, a 
direęao do norte magnetico registrado nas suas rochas 
recem-formadas tambem muda. 


As principais placas continentais da Terra estao na 
Figura 25.15. Muitos processos geológicos importantes, 
incluindo a formaęao de montanhas e ilhas, ocorrem nas 
margens das placas. Em alguns casos, duas pla¬ 
cas estao se distanciando uma da outra, 
como no caso das placas norte-ame- Crosta 
ricana e da Eurasia, que estao de- 
rivando a uma taxa de aproxi- 
madamente 2 cm por ano. Em 
outros casos, duas placas 
estao deslizando uma por 
cima da outra, formando 
regióes em que terremo- 
tos sao comuns. A Falha 
de Santo Andre, na 
Califórnia, faz 

parte de uma a Figura 25.14 Visaotransversal da Terra. 

margem em A espessura da crosta esta exagerada aqui. 
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que duas placas estao deslizando uma 
por cima da outra. Quando duas placas 
oceanicas ou duas terrestres colidem, 
mudanęas yiolentas ocorrem e monta- 
nhas se formam ao longo das margens 
das placas. Um exemplo espetacular 
ocorreu ha 45 milhóes de anos, ąuando 
a płaca da India colidiu com a płaca da 
Eurasia, iniciando a formaęao das mon- 
tanhas do Himalaia. 

Consequencias da deriva Continental 

Os movimentos das placas rearranjam 
a geografia lentamente, mas seus efei- 
tos cumulativos sao drasticos. Alem 
de mudar a forma das caracteristicas 
fisicas do nosso planeta, a deriva Conti¬ 
nental tambem tern grandę impacto na 
vida da Terra. 



▲ Figura 25.15 Principais placas continentais. As setas indicam a direęao do movi- 
mento. Os pontos vermelho-alaranjados representam as zonas de atividade tectónica violenta. 


Uma razao para esse grandę impacto na vida e que a de- 
riva Continental altera os habitats nos quais os organismos vi- 
vem. Considere as mudanęas apresentadas na Figura 25.16. 
Ha mais ou menos 250 milhóes de anos, o movimento de 
placas uniu todas as massas de terra, que ja haviam se separa- 
do, em um supercontinente chamado Pangeia, significando 
“toda a terra! As bacias oceanicas ficaram mais profundas, 
o que baixou o nivel do mar e drenou areas costeiras rasas. 
Naquele tempo, como hoje, a maioria das especies marinhas 
habitava aguas rasas, e a formaęao da Pangeia destruiu uma 
poręao consideravel desse tipo de habitat. O interior do vasto 
continente era seco e frio, provavelmente um ambiente mais 
severo do que o encontrado na Asia central de hoje. Resu- 
mindo, a formaęao da Pangeia teve impacto tremendo no 
ambiente fisico e no clima, levando algumas especies a extin- 
ęao e proporcionando novas oportunidades para grupos de 
organismos que sobreviveram a crise. 

Outro efeito da deriva Continental e a mudanęa cli- 
matica resultante do movimento de um continente. O ex- 
tremo sul do Labrador, no Canada, por exemplo, ja esteve 
localizado próximo nos trópicos, mas se moveu 40° para o 
norte ao longo dos ultimos 200 milhóes de anos. Quando 
expostos a essas mudanęas climaticas, os organismos se 
adaptam, vao para outra localizaęao ou se extinguem (essa 
ultima opęao ocorreu para a maioria dos organismos con- 
finados na Antartica). 

A deriva Continental tambem promove a especiaęao 
alopatrica em grandę escala. Quando os supercontinentes 
se separam, regióes antes conectadas se tornam geografi- 
camente isoladas. Como os continentes se separaram nos 
ultimos 200 milhóes de anos, cada um deles se tornou uma 
arena evolutiva separada com linhagens de plantas e ani- 
mais que divergiram daquelas nos outros continentes. 

Por firn, a deriva Continental aj uda a explicar o que- 
bra-cabeęas da distribuięao geografica de organismos ex- 
tintos. Por exemplo, por que fósseis das mesmas especies 
de repteis de agua doce do Permiano foram descobertos no 
Brasil e em Gana, pais do oeste africano? Essas duas partes 
do mundo, hoje separadas por 3.000 km de oceano, estavam 



A maior cadeia de 
montanhas da Terra, o 
Himalaia, se formou 
como resultado da 
colisao da India com a 
Eurasia, ocorrida ha 
aproximadamente 45 
milhóes de anos. 

A deriva Continental 
ainda esta em 
andamento. 

No finał do Mesozoico, 
a Laurasia e o Gondwana 
se separaram dando 
origem aos continentes 
atuais. 


No Mesozoico medio, a 
Pangeia se separou em 
duas grandes massas 
continentais, uma ao norte 
(Laurasia) e outra ao sul 
(Gondwana). 


No finał do Paleozoico, 
todas as massas 
continentais da terra 
estavam unidas no 
supercontinente da 
Pangeia. 


▲ Figura 25.16 Historia da deriva Continental durante o 
eon Fanerozoico. 

Q A direęao do movinnento atual da płaca Australiana e a mesma 
de 65 milhóes de anos atras (ver Figura 25.15)7 
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unidas ąuando esses repteis existiam. A deriva Continental 
pode ajudar a explicar a distribuięao atual dos organismos. 
Por exemplo, por que a fauna e a flora da Australia sao tao 
contrastantes com as do resto do mundo? Os mamiferos 
marsupiais preenchem papeis ecológicos na Australia ana- 
logos aąueles preenchidos por euterios (mamiferos placen- 
tarios) em outros continentes (ver Figura 22.18). Eyidencias 
fósseis mostram que os marsupiais provavelmente se origi- 
naram onde hoje situa-se a Asia e alcanęaram a Australia 
atravessando a America do Sul e a Antartica, enquanto es¬ 
ses continentes estavam unidos. A posterior separaęao dos 
continentes do sul deixou a Australia “flutuando” como urna 
grandę arca de marsupiais. Na Australia, os marsupiais se di- 
yersificaram e poucos dos euterios primitivos que viveram la 
tornaram-se extintos; nos outros continentes, a maioria dos 
marsupiais se tornou extinta e os euterios se diversificaram. 

Extinęóes em massa 

O registro fóssil mostra que hoje a grandę maioria das es¬ 
pecies esta extinta. Urna especie pode se extinguir por mui- 
tas razóes. O seu habitat pode ser destruido, ou o seu am- 
biente pode mudar de maneira desfavoravel a especie. Se as 
temperaturas do oceano caem alguns graus, especies bem 
adaptadas podem desaparecer. Mesmo se fatores fisicos no 
ambiente permanecem estaveis, fatores biológicos podem 
mudar - a origem de urna especie pode ser o finał de outra. 

Embora a extinęao ocorra regularmente, em certos pe- 
riodos, mudanęas ambientais globais e 
disruptivas causaram um significativo 
aumento na taxa de extinęao. Quando 
isso ocorre, o resultado e urna extinęao 
em massa, em que grandes numeros de 
especies se tornam extintas ao redor da 
Terra. 

Os "cinco grandes"eventos de 
extinęao em massa 

Cinco eventos de extinęao em massa en- 
contram-se documentados no registro 
fóssil nos ultimos 500 milhóes de anos 
(Figura 25.17). Esses eventos sao par- 
ticularmente bem documentados com 
relaęao ao desaparecimento de animais 
com carapaęa que viveram em mares ra- 
sos, organismos para os quais o registro 
fóssil e o mais completo. Em cada extin- 
ęao em massa, 50% ou mais das especies 
marinhas da Terra se tornaram extintas. 

Duas extinęóes em massa - a do 
Permiano e a do Cretaceo - tern re- 
cebido mais atenęao. A extinęao em 
massa do Permiano, que define a fron- 
teira entre as eras Paleozoica e Meso- 
zoica (251 milhóes de anos), dizimou 
aproximadamente 96% das especies de 
animais marinhos e alterou considera- 
yelmente a vida no oceano. A vida ter- 
restre tambem foi afetada. Por exem- 


plo, 8 das 27 ordens conhecidas de insetos foram extintas. 
Essa extinęao em massa ocorreu em menos de 500.000 
anos, possivelmente em poucos milhares de anos - um 
breve instante no contexto do tempo geológico. 

A extinęao em massa do Permiano ocorreu durante o 
episódio mais extremo de yulcanismo ocorrido nos ulti¬ 
mos 500 milhóes de anos. Dados geológicos indicam que 
urna area de 1,6 milhao de km 2 (aproximadamente meta- 
de do tamanho da Europa Oriental) da Siberia foi coberta 
por urna camada de lava de centenas de metros de espes- 
sura. Alem de expelir grandes quantidades de lava e cin- 
za, as erupęóes podem ter produzido dióxido de carbono 
suficiente para aquecer o clima global em mais ou menos 
6°C, prejudicando muitas especies sensiveis a temperatura. 
O aumento dos niveis de C0 2 atmosferico deve ter causado 
a acidificaęao dos oceanos, reduzindo a disponibilidade de 
carbonato de calcio, necessario para a formaęao dos recifes 
de corais e muitas especies com conchas (ver Figura 3.11). 
As explosóes podem tambem ter adicionado nutrientes 
como o fósforo nos ecossistemas, estimulando o cresci- 
mento dos microrganismos. Esses microrganismos quan- 
do mortos seryiriam de alimento para as bacterias decom- 
positoras. As bacterias decompositoras usam o oxigenio 
quando realizam a decomposięao dos organismos mortos, 
causando reduęao nas concentraęóes de oxigenio. Isso 
deve ter prejudicado os organismos aeróbios e promovi- 
do o crescimento das bacterias anaeróbias que produzem 
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▲ Figura 25.17 Extinęóes em massa e a diversidade da vida. Os cinco eventos de 
extinęao em massa geralmente reconhecidos, indicados pelas setas vermelhas, representam 
picos na taxa de extinęao de fanmlias de animais marinhos (linha vermelha e eixo vertical da 
esquerda). Estas extinęóes em massa interromperam o aumento do numero total de fanmlias 
de animais marinhos ao longo do tempo (linha azul e eixo vertical da direita). 

96% das especies de animais marinhos tornaram-se extin- 
tas na extinęao em massa do Permiano. Explique por que a linha azul mostra somente urna 
queda de 50% naquele periodo. 
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o gas venenoso sulfeto de hidrogenio, subproduto do me- 
tabolismo. Em geral, as erupęóes yulcanicas parecem ter 
iniciado uma serie de eventos catastróficos que juntos, re- 
sultaram na extinęao em massa do Permiano. 

A extinęao em massa do Cretaceo ocorreu ha aproxi- 
madamente 65,5 milhóes de anos. Esse evento extinguiu 
mais da metade de todas as especies marinhas e eliminou 
yarias familias de plantas e animais, incluindo a maioria 
dos dinossauros (exceto os passaros, que sao membros do 
mesmo grupo, ver Capitulo 34). Uma pista para a possivel 
causa da extinęao em massa do Cretaceo e uma camada 
fina de argila enriquecida com iridio do tempo da extin- 
ęao em massa (ha cerca de 65 milhóes de anos). O iridio e 
um elemento muito raro na Terra, mas comum em muitos 
meteoritos e em outros objetos extraterrestres que ocasio- 
nalmente caem na Terra. Pesquisadores propuseram que 
essa argila e formada por particulas atmosfericas de uma 
nuvem gigante de poeira que se espalhou na atmosfera 
quando um asteroide ou um grandę cometa colidiu com a 
Terra. Essa nuvem teria bloqueado a luz do sol e causado 
grandes mudanęas no clima global por muitos meses. 

Existe alguma prova da existencia de um asteroide ou co¬ 
meta? Pesquisas tern concentrado seus estudos em Chicxulub, 
cratera de 65 milhóes de anos localizada abaixo do sedimento 
na costa de Yucatan, no Mexico (Figura 25.18). O tamanho 



T Figura 25.18 Trauma para vida no Cretaceo. No fundo do 
Mar do Caribe, a cratera de Chicxulub, com 65 milhóes de anos 
tern 180 km de diametro. O formato em ferradura da cratera e o 
padrao de fragmentos nas rochas sedimentares indicam que um 
asteroide ou cometa colidiu vindo do sudeste, a um angulo baixo. 
Esta representaęao artfstica mostra o impacto e seu efeito imediato 
- uma nuvem de vapor quen- 
te e fragmentos que poderia 
ter matado muitas plantas e 
animais na America do Norte 
em poucas horas. 


Peninsula ^ 
de Yucatan 


AMERICA x 
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Cratera de 


da cratera indica que pode ter sido causada por um objęto 
com 10 km de diametro. A avaliaęao criteriosa dessa e de ou- 
tras hipóteses para as extinęóes em massa continua. 

Estaria a caminho uma sexta extinęao em massa? 

Como yeremos no Capitulo 56, aęóes humanas como a 
destruięao de habitat estao modificando o ambiente global 
a ponto de yarias especies estarem ameaęadas de extinęao. 
Mais de mil especies foram extintas nos ultimos 400 anos. 
Cientistas estimam que essa taxa seja de cem a mil vezes 
maior que a taxa basal tipica vista no registro fóssil. Estaria 
uma sexta extinęao em massa em curso? 

Essa questao e dificil de responder, em parte porque 
e dificil de documentar o numero total de extinęóes que 
ocorre hoje. As florestas tropicais, por exemplo, tern mui¬ 
tas especies ainda nao descobertas. Por isso, talvez a des¬ 
truięao das florestas tropicais cause a extinęao de especies 
sobre as quais nem sabemos a existencia. Essas incertezas 
tornam dificil o conhecimento pleno da crise de extinęao 
atual. Mesmo assim, e claro que as perdas ate agora nao 
alcanęaram aquelas das cinco grandes extinęóes em mas¬ 
sa, em que grandes porcentagens das especies da Terra se 
tornaram extintas. Isso de maneira nenhuma diminui a 
gravidade da situaęao atual. Programas de monitoramento 
mostram que o numero de especies esta diminuindo em um 
ritmo alarmante, devido ao desaparecimento do habitat, a 
introduęao de especies e a colheita excessivas, entre outros 
fatores. Estudos recentes com varios tipos de organismos, 
incluindo lagartos, pinheiros e ursos-polares, sugerem que 
as mudanęas climaticas podem ter dado inicio a alguns des- 
ses declinios. Os registros fósseis tambem enfatizam a im- 
portancia potencial das mudanęas climaticas. Nos ultimos 
500 milhóes de anos, as taxas de extinęao tenderam a elevar 
com o aumento das temperaturas globais (Figura 25.19). 
Esses dados sugerem que se aęóes incisiyas nao forem toma- 
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▲ Figura 25.19 Temperatura e extinęóes de fósseis. A taxa 
de extinęao aumentou quando as temperaturas globais estavam 
mais elevadas. As temperaturas foram estimadas usando as taxas 
dos isótopos de oxigenio convertidas para um fndice no qual o 0 e a 
temperatura media global. 
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das, uma extinęao em massa, causada pelo homem, prova- 
yelmente ocorrera nos próximos seculos ou milenios. 

Consequencias das extinęóes em massa 

A extinęao em massa tern efeitos significativos e duradou- 
ros. Ao remover grandes numeros de especies, as extin- 
ęóes em massa podem tornar uma próspera e complexa 
comunidade ecológica em uma sombra do que ela era. 
Alem disso, ąuando uma linhagem evolutiva desaparece, 
ela nao consegue reaparecer. Isso modifica o curso da evo- 
luęao para sempre. Considere o que teria acontecido se os 
primeiros primatas que viveram ha 66 milhóes de anos ti- 
vessem desaparecido na extinęao em massa do Cretaceo. 
Os seres humanos nao existiriam, e a vida na Terra seria 
muito diferente daquela que conhecemos. 

O registro fóssil mostra que normalmente leva de 5 a 
10 milhóes de anos para a diversidade da vida recuperar os 
niveis anteriores após uma extinęao em massa. Em alguns 
casos muito mais tempo do que isso: foram necessarios 
aproximadamente 100 milhóes de anos para o numero de 
familias de organismos marinhos se recuperar depois da 
extinęao em massa do Permiano (ver Figura 25.17). Esses 
dados trazem serias implicaęóes. Se a tendencia atual con- 
tinuar e uma sexta extinęao em massa ocorrer, levara mi¬ 
lhóes de anos para a vida na Terra se recuperar. 

Extinęóes em massa tambem podem alterar as comu- 
nidades ecológicas por meio da mudanęa dos tipos de orga¬ 
nismos nelas encontrados. Por exemplo, depois das extin- 
ęóes em massa do Permiano e do Cretaceo, o percentual de 
organismos marinhos predadores aumentou consideravel- 
mente (Figura 25.20). Um aumento no numero de espe¬ 
cies predadoras pode aumentar tanto a pressao enfrentada 
pelas presas quanto a competięao por alimento entre pre¬ 
dadores. Alem disso, as extinęóes em massa podem remo- 
ver linhagens com caracteristicas altamente vantajosas. Por 
exemplo, no finał do Triassico, surgiu um grupo de gastró- 
podes (lesmas e seus parentes) que conseguia furar as con- 
chas dos bivalves (como mexilhóes) e se alimentar do ani- 


mal que estava la dentro. Embora a habilidade de furar as 
conchas tenha proporcionado uma fonte nova e abundante 
de alimento, esse novo grupo desapareceu durante a extin- 
ęao em massa no finał do Triassico (ha aproximadamente 
200 milhóes de anos). Outros 120 milhóes de anos se pas- 
saram antes que outro grupo de gastrópodes (os perfurado- 
res de ostras) exibisse a habilidade de perfurar conchas. Do 
mesmo modo que os seus predecessores teriam feito caso 
nao tivessem se originado pouco antes da extinęao em mas¬ 
sa do Triassico, os perfuradores de ostra se diversificaram 
em muitas novas especies. Finalmente, ao eliminar muitas 
especies da Terra, as extinęóes em massa podem preparar 
o caminho para radiaęóes adaptativas, nas quais novos gru- 
pos de organismos surgem e se destacam. 

Radiaęóes adaptativas 

O registro fóssil indica que a diversidade da vida aumentou 
ao longo dos ultimos 250 milhóes de anos (ver Figura 25.17). 
Esse aumento tambem foi estimulado por radiaęóes adap- 
tatiyas, perfodos de mudanęa evolutiva nos quais os grupos 
de organismos formam varias especies novas cujas adapta- 
ęóes lhes permitem preencher papeis ecológicos ou nichos 
nas suas comunidades. Radiaęóes adaptativas em grandę 
escala ocorreram depois de cada uma das cinco extinęóes 
em massa, quando os sobreviventes se adaptaram a varios 
nichos ecológicos vazios. Radiaęóes adaptativas tambem 
ocorreram em grupos de organismos com importantes ino- 
vaęóes evolutivas, como sementes ou corpos com carapa- 
ęa, ou que colonizaram regióes em que enfrentaram pouca 
competięao com outras especies. 

Radiaęóes adaptativas ao redor do mundo 

A evidencia fóssil indica que os mamiferos sofreram uma 
abrupta radiaęao adaptativa depois da extinęao dos dinossau- 
ros terrestres, ha 65,5 milhóes de anos (Figura 25.21). Em¬ 
bora os mamiferos tenham se originado ha mais ou menos 
180 milhóes de anos, os fósseis de mamiferos mais velhos do 
que 65,5 milhóes de anos sao predominantemente pequenos 
e nao morfologicamente diversos. Mui¬ 
tas especies parecem ter sido noturnas, 
com base nos grandes globos oculares e 
semelhantes aos dos mamiferos notur- 
nos atuais. Poucos mamiferos primitivos 
eram intermediarios em tamanho, como 
o Repenomanus giganticus , um predador 
de um metro de comprimento que viveu 
ha 130 milhóes de anos - mas nenhum 
se aproximou do tamanho da maioria dos 
dinossauros. Os mamiferos primitivos 
talvez tenham tido tamanho e diversi- 
dade restritos porque eram predados ou 
superados pelos dinossauros, maiores e 
mais diversos. Com o desaparecimento 
dos dinossauros (exceto as aves), os ma¬ 
miferos se expandiram em diversidade 
e tamanho, preenchendo os papeis eco¬ 
lógicos antes ocupados por dinossauros 
terrestres. 


O 50- 



A porcentagem de generos 
marinhos predadores 
permaneceu perto dos 15% 
durante 200 milhóes de anos 


Depois da extinęao em massa do 
Permiano, a porcentagem de predadores 
subiu rapidamente e depois estabilizou 
perto de 22% por 150 milhóes de anos - 
ate ser interrompida novamente pela 
extinęao em massa do Cretaceo. 
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▲ Figura 25.20 Extinęóes em massa e ecologia. As extinęóes em massa do Per¬ 
miano e do Cretaceo (indicadas por setas vermelhas) alteraram a ecologia dos oceanos ao 
aumentar a porcentagem de generos marinhos predadores. 


















BIOLOGIA DE CAMPBELL 537 



Monotremos 
(5 especies) 

Marsupiais 
(324 especies) 


Euterios 
(mamiferos 
placentarios, 
5.010 especies) 



200 150 100 50 

Tempo (milhóes de anos atras) 


▲ Figura 25.21 Radiaęao adaptativa dos mamiferos. 

A historia de vida tambem foi muito alterada pelas 
radiaęóes em que grupos de organismos aumentaram em 
diversidade a medida que comeęaram a desempenhar no- 
vos papeis ecológicos nas suas comunidades. Os exemplos 
incluem o apogeu dos procariotos fotossintetizantes, a 
evoluęao de grandes predadores na explosao do Cambria- 
no e as radiaęóes após a colonizaęao da terra por plantas, 
insetos e tetrapodes. Cada urna dessas tres radiaęóes as- 
sociou-se a grandes inovaęóes evolutivas que facilitaram 
a vida no ambiente terrestre. A radiaęao das plantas ter- 


restres, por exemplo, esteve associada a adaptaęóes es- 
senciais, como caules que sustentavam as plantas contra a 
gravidade e uma proteęao de cera nas folhas que impedia 
a perda de agua. Finalmente, organismos que surgem em 
uma radiaęao adaptativa podem servir como novas fontes 
de alimento para outros organismos. De fato, a diversifica- 
ęao das plantas terrestres estimulou uma serie de radiaęóes 
adaptativas em insetos que se alimentavam das plantas ou 
as polinizavam, ajudando a torna-los o grupo animal com a 
maior diversidade na Terra hoje. 

Radiaęóes adaptativas regionais 

Radiaęóes adaptativas surpreendentes tambem ocorreram 
em areas geograficas mais limitadas. Essas radiaęóes po¬ 
dem ser iniciadas quando poucos organismos migram para 
outros novos locais, geralmente distantes, em que enfren- 
tam relativamente pouca competięao com outros organis¬ 
mos. O arquipelago havaiano e um dos maiores exemplos 
desse tipo de radiaęao adaptativa (Figura 25.22). Localiza- 
das a aproximadamente 3.500 km do continente mais pró- 
ximo, essas ilhas vulcanicas sao progressivamente mais an- 
tigas a medida que a cadeia se dirige a noroeste; a ilha mais 
jovem, Havai, tern menos de um milhao de anos e vulcóes 
ainda ativos. Cada ilha surgiu“nua” e foi gradualmente po- 
voada por organismos trazidos por correntes do oceano e 





Dubautia laxa 


Dubautia waialealae 

A Figura 25.22 Radiaęao adaptativa nas ilhas ha- 
vaianas. Analises moleculares indicam que esta notavel 
variedade de plantas havaianas, coletivamente conhecidas 
como silversword alliance, descende de uma especie ances- 
tral de asteracea, oriunda da America do Norte ha aproxi- 
madamente cinco milhóes de anos. lndividuos de "alianęa 
das espadas-de-prata" colonizaram diferentes habitats e 
formaram novas especies com surpreendentes adaptaęóes. 


Dubautia scabra 


Dubautia linearis 


Argyroxiphium sandwicense 


Parente próximo norte-americano, 
a asteracea Carlguistia muirii 
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yentos, originarios de terras continentais distantes ou de 
ilhas mais antigas do arąuipelago. A diversidade fisica de 
cada ilha, incluindo a imensa yariaęao na topografia e na 
phmosidade, ofereceu muitas oportunidades para a diver- 
gencia evolutiva por seleęao natural. Invasóes multiplas se- 
guidas por eventos de especiaęao iniciaram urna explosao 
de radiaęao adaptativa no HavaL A maioria dos milhares 
de especies que habitam as ilhas nao sao encontradas em 
nenhum outro lugar da Terra. 


REVISAO DO CONCEITO 25.4 


1. Explique as consequencias das placas tectónicas para a vida 
na Terra. 


2 . 

3. 


Que fatores promovem as radiaęóes adaptativas? 

Suponha que uma especie de invertebrado tenha 
desaparecido em uma extinęao em massa causada por urn 
evento catastrófico repentino. 0 registro fóssil da ultima 
aparięao dessa especie estaria necessariamente próximo 
ao periodo no qual a extinęao realmente ocorreu? Sua res- 
posta seria diferente dependendo se a especie era comum 
(abundante e disseminada) ou rara? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 25.5 

Importantes mudanęas na forma corporal 
podem resultar de mudanęas na sequencia e 
na regulaęao de genes de desenvolvimento 

O registro fóssil nos informa ąuais foram as grandes mu¬ 
danęas na historia da vida e ąuando elas ocorreram. Mais 
do que isso: a compreensao das placas tectónicas, das extin- 
ęóes em massa e da radiaęao adaptativa nos mostra como 
essas mudanęas ocorreram. Mas tambem podemos tentar 
entender os intrinsecos mecanismos biológicos por tras das 
mudanęas observadas no registro fóssil. Para isso, iremos 
explorar os mecanismos geneticos de mudanęa, prestando 
atenęao nos genes que influenciam o desenvolvimento. 


Efeitos dos genes do desenvolvimento 

Como vimos no Capitulo 21, a “evo-devo” - pesquisa na 
interface entre biologia evolutiva e biologia do desenyol- 
yimento - esta elucidando de que modo pequenas diver- 
gencias geneticas podem produzir grandes diferenęas 
morfológicas entre especies. Genes que controlam o de- 
senvolvimento influenciam a taxa, o tempo e o padrao es- 
pacial de mudanęa da forma de um organismo durante o 
seu desenvolvimento de zigoto ate a vida adulta. 

Mudanęas na taxa e no tempo 

Muitas transformaęóes evolutivas surpreendentes sao o re- 
sultado de heterocronia (do grego hetero, diferente, e chro - 
nos , tempo), mudanęa evolutiva na taxa ou no tempo dos 
eventos de desenvolvimento. Por exemplo, a forma de um 
organismo depende em parte das taxas de crescimento rela- 





Humano adulto 


▲ Figura 25.23 Taxas de crescimento relativas do cranio. 

As mutaęóes reduziram o crescimento da mandibula com relaęao 
as outras partes do cranio durante a evoluęao humana. Por isso, em 
seres humanos, o cranio de um adulto e mais similar ao cranio do 
feto do que em chimpanzes. 


tivo de diferentes partes do corpo durante o desenvolvimen- 
to. Mudanęas nessas taxas podem alterar a forma adulta 
substancialmente, como se percebe nas formas contrastan- 
tes dos cranios humanos e de chimpanzes (Figura 25.23). 
Outro exemplo drastico do efeito evolutivo da heterocro¬ 
nia inclui o aumento nas taxas de crescimento dos ossos 
dos dedos que originou a estrutura esqueletica das asas dos 
morcegos (ver Figura 22.15) e a reduęao no crescimento dos 
ossos pelvicos e pernas que causou a eyentual perda dos 
membros inferiores nas baleias (ver Figura 22.20). 

A heterocronia tambem pode alterar o tempo de de- 
senvolvimento reprodutivo em relaęao ao desenvolvimen- 
to de órgaos nao reprodutivos. Se o desenvolvimento de 
um órgao reprodutivo acelera em comparaęao a outros ór¬ 
gaos, o estagio sexual maduro de uma especie pode manter 
caracteristicas corporais que, na yerdade, eram estruturas 
juvenis de uma especie ancestral - condięao chamada de 
pedomorfose (do grego paedos , de crianęa, e morphosis , 
formaęao). Por exemplo, a maioria das especies de sala¬ 
mandra se desenvolve a partir de uma larva aquatica que 
sofre metamorfose para se tornar adulta. No entanto, al- 
gumas especies atingem o tamanho adulto e se tornam 
sexualmente maduras ao mesmo tempo em que retem as 
branquias e outras caracteristicas laryais (Figura 25.24). 
Essa alteraęao evolutiva do tempo de desenvolvimento 
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▲ Figura 25.24 Pedomorfose. Os adultos de algumas especies 
conservam caracteristicas que eram juvenis nos ancestrais. Esta sala¬ 
mandra e um axolote, especie aquatica que quando adulta torna-se 
sexualmente madura, ao mesmo tempo em que mantem algumas 
caracteristicas larvais (de girino), incluindo as guelras. 

pode produzir animais que parecem muito diferentes dos 
seus ancestrais, mesmo a mudanęa genetica total sendo 
peąuena. Na verdade, evidencias recentes indicam que 
urna mudanęa em um unico locus talvez tenha sido sufi- 
ciente para promover a pedomorfose na salamandra axolo- 
te, embora outros genes tambem tenham contribuido. 

Mudanęas no padrao espacial 

Mudanęas evolutivas substanciais tambem podem resul- 
tar de alteraęóes em genes que controlam a disposięao e 
a organizaęao espacial de partes do corpo. Por exemplo, 
importantes genes reguladores chamados de genes home- 
óticos (descritos nos Capitulos 18 e 21) determinam ca- 
racteristicas basicas, como o local em que um par de asas e 
um par de patas vao se desenvolver em urna ave, ou como 
as partes florais de urna planta serao organizadas. 

Os produtos de urna classe de genes homeóticos, os 
genes Hox , fornecem informaęóes posicionais no embriao 
do animal. Por conta dessas informaęóes, celulas desenvol- 
vem-se e formam estruturas apropriadas para determinado 
local. Mudanęas nos genes Hox ou em como eles sao expres- 
sos podem ter grandę impacto na morfologia. Por exemplo, 
entre os crustaceos, a mudanęa na localizaęao do local de 
expressao de dois genes Hox (Ubx e Ser ) esta correlacionada 
com a conversao de um apendice utilizado para a nataęao em 
um apendice utilizado para a alimentaęao. Igualmente, quan- 
do comparamos especies de plantas, alteraęóes na expressao 
dos genes homeóticos conhecidos como MADS-box podem 
produzir flores com formas muito distintas (ver Capitulo 35). 

A evoluęao do desenvolvimento 

Os fósseis de 560 milhóes de anos dos animais do Ediaca- 
rano na Figura 25.5 sugerem que um grupo de genes capaz 
de produzir animais complexos existia ha pelo menos 25 
milhóes de anos antes da explosao do Cambriano. Se os 
genes de desenvolvimento existiam ha tanto tempo, como 
podemos explicar o fantastico aumento na diversidade ve- 
rificado durante e desde a explosao do Cambriano? 


A evoluęao adaptativa por meio da seleęao natural ofe- 
rece resposta a essa questao. Como vimos nesta unidade, 
ao escolher entre diferenęas nas sequencias de genes que 
codificam proteinas, a seleęao pode melhorar as adapta- 
ęóes rapidamente. Alem disso, novos genes (criados por 
eventos de duplicaęao) talvez tenham adquirido novas fun- 
ęóes metabólicas e estruturais, bem como genes ja existen- 
tes que se tornaram regulados de novas maneiras. 

Os exemplos da seęao anterior sugerem que genes de 
desenvolvimento talvez desempenhem um papel crucial. 
Ao longo desta seęao, vamos focar como essas novas for¬ 
mas morfológicas surgem pela mudanęa de sequencias 
de nucleotideos ou pela regulaęao de genes do desenvol- 
yimento. 

Mudanęas nos genes 

Novos genes de desenvolvimento surgidos após os eventos 
de duplicaęao dos genes provavelmente facilitaram a ori- 
gem de novas morfologias. Entretanto, como outras altera¬ 
ęóes geneticas tambem podem ter ocorrido nesse mesmo 
periodo, pode ser dificil estabelecer ligaęóes causais entre 
mudanęas geneticas e morfológicas ocorridas no passado. 

Essa dificuldade foi superada em um recente estudo 
sobre mudanęas no desenvolvimento associadas a diver- 
gencia de insetos de seis patas de ancestrais semelhantes 
a crustaceos, com mais de seis patas. Em insetos como 
a Drosophila, o gene Ubx e expresso no abdome; ja em 
crustaceos como a Artemid, ele e expresso no eixo prin- 
cipal do corpo (Figura 25.25). Quando expresso, o gene 
Ubx suprime a formaęao de patas em insetos, mas nao em 
crustaceos. Para examinar como esse gene funciona, pes- 
quisadores clonaram o gene Ubx de Drosophila e Artemid . 
Depois disso, modificaram geneticamente embrióes da 
mosca-das-frutas para expressar o gene Ubx da Drosophila 
ou da Artemid nos seus corpos. O gene da Drosophila su- 
primiu 100% das patas dos embrióes, como esperado, en- 
quanto o gene da Artemid suprimiu apenas 15%. 

Gene Hox 6 Gene Hox 7 Gene Hox 8 





Drosophila Artemia 


▲ Figura 25.25 A origem do piano corporal dos insetos. 

A expressao de um gene Hox, o Ubx, suprime a formaęao das pa¬ 
tas na mosca-das-frutas ( Drosophila ), mas nao no camarao Artemia, 
ajudando, assim, a construir o arranjo corporal dos insetos. Os ge¬ 
nes Hox da mosca-das-frutas e de Artemia evoluiram independen- 
temente por 400 milhóes de anos. Os triangulos verdes indicam a 
quantidade relativa da expressao do Ubx em diferentes regióes do 
corpo. 







Os pesąuisadores, entao, pro- 
curaram descobrir passos essenciais 
envolvidos na transięao evolutiva 
do gene Ubx dos crustaceos para o 
gene Ubx dos insetos. A estrategia 
utilizada foi identificar mutaęóes 
que levariam o gene Ubx da Artemia 
a suprimir a formaęao das patas, fa- 
zendo o gene de crustaceo se com- 
portar como um gene Ubx de inseto. 
Para isso, eles construiram series de 
genes Ubx “hibridos”, cada uma com 
segmentos conhecidos dos genes Ubx 
de Drosophila e de Artemia. Ao inse- 
rir esses genes hibridos nos embrióes 
das moscas-das-frutas (um gene hi- 
brido por embriao) e observar os seus 
efeitos no desenvolvimento das patas, 
os pesąuisadores puderam apontar as 
exatas mudanęas nos aminoacidos, 
responsaveis pela supressao de mem- 
bros adicionais em insetos. Ao fazer 
isso, esse estudo forneceu evidencias 
experimentais ligando determinada 
mudanęa na seąuencia de nucleoti- 
deos de um gene de desenvolvimento 
com uma importante mudanęa evo- 
lutiva - a origem do piano corporal 
de insetos com seis patas. 

Mudanęas na regulaęao de genes 

Uma mudanęa na seąuencia de um 
nucleotideo de um gene pode afetar 
a sua funęao, nao importando onde 
esse gene e expresso. Por outro lado, 
mudanęas na regulaęao da expressao 
de um gene podem ser limitadas a um 
unico tipo celular (ver Capitulo 18). 
Assim, mudanęas na regulaęao de 
um gene do desenvolvimento podem 
acarretar menos efeitos colaterais 
danosos do que em mudanęas na 
seąuencia do gene. Essa linha de ra- 
ciocinio tern levado pesąuisadores a 
sugerir que mudanęas na forma dos 
organismos podem ser freąuente- 
mente causadas por mutaęóes que 
afetam a regulaęao de genes do desen- 
volvimento - e nao a sua seąuencia. 

Essa ideia e apoiada por estudos 
em varias especies, incluindo o peixe 
esgana-gata (Gasterosteus aculeatus ). 
Esses peixes vivem no mar aberto e 
tambem em aguas costeiras. No oeste 
do Canada, eles tambem vivem em la- 
gos formados pela regressao da costa 
nos ultimos 12.000 anos. Populaęóes 
marinhas tern espinhos ventrais, o 
que as ajuda a evitar alguns predado- 
res. No entanto, os espinhos sao redu- 
zidos ou ausentes nas populaęóes de 


T Figura 25.26 


Pesquisa 


O que causa a perda de espinhos nos peixes esgana-gata que vivem 
em lagos? 


Experimento Populaęóes marinhas de es¬ 
gana-gata (Gasterosteus aculeatus) tern um 
conjunto de espinhos protetores na superffcie 
ventral; esses espinhos sao perdidos ou reduzi- 
dos em populaęóes desse peixe que vivem em 
lagos. Michael Shapiro, David Kingsley e outros 
colaboradores da Universidade de Stanford rea- 
lizaram dois cruzamentos geneticos e observa- 
ram que a maioria da reduęao do tamanho do 
espinho e resultado do efeito de um unico gene 
de desenvolvimento, o Pitx1 . Os pesquisadores 
entao testaram duas hipóteses sobre como o 
Pitx1 causa essa mudanęa morfológica. 



▲ Esgana-gata ( Gasterosteus 
aculeatus) 


Hipótese A: Uma mudanęa na sequencia de DNA do gene Pitx1, causou a perda de 
espinhos nas populaęóes de lago. 

Para testar essa ideia, a equipe utilizou o sequenciamento de DNA para comparar a 
seguencia do gene Pitx1 entre populaęóes do lago e populaęóes marinhas. 


Hipótese B: Uma mudanęa na regulaęao da expressao do Pitx1 causou a perda de es¬ 
pinhos. Para testar esta ideia, os pesquisadores monitoraram onde no desenvolvimento 
do embriao o gene Pitx1 e expresso. Eles conduziram experimentos de hibridaęao in 
situ de todo o corpo (ver Capitulo 20), usando o DNA de Pitx1 como sonda para detec- 
tar o RNAm de Pitx1 no peixe. 


Resultados 


Teste da 
Hipótese A: 


Existem diferenęas na 
sequencia codificadora 
do gene Pitx1 em peixes 
marinhos e de lagos? 


Resultado: 

Nao 


Os 283 aminoacidos da proteina 
do Pitx1 sao identicos em 
populaęóes de esgana-gata 
marinhas e lacustres. 


Teste da 
Hipótese B: 


Existem diferenęas na Resultado: As setas vermelhas ( —►) indicam 

regulaęao da expressao Sim as regióes de expressao do gene 

d ePitxl? Pitx1 nas fotografias abaixo. O Pitx1 

e expresso no espinho ventral e na 
boca de peixes marinhos em 
desenvolvimento, mas apenas na 
regiao da boca de peixes lacustres. 


Embriao de esgana-gata marinho 



da boca Detalhe da superffcie ventral 


Embriao de esgana-gata lacustre 



Conclusao A perda ou reduęao dos espinhos ventrais em populaęóes lacustres de 
esgana-gata resulta de uma mudanęa na regulaęao da expressao do gene Pitx1 , e nao 
de uma mudanęa na sequencia do gene. 

Fonte: M. D. Shapiro et al., Genetic and developmental basis of evolutionary pelvic reduction in three-spi- 
ne sticklebacks, Naturę 428:717-723 (2004) 


] Descreva os resultados que \evaria os pesquisadores a conduir que a mudanęa na 
sequencia codificadora do gene Pitx1 seria mais importante do que a mudanęa na regulaęao 
da expressao genica. 
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lagos devido a baixa incidencia de predadores e aos baixos 
niveis de calcio. Os espinhos podem ter sido perdidos nos 
animais desse lagos porąue sua presenęa nao e yantajosa 
na ausencia de predadores e o calcio limitado e necessario 
para outras funęóes que nao a formaęao de espinhos. 

Sabe-se que, do ponto de vista genetico, o gene de de- 
senvolvimento Pito 1 influencia se o peixe esgana-gata tera 
ou nao espinhos ventrais. Essa reduęao de espinhos ocor- 
reu devido a mudanęas no gene Pitol ou na forma como 
o gene e expresso (Figura 25.26)? Os resultados indicam 
que a regulaęao na expressao genica mudou, e nao a se- 
quencia de DNA do gene. Alem disso, os peixes do lago 
expressam o gene Pitol nos tecidos nao relacionados com 
a produęao de espinhos (como, p. ex., a boca), ilustrando 
como mudanęas morfológicas podem ser causadas pela al- 
teraęao na expressao de um gene de desenvolvimento em 
algumas partes do corpo, mas nao em outras. Em 2010, 
pesquisadores mostraram que alteraęóes no intensificador 
Pel, regiao de DNA nao codificadora que afeta a expressao 
do gene Pitxl, causaram urna reduęao nos espinhos ven- 
trais do peixe esgana-gata. 


REVISAO DO CONCEITO 25.5 

1. Como a heterocronia pode causar a evoluęao de diferentes 
formas de corpo? 

2. Porque e provavel que os genes Hoxtenham desempenhado 
importante papel na evoluęao de novas variedades morfo¬ 
lógicas? 

3 UMMMiUMU Visto que as mudanęas na morfologia 
sao frequentemente causadas por mudanęas na regulaęao 
da expressao genica, prever se o DNA nao codificante pro- 
vavelmente seria afetado por seleęao natural. Ver no Con- 
ceito 18.3 urna revisao a respeito de DNA nao codificante e 
regulaęao da expressao genica. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 25.6 


A evoluęao nao tern objetivo especifico 

O que nosso estudo de macroevoluęao nos diz sobre o fun- 
cionamento da evoluęao? Urna lięao e que, durante toda a 
historia da vida, a origem de novas especies tern sido afeta- 
da por fatores em pequena escala descritos no Capitulo 23 
(como a aęao da seleęao natural nas populaęóes) e por 
fatores em grandę escala descritos neste capitulo (como 
a deriva Continental que promoveu urna explosao de es- 
peciaęao por todo o globo). Alem disso, parafraseando o 
geneticista Franęois Jacob, ganhador do Premio Nobel, a 
evoluęao parece um trabalho de lapidaęao - um processo 
em que novas formas surgem pela modificaęao de estru- 
turas ou de genes de desenvolvimento existentes. Com o 
passar do tempo, essa lapidaęao levou a tres caracteristi- 
cas fundamentais do mundo natural, descritas no Capitulo 
22: as formidaveis maneiras pelas quais os organismos se 
adaptam a vida em seus ambientes; as inumeras caracteris- 
ticas compartilhadas; e a rica diyersidade da vida. 


Novidades evolutivas 

O ponto de vista de evoluęao de Franęois Jacob nos remete 
ao conceito de Darwin de descendencia com modificaęao. 
A medida que novas especies sao formadas, estruturas 
novas e complexas podem surgir em forma de modifica- 
ęóes graduais de estruturas ancestrais. Em muitos casos, 
estruturas complexas evoluiram de incrementos de versóes 
mais simples que executavam a mesma funęao basica. Por 
exemplo, considere o olho humano, órgao intricado cons- 
tituido de numerosas partes que trabalham juntas para 
formar urna imagem e transmiti-la ao cerebro. Como o 
olho humano pode ter evoluido em incrementos graduais? 
Algumas pessoas argumentam que se o olho necessita de 
todos os seus componentes para funcionar, um olho par¬ 
ciał nao poderia ter sido utilizado por nossos ancestrais. 

A falha desse argumento, como o próprio Darwin cha- 
mou a atenęao, esta em assumir que somente olhos comple- 
xos sao uteis. De fato, muitos animais dependem de olhos 
muito menos complexos do que os nossos. Os olhos mais 
simples que conhecemos sao conjuntos de celulas fotorre- 
ceptoras sensiveis a luz. Esses olhos simples aparentemen- 
te tiveram urna unica origem evolutiva e sao agora encon- 
trados em varios animais, incluindo pequenos moluscos 
gastrópodes. Esses olhos nao tern equipamento para focar 
a imagem, mas permitem que o animal faęa a distinęao 
entre luz e sombra. Esses moluscos se aderem mais fir- 
memente a rochas quando urna sombra recai sobre eles - 
adaptaęao comportamental que reduz o risco de predaęao 
(Figura 25.27). Visto que esses moluscos tern longa historia 
evolutiva, podemos concluir que os seus olhos “simples” sao 
adequados para manter a sua sobrevivencia e reproduęao. 

No reino animal, a partir dessas estruturas basicas, 
olhos complexos evoluiram muitas vezes, de modo inde- 
pendente (Figura 25.28). Alguns moluscos como as lulas e 
os polvos tern olhos tao complexos quanto os olhos huma- 
nos e de outros yertebrados. Embora os olhos complexos 
dos moluscos tenham eyoluido independentemente dos 
olhos dos yertebrados, ambos evoluiram de um simples 
agrupamento de celulas receptoras presentes no ancestral 
comum. Em cada caso, a eyoluęao de um olho complexo 



▲ Figura 25.27 Lapas (Patella vulgata), moluscos que po¬ 
dem detectar o claro e o escuro com um simples feixe de celu¬ 
las fotorreceptoras. 
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▼ Figura 25.28 Variaęao da complexidade do olho entre 
os moluscos. 


(a) Conjunto de celulas 
pigmentadas 


Celulas pigmentadas 
(fotorreceptores) 


Epitelio 


. Fibras 
nervosas 
O gastrópode Patella tem um con¬ 
junto simples de fotorreceptores. 


(b) Globo ocular 


Celulas 
pigmentadas 



Fibras 
nervosas 

0 molusco do genero Pleuroto- 
maria tem globo ocular. 


(c) Olho do tipo camera pinhole 



Epitelio 


Cavidade 
/preenchida 
por liguido 


Nervo 

óptico 


Camada 

pigmentada 

(retina) 


0 olho do Nautilus funciona 
como camera pinhole (tipo 
antigo de camera sem lentes) 


(d) Olho com lentes primitivas 



0 caracol marinho Murex tem um 
cristalino primitivo consistindo em 
urna massa de celulas parecidas 
com cristal. A córnea e a regiao 
transparente do tecido que prote- 
ge o olho e ajuda a focar a luz. 


(e) Olho do tipo de lente de camera complexa 



A lula Loligo tem um olho complexo cujas caracterfsticas (córnea, 
cristalino e retina), embora semelhantes as dos olhos dos 
vertebrados, evolufram independentemente. 


aconteceu por meio de uma serie de modificaęóes que 
beneficiaram os possuidores daąueles olhos nos diversos 
estagios. A evidencia de evoluęao independente pode ser 
observada em sua estrutura: os olhos dos vertebrados de- 
tectam a luz na camada mais posterior da retina e condu- 
zem os impulsos nervosos pela poręao anterior, ao passo 
que os olhos dos moluscos complexos fazem o inyerso. 

Ao longo da sua historia evolutiva, os olhos retiveram 
a sua funęao basica de visao. Ao mesmo tempo, novidades 
evolutivas tambem podem surgir quando estruturas que, na 
sua origem, desempenhavam um papel gradualmente adqui- 
rem outro. Por exemplo, a medida que os cinodontes deram 
origem aos mamiferos primitivos, os ossos que inicialmente 
formavam a articulaęao entre a maxila e a mandibula (o ar- 
ticular e o quadrado; ver Figura 25.7) foram incorporados 
na regiao da orelha dos mamiferos, onde assumiram uma 
nova funęao: a de transmissao do som (ver Capitulo 34). 
Estruturas que evoluiram em um contexto, mas adquiriram 
nova funęao, sao as vezes chamadas de exaptaęóes para dis- 
tingui-las de uma origem adaptatiya da estrutura original. 


Obserye que o conceito de exaptaęao nao sugere que uma 
estrutura de alguma forma evolua em antecipaęao a um 
uso futuro. A seleęao natural nao pode prever o futuro; ela 
apenas melhora uma estrutura no contexto da sua utilida- 
de atual. Caracteristicas novas, como uma nova articulaęao 
entre a maxila e a mandibula e ossos da orelha de mamife¬ 
ros primitivos, podem surgir gradualmente por uma serie 
de estagios intermediarios, os quais desempenham alguma 
funęao no atual contexto do organismo. 


Tendencias evolutivas 

O que mais podemos aprender com o estudo dos padróes 
de macroevoluęao? Considere as “tendencias” evolutivas 
obseryadas no registro fóssil. Por exemplo, algumas linha- 
gens evolutivas exibem tendencia de ter corpo pequeno ou 
grandę. Um exemplo e a evoluęao do cavalo atual (genero 
Equus), descendente do Hyracotherium que viveu ha 55 
milhóes de anos (Figura 25.29). Com tamanho aproxi- 
mado ao de um cachorro grandę, o Hyracotherium tinha 
quatro dedos nas patas dianteiras, tres dedos nas patas tra- 
seiras e dentes adaptados para se alimentar de folhas de 
arbustos e aryores. Em comparaęao, os cavalos atuais sao 
maiores, possuem apenas um dedo em cada pata e dentes 
modificados para se alimentar de capim. 

Contudo, extrair uma unica progressao evolutiva do 
registro fóssil pode ser enganoso. Seria como dizer que um 
arbusto esta crescendo em direęao a um só ponto seguindo 
apenas os galhos que levam ate aquele ramo. Por exemplo, 
ao selecionar certas especies de fósseis disponiyeis, e possi- 
vel compor uma sucessao de animais intermediarios entre 
o Hyracotherium e os cavalos atuais que mostram uma ten¬ 
dencia em direęao a especies maiores e com um unico dedo 
(siga a linhagem realęada em amarelo na Figura 25.29). 
No entanto, se considerarmos todos os cavalos fósseis co- 
nhecidos hoje, essa tendencia aparente desaparece. O ge¬ 
nero Eąuus nao evoluiu em linha reta; ele e o unico ramo 
sobrevivente de uma arvore evolutiva tao ramificada que 
mais parece um arbusto. O Eąuus, na yerdade, descende de 
uma serie de episódios de especiaęao que incluiram mui- 
tas radiaęóes adaptativas, nem todas levando a um cavalo 
grandę, com cascos, que se alimenta de capim. De fato, as 
analises filogeneticas sugerem que todas as linhagens que 
incluem os herbivoros sao relacionadas ao Parahippus; 
muitas outras linhagens de cavalos, todas hoje extintas, 
permaneceram com dedos multiplos e se alimentando de 
folhas em arbustos e aryores por 35 milhóes de anos. 

A evoluęao ramificada pode resultar em uma tenden¬ 
cia evolutiva real, mesmo se algumas especies vao contra 
essa tendencia. Um modelo de tendencia de longo prazo ve 
as especies como analogas aos indMduos: a especiaęao e o 
nascimento, a extinęao e a morte e as novas especies que 
descendem delas sao a prole. Nesse modelo, assim como 
individuos sofrem seleęao natural, especies sofrem seleęao 
de especies . As especies que sobrevivem por mais tempo 
e que geram maior numero de especies descendentes de- 
terminam a direęao das principais tendencias evolutivas. 
O modelo de seleęao de especies sugere que o “sucesso 
da especiaęao diferencial” desempenha um papel na ma- 
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▲ Figura 25.29 A evoluęao dos cavalos. 

Usar o amarelo para rastrear a sequencia dos ca- 
valos fósseis de forma intermediaria entre os ca- 
valos atuais ( Equus ) e o seu ancestral do Eoceno, 
o Hyracotherium, cria a ilusao de uma tendencia 
progressiva rumo a tamanho grandę, numero re- 
duzido de dedos e dentes modificados para pastar. 
Na verdade, o Equus e o unico ramo sobreviven- 
te de urn ramo evolutivo com muitas tendencias 
divergentes. 


croevoluęao semelhante ao papel do sucesso reproduti- 
vo diferencial na microevoluęao. Tendencias evolutivas 
podem tambem resultar diretamente de seleęao natural. 
Por exemplo, ąuando os ancestrais do cavalo invadiram os 
campos na metade do Cenozoico, existia uma forte sele¬ 
ęao a favor de animais que pastavam e que escapavam dos 
predadores correndo mais rapido. Essa tendencia nao teria 
ocorrido sem a existencia de campos abertos. 

Qualquer que seja a causa de uma tendencia evoluti- 
va, essa tendencia nao implica a existencia de alguma foręa 
intrinseca rumo a um fenótipo em particular. A evoluęao e 
o resultado de interaęóes entre organismos e os seus am- 
bientes atuais; se as condięóes ambientais mudam, uma 
tendencia evolutiva pode cessar ou ser revertida. O efeito 
cumulativo dessas interaęóes entre os organismos e seus 
ambientes e enorme: e por meio delas que a surpreendente 


diversidade da vida - “as formas infinitas e maravilhosas” 
de Darwin - surgiu. 


REVISAO DO CONCEITO 25.6 


1. Como o conceito de Darwin de descendencia com modifi- 
caęao explica a evoluęao de estruturas complexas como os 
olhos dos vertebrados? 


_Q O virus mixoma e altamente letal a coelhos euro- 

peus (Oryctolagus cuniculus). Em uma populaęao de coe¬ 
lhos sem exposięao previa, o virus matou aproximadamente 
99,8% dos coelhos infectados. O virus e transmitido aos 
coelhos por mosquitos. Descreva a tendencia evolutiva (nos 
coelhos ou no virus) que poderia ocorrer depois do primeiro 
contato da populaęao de coelhos com o vfrus. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 




























Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 25.1 

Condięóes da Terra primitiva tornaram possivel a 
origem da vida (p. 520-522) 

• Experimentos de laboratório simulando uma atmosfera primitiva 
produziram moleculas organicas a partir de precursores inorgani- 
cos. Aminoacidos, lipideos, aęucares e bases nitrogenadas tambem 
foram encontrados em meteoritos. 

• Os nucleotideos de RNA e aminoacidos polimerizam ąuando sao 
imersos em areia ąuente, argila ou rocha. Compostos organicos po- 
dem se associar espontaneamente na forma de protobiontes, go- 
ticulas circundadas por uma membrana que apresentam algumas 
propriedades da celula. 

• O primeiro materiał genetico pode ter sido RNA catalitico com 
autorreplicaęao. Os protobiontes primitivos com esse RNA podem 
ter aumentado em numero pela seleęao natural. 

| Descreva o papel que a argila de montmorillonita e as vesiculas po¬ 
dem ter desempenhado na origem da vida. 

CONCEITO 25.2 

0 registro fóssil documenta a historia da vida 
(p. 522-526) 


CONCEITO 25.4 

0 apogeu e a queda de grupos de organismos 
refletem as diferenęas nas taxas de especiaęao e 
extinęao (p. 531-538) 

• Nas placas tectónicas, as placas continentais se movem gradual- 
mente ao longo do tempo, alterando a geografia fisica e o clima da 
Terra. Essas mudanęas levam a extinęao alguns grupos de organis- 
mos e promovem a especiaęao de outros. 

• A historia evolutiva foi marcada por cinco extinęóes em massa que 
radicalmente alteraram a historia da vida. Algumas dessas extinęóes 
podem ter sido causadas por mudanęas nas posięóes dos continen- 
tes, atividades yulcanicas ou por impactos de meteoritos ou cometas. 

• Grandes aumentos na diversidade da vida resultaram de radiaęóes 
adaptativas que ocorreram depois das extinęóes em massa. As radia¬ 
ęóes adaptativas tambem ocorreram em grupos de organismos que 
tinham importantes inovaęóes evolutivas ou que colonizaram novas 
regióes onde existia pouca competięao com outros organismos. 

] Explique como as amplas mudanęas evolutivas observadas nos registro 
fósseis sao o resultado cumulativo de eventos de extinęao e especiaęao. 

CONCEITO 25.5 

Importantes mudanęas na forma corporal podem 
resultar de mudanęas na sequencia e na regulaęao de 
genes de desenvolvimento (p. 538-541) 


• O registro fóssil, com base em fósseis encontrados em rochas sedi- 
mentares, documenta o apogeu e o declinio de diferentes grupos de 
organismos ao longo do tempo. 

• O estrato sedimentar revela a idade relativa dos fósseis. As idades 
absolutas dos fósseis podem ser estimadas por dataęao radiometri- 
ca e outros metodos. 

• O registro fóssil mostra como novos grupos de organismos po¬ 
dem surgir por meio da modificaęao gradual de organismos exis- 
tentes. 

| Quais sao os desafios da estimativa da idade absoluta dos fósseis 
antigos? Explique como esses desafios podem ter sido superados em al¬ 
gumas circunstancias. 


• Genes do desenvolvimento afetam diferenęas morfológicas entre 
especies ao influenciar a taxa, o tempo e os padróes espaciais de 
mudanęa na forma de um organismo, a medida que ele se transfor- 
ma em adulto. 

• A evoluęao de novas formas pode ser causada por mudanęas na 
sequencia de nucleotideos ou na regulaęao de genes do desenyol- 
yimento. 

| Como as alteraęóes em um unico gene ou regiao do DNA levam ao 
aparecimento de um novo grupo de organismo? 

CONCEITO 25.6 


CONCEITO 25.3 

Eventos fundamentais na historia da vida 
incluem a origem dos organismos unicelulares 
e multicelulares e a colonizaęao de ambientes 
terrestres (p. 526-531) 


A evoluęao nao tern objetivo especifico (p. 541-543) 

• Estruturas biológicas novas e complexas podem evoluir devido 
a uma serie de modificaęóes que beneficiam o organismo que a 
possui. 

• As tendencias evolutivas podem ser causadas por fatores como a 
seleęao natural em um ambiente que se modifica ou na seleęao de 
especies. Assim como todos os aspectos da evoluęao, as tendencias 
evolutivas resultam de interaęóes entre os organismos e os seus 


ambientes atuais. 


3,5 bilhóes de 1,8 b.a.a.: 

anos atras (b.a.a.): Primeiros 

Primeiros procariotos eucariotos 

(unicelulares) (unicelulares) 


1,2 b.a.a.: 500 m.a.a.: 

Primeiros Colonizaęao da 

eucariotos terra por fungos, 

multicelulares plantas e animais 


] Explique o motivo da afirmaęao: "A evoluęao nao tern objetivo es¬ 
pecifico". 
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I\MVEL 1: CONHECIMENTO E COMPREENSAO 


Explosao do Cambriano 
(grandę aumento na diversidade 
de formas animais) 


1. Os estromatólitos fossilizados: 

a. sao formados ao redor das fontes no fundo do mar. 


Q O que e "Explosao do Cambriano" e o que isso significa? 


b. assemelham-se as estruturas formadas por comunidades bac- 
terianas hoje encontradas em algumas baias mornas e rasas. 
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c. fornecem evidencia de que as plantas colonizaram a terra na 
companhia dos fungos ha 500 milhóes de anos. 

d. possuem os primeiros fósseis aceitos de eucariotos, com 1,8 
bilhao de anos. 

2. A revoluęao do oxigenio mudou drasticamente o ambiente na 
Terra. Quais das seguintes adaptaęóes apresentaram vantagem 
na presenęa de oxigenio livre nos oceanos e atmosfera? 

a. A evoluęao da respiraęao celular que usou oxigenio para 
ajudar a retirar energia de moleculas organicas. 

b. A persistencia de alguns grupos animais em habitats anae- 
róbios. 

c. A evoluęao de pigmentos fotossinteticos que protegeram as 
algas primitivas de efeitos corrosivos do oxigenio. 

d. A evoluęao dos cloroplastos depois dos protistas primitivos 
terem incorporado cianobacterias fotossinteticas. 

3. Selecione o fator mais provavelmente relacionado as grandes di- 
ferenęas existentes entre animais e plantas da India e do Sudeste 
da Asia. 

a. As especies se separaram por evoluęao convergente. 

b. Os climas das duas regióes sao semelhantes. 

c. A India esta em processo de separaęao do resto da Asia. 

d. A India era um continente separado ate 45 milhóes de anos 
atras. 

4. Radiaęóes adaptativas podem ser consequencia direta de tres dos 
quatro fatores abaixo. Selecione a exceęao: 

a. nichos ecológicos vagos. 

b. deriva genetica. 

c. colonizaęao de urna regiao isolada com habitat propicio e 
poucas especies competidoras. 

d. inovaęao evolutiva. 

5. Qual das seguintes etapas ainda nao foi atingida pelos cientistas 
estudando a origem da vida? 

a. Sintese de pequenos polimeros de RNA por ribozimas 

b. Formaęao de agregados moleculares com membrana seleti- 
yamente permeavel 

c. Formaęao de protobiontes que usam o DNA para coordenar 
a polimerizaęao de acidos nucleicos 

d. Sintese abiótica de moleculas organicas 

l\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. Urna mudanęa genetica que levou certos genes Hox a serem 
expressos na extremidade do embriao do membro de um ver- 
tebrado, em vez de utilizarem outra regiao, tornou possivel a 
evoluęao dos membros dos tetrapodes. Esse tipo de mudanęa e 
ilustrativa de: 

a. influencia do ambiente no desenvolvimento. 

b. pedomorfose. 

c. mudanęa em um gene de desenvolvimento ou na sua reguła- 
ęao que alterou a organizaęao espacial das partes do corpo. 

d. heterocronia. 

7. Urna bexiga natatória e um saco cheio de gas que ajuda o peixe a 
boiar. A evoluęao da bexiga natatória a partir dos pulmóes de um 
peixe ancestral e um exemplo de: 

a. exaptaęao. 

b. mudanęas na expressao do gene Hox. 

c. pedomorfose. 

d. radiaęao adaptativa. 

NfVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

8 . CONEXAO EVOLUTIVA 

Descreva como o fluxo genico, a deriva genetica e a seleęao natu- 
ral podem influenciar a macroevoluęao. 


9. PESQUISA CIENTIFICA 

A herbivoria (alimentaęao com base em plantas) evoluiu re- 
petidamente em insetos, em geral a partir de ancestrais que se 
alimentavam de carne ou detritos (detrito e materia organica 
morta). Mariposas e borboletas, por exemplo, comem plantas, 
ao passo que o seu “grupo-irmao” (o grupo de insetos ao qual 
elas estao mais relacionadas), os tricópteros, se alimenta de ani¬ 
mais, fungos ou detritos. Como ilustrado na arvore filogeneti- 
ca a seguir, o grupo combinado de mariposa/borboleta/mosca 
d agua compartilha ancestral comum com moscas e pulgas. As- 
sim como os tricópteros, as moscas e as pulgas provavelmente 
evoluiram de ancestrais que nao se alimentavam de plantas. 


Moscas e 
pulgas 


Tricópteros 
Mariposas e 

Herbivoria borboletas 


Existem 140.000 especies de mariposas e borboletas e 7.000 es¬ 
pecies de tricópteros. Construa urna hipótese sobre o impacto da 
herbivoria na radiaęao adaptativa dos insetos. Como essa hipó¬ 
tese pode ser testada? 

10. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Voce viu varios exemplos de como a forma influencia a funęao, 
em todos os niveis hierarquicos biológicos. Entretanto, podemos 
imaginar formas que funcionariam melhor do que algumas hoje 
existentes na natureza. Por exemplo, se as asas de um passaro 
nao fossem formadas a partir dos seus membros, esse passaro 
hipotetico poderia voar e tambem segurar objetos com seus 
membros. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), use o con- 
ceito “evoluęao como funilaria” para explicar porque ha limites 
na funcionalidade das formas na natureza. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 




Em 2010, o vulcao Soufriere Hills, localizado em Montserrat, 
urna ilha do Caribe, sofreu urna violenta erupęao, expelindo 
grandes nuvens de cinzas e gases na atmosfera. Explique como a 
erupęao vulcanica do finał do periodo Permiano e a formaęao da 
Pangeia, que ocorreram ha cerca de 251 milhóes de anos, inicia- 
ram os eventos que alteraram a historia da evoluęao. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 










A HISTORIA EVOLUTIVA DA 
DIVERSIDADE BIOLÓGICA 



ENTREVISTA COM 

Nicole King 

Ganhadora do premio Mac Arthur Fellowship 
“genius” Nicole King e professora associada ^ 
de Genetica, Genómica e Desenvolvimento na 
University of California, Berkeley. A Dr. King 
recebeu o titulo de bacharel em biologia da 
Indiana University e de Ph.D. em bioąuimica 
da Harvard University. Ela e seus alunos estao 
utilizando urna combinaęao de metodos gene- 
tico-moleculares, de desenvolvimento e genó- 
micos para reconstruir etapas em um evento- 
-chave na historia evolutiva da vida - como 
os animais multicelulares se originaram a partir de ancestrais 
unicelulares. 

Como voce se interessou inicialmente pela 
historia da vida? 

Crescendo na Flórida, meu irmao e eu passavamos muitas 
horas explorando, perto de nossa casa, uma enseada cober- 

ta de dentes fossilizados 
de tubaróes. Encontramos 
toneladas de dentes jun¬ 
to com fósseis de arraias- 
-jamanta e outros organis- 
mos marinhos. Podfamos 
constatar que a terra onde 
moravamos havia sido co- 
berta antigamente pelo 
oceano. Aąueles fósseis, 
combinados com a minha 
paixao de estar ao ar livre 
na natureza, armaram o ce- 
nario para o meu interesse 
na historia da vida. Alem 
disso, meu pai e um histo- 
riador. Ele me levava em 
yiagens ąuando estava tra- 
balhando com comunida- 
des nativas norte-america- 
nas na reconstruęao de sua 
historia orał. Exatamente 
como hoje voce pode aprender sobre uma sociedade humana 
estudando a sua historia, fiąuei interessada no que podemos 


Exatamente como 
hoje voce pode 
aprender sobre 
uma sociedade 
humana estudando 
a sua historia, fiquei 
interessada no que 
podemos aprender 
sobre a biologia 
animal ao estudar 


como os primeiros 
animais evoluiram. 


ff 
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aprender sobre a biologia animal ao estudar 
como os primeiros animais evoluiram. 

Voce esta estudando coanoflagelados 
em seu laboratório. 0 que sao esses 
organismos? 

Coanoflagelados sao organismos unicelulares, 
embora alguns tambem formem colónias sim- 
ples. Cada celula tern um flagelo circundado 
em sua base por projeęóes que formam um 
“colar”. Para mim, o colar se parece a uma pe- 
neira ou filtro. O colar aprisiona bacterias, as 
quais a celula entao consome. Esponjas, que sao 
animais muito simples, tern celulas quase indis- 
tinguiveis das celulas de coanoflagelados. Portanto, com base 
unicamente na forma, a primeira indicaęao era a de que os co¬ 
anoflagelados fossem aparentados aos animais. E agora, com o 
auxilio da genómica e outros metodos, o yeredito ja foi dado: co¬ 
anoflagelados e animais sao os parentes mais próximos entre si. 

0 que voce pode aprender sobre a origem dos animais 
estudando coanoflagelados? 

Uma etapa-chave na origem dos animais foi a evoluęao da 
yerdadeira multicelularidade. Isso ocorre quando as celulas de 
um organismo nao podem sobreviver por si próprias - elas 
tern de estar associadas com outras celulas. Eu e meus alunos 
descobrimos que os coanoflagelados tern alguns genes neces- 
sarios a multicelularidade em animais. Antes, se pensava que 
esses genes eram unicos dos animais. Tambem estudamos 
uma especie singular de coanoflagelados que pode formar co¬ 
lónias simples. Estudando esse organismo em detalhes, esta- 
mos aprendendo como ele transita de uma celula unica para 
uma colónia - mudanęa que pode nos ajudar a responder a 
questao evolutiva: “Como a multicelularidade evoluiu de or¬ 
ganismos que sao unicelulares?” 

Conte sobre um dia de trabalho habitual. E que 
conselho voce daria aos alunos? 

Cada dia e diferente, mas em meu laboratório sempre tento 
conyersar com as pessoas sobre as suas pesquisas. As vezes, 
elas compartilham um novo e empolgante resultado ou descre- 
vem um experimento que esta dando errado; entao, pensamos 
juntos sobre o que pode ser feito. Algumas vezes se constatou 
que um experimento foi conduzido corretamente, mas os re- 
sultados foram muito diferentes do que esperavamos. Pode ser 
dificil determinar o que causa esses resultados inesperados, 
mas ao fazer isso podemos descobrir caracteristicas da biolo¬ 
gia de um organismo sobre o qual nem sabiamos da existencia! 
Sou realmente afortunada, porque amo o que eu faęo e tenho 
um grupo diversificado e talentoso de cientistas em meu labo¬ 
ratório. Todos estao aprendendo uns com os outros, e estou 
aprendendo com eles. Acima de tudo, acredito que a chave 
para uma carreira feliz e de sucesso e fazer aquilo que se arna. 




▲ Quatro colónias de coanoflagelados. 




CONCEITOS-CH AVE 

26.1 As filogenias mostram rela- 
ęóes evolutivas 

26.2 As filogenias sao inferidas a 
partir de dados morfológi- 
cos e moleculares 

26.3 Caracteres compartilhados 
sao utilizados para cons- 
truir arvores filogeneticas 

26.4 A historia evolutiva de um 
organismo esta documenta- 
da em seu genoma 

Relógios moleculares au- 
xiliam a decifrar o tempo 
evolutivo 

26.6 Nossa compreensao sobre 
a arvore da vida continua a 
mudar com base em novos 
dados 


lnvestigando a arvore da vida 

O lhe atentamente para o organismo na Figura 26.1. Embora pareęa uma 
serpente, este animal e na verdade um lagarto sem patas, conhecido como 
lagarto-de-vidro-oriental (Ophisaurus ventralis). Por que este lagarto-de-vidro 
nao e considerado uma serpente? Em geral, como os biólogos distinguem e 
classificam as milhóes de especies sobre a Terra? 

Uma compreensao das relaęóes evolutivas sugere um caminho para res- 
ponder essas perguntas: podemos decidir em que categoria colocar uma espe- 
cie comparando suas caracteristicas com aquelas de potenciais parentes pró- 
ximos. Por exemplo, o lagarto-de-vidro-oriental nao tern mandibula altamente 
flexivel, um grandę numero de vertebras ou uma cauda curta atras do anus, 
tres caracteres compartilhados por todas as serpentes. Estas e outras carac¬ 
teristicas sugerem que, apesar da semelhanęa superficial, o lagarto-de-vidro- 
-oriental nao e uma serpente. 

Serpentes e lagartos sao parte do continuum de vida que se estende des- 
de os primeiros organismos ate a grandę diversidade de especies vivas atuais. 
Nesta unidade, examinaremos essa diversidade e descreveremos hipóteses em 
relaęao a como elas evoluiram. Assim, nossa enfase mudara do processo de 
evoluęao (os mecanismos evolutivos descritos na Unidade 4) para o seu pa- 
drao (observaęóes dos produtos da evoluęao ao longo do tempo). 

Para montar o cenario a firn de examinar a diversidade da vida, neste ca- 
pitulo consideraremos como os biólogos traęam a filogenia, a historia evolu- 
tiva de uma especie ou de um grupo de especies. Uma filogenia de lagartos e 
serpentes, por exemplo, indica que tanto os lagartos-de-vidro-orientais como 
as serpentes evoluiram de lagartos com pernas - mas evoluiram de linhagens 
diferentes desses lagartos com pernas (Figura 26.2). Portanto, parece que suas 
condięóes de ausencia de pernas evoluiram independentemente. Como vere- 


▲ Figura 26.1 Que tipo de organismo e este? 





548 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


LAGARTO 
ANCESTRAL ■ 
(com membros) 


Sem membros 

- h 


u 


Lagartixas 

Serpentes^ ^^ f^ 
Iguanas 

Lagarto-monitor 


Lagarto-de-vidro- 

^ . -oriental 

Sem membros 


A Figura 26.2 Evoluęao convergente de corpos sem membros. 

Urna filogenia com base em dados de sequencia de DNA revela que uma 
forma corporal sem membros evoluiu de modo independente de linha- 
gens ancestrais com membros levando a lagartos-de-vidro-orientais e a 
serpentes. 

mos, os biólogos reconstroem e interpretam filogenias, 
assim como aąuela na Figura 26.2 usando a sistematica, 
uma disciplina enfocada em classificar os organismos e de- 
terminar suas relaęóes evolutivas. 


CONCEITO 26.1 


As filogenias mostram relaęóes evolutivas 

Os organismos compartilham muitas caracteristicas devido 
a ancestralidade comum (ver Capitulo 22). Desse modo, po- 
demos aprender muito sobre uma especie se conhecermos 
sua historia evolutiva. Por exemplo, um organismo provavel- 
mente compartilhe muitos dos seus genes, rotas metabólicas 
e proteinas estruturais com seus parentes próximos. Vere- 
mos aplicaęóes praticas dessa informaęao posteriormente 
nesta seęao, mas primeiro examinaremos como os organis¬ 
mos sao denominados e classificados: a disciplina cientifica 
da taxonomia. Veremos tambem como podemos interpre- 
tar e usar diagramas que representam a historia evolutiva. 

Nomenclatura binomial 

Nomes comuns para organismos - como macaco, tenti- 
lhao ou lilas - expressam um significado no uso ocasio- 
nal, mas tambem podem causar confusao. Cada um desses 
nomes, por exemplo, se refere a mais do que uma especie. 
Alem disso, alguns nomes comuns nao refletem exatamen- 
te o tipo de organismo ao qual se referem. Considere estes 
tres organismos que tern o sufixo “fish” (peixe, em ingles): 
jellyfish (agua-viva, um cnidario), crayfish (lagostim, pe- 
queno crustaceo semelhante a lagosta) e silverfish (traęa, 
um inseto). Naturalmente, um dado organismo tern nomes 
diferentes em linguas diferentes. 

Para evitar ambiguidade quando comunicam suas pes- 
quisas, os biólogos referem-se aos organismos por nomes 
cientificos latinos. O formato em duas partes do nome 
cientifico, geralmente denominado binomial, foi instituido 
no seculo XVIII por Carolus Linnaeus (ver Capitulo 22). 


A primeira parte do binomial e o nome do genero ao 
qual a especie pertence. A segunda parte, chamada epi- 
teto especifico, e exclusiva para cada especie dentro do 
genero. Um exemplo de binomial e Panthera pardus , o 
nome cientifico para o grandę felino comumente cha- 
mado de leopardo. Observe que a primeira letra do ge¬ 
nero e maiuscula e o binómio inteiro e escrito em itali- 
co. (Novos nomes cientificos tambem sao “latinizados”: 
voce pode denominar um inseto que voce descobriu 
em homenagem a um amigo, mas deve colocar uma 
terminaęao em latim.) Hoje, muitos dos mais de 11 mil 
binómios designados por Linnaeus ainda estao em uso, 
incluindo o nome dado por ele a nossa especie - Homo 
sapiens , significando “homem sabio”. 

Classificaęao hierarquica 

Alem de denominar especies, Linnaeus tambem as 
agrupou em uma hierarquia de categorias progressi- 
yamente inclusivas. O primeiro agrupamento baseia- 
-se no binómio: especies que parecem ser proximamente 
relacionadas sao agrupadas dentro do mesmo genero. Por 
exemplo, o leopardo ( Panthera pardus) pertence ao mesmo 
genero que tambem inclui o leao africano ( Panthera leo), o 
tigre ( Panthera tigris ) e a onęa ( Panthera onca ). Acima do 
genero, os taxonomistas empregam progressivamente ca¬ 
tegorias mais abrangentes de classificaęao. O sistema taxo- 
nómico denominado lineano, em homenagem a Linnaeus, 
coloca generos relacionados na mesma familia, familias 
dentro de ordens, ordens dentro de classes, classes dentro 
de filos, filos dentro de reinos e, mais recentemente, reinos 
dentro de dominios (Figura 26.3). A classificaęao biológica 
resultante de um organismo particular e algo semelhante a 
uma identificaęao do endereęo postał de uma pessoa em um 
determinado apartamento, em uma edificaęao com muitos 
apartamentos, em uma rua com muitos edificios, em uma 
cidade com muitas ruas e assim por diante. 

A unidade taxonómica denominada em qualquer ni- 
vel da hierarquia e chamada de taxon (plural, taxons). No 
exemplo do leopardo, Panthera e um taxon em nivel de ge¬ 
nero, e Mammalia e um taxon em nivel de classe que inclui 
todas das muitas ordens de mamiferos. Observe que no sis¬ 
tema lineano, os taxons mais amplos do que o genero nao 
estao em italico, embora tenham a primeira letra maiuscula. 

Classificar especies e um modo de estruturar nossa 
visao do mundo. Reunimos varias especies de arvores, as 
quais damos o nome comum de pinheiros, e as distingui- 
mos de outras arvores, que chamamos de abetos. Os ta- 
xonomistas decidiram que pinheiros e abetos sao sufi- 
cientemente diferentes para serem colocados em generos 
separados, porem suficientemente similares para serem 
agrupados dentro da mesma familia, Pinaceae. Em geral, 
assim como pinheiros e abetos, niveis mais elevados de 
classificaęao sao definidos por caracteres particulares es- 
colhidos pelos taxonomistas. Entretanto, caracteres uteis 
para classificar um grupo de organismos podem nao ser 
apropriados para outros organismos. Por essa razao, as ca¬ 
tegorias mais amplas com frequencia nao sao comparaveis 
entre linhagens; isto e, uma ordem de caracois nao exibe o 


























BIOLOGIA DE CAMPBELL 549 



▲ Figura 26.3 Classificaęao lineana. Em cada nivel, ou "posto", 
as especies sao colocadas em grupos dentro de grupos mais inclusivos. 


mesmo grau de diversidade morfológica ou genetica que 
uma ordem de mamiferos. Alem disso, como yeremos, a 
colocaęao de especies dentro de ordens, classes e assim por 
diante nao reflete necessariamente a historia evolutiva. 


Unindo classificaęao e filogenia 

A historia evolutiva de um grupo de organismos pode 
ser representada em um diagrama ramificado chamado 
de arvore filogenetica. Como na Figura 26.4, o padrao 
ramificado geralmente e o mesmo como os taxonomistas 
classificaram os grupos de organismos aninhados dentro 
de grupos mais inclusivos. As vezes, entretanto, os taxo- 
nomistas colocam uma especie dentro de um genero (ou 
outro grupo) ao qual ele nao e muito estreitamente relacio- 
nado. Uma razao para esse erro pode ser que, ao longo do 
curso da evoluęao, uma especie perdeu uma caracteristica- 
-chave compartilhada por seus parentes próximos. Se o 
DNA ou outra evidencia nova indicar que um organismo 
foi classificado de modo erróneo, o organismo pode ser 
reclassificado para refletir corretamente sua historia evo- 
lutiva. Outro problema e que, embora o sistema lineano 
possa distinguir grupos, como anfibios, mamiferos, repteis 


Ordem Familia Genero Especie 



Panthera 

pardus 

(leopardo) 



Taxidea 
taxus ** 
(texugo- 
-americano) 


W* 


Lutra lutra 

(lontra- 

-europeia) 



Canis 
la trans 
(coiote) 


Canis 

lupus 

(lobo-cinzento) 



▲ Figura 26.4 A conexao entre classificaęao e filogenia. 

A classificaęao hierarquica pode refletir os padróes de ramificaęao 
das arvores filogeneticas. Esta arvore traęa possfveis relaęóes evo- 
lutivas entre alguns taxons dentro da ordem Carnivora, por sua 
vez um ramo da classe Mammalia. O ponto de ramificaęao Q re- 
presenta o ancestral comum mais recente de todos os membros 
das famflias da doninha (Mustelidae) e do cao (Canidae). O ponto 
de ramificaęao Q representa o ancestral comum mais recente de 
coiotes e lobos-cinzentos. 


1 O que esta arvore filogenetica mostra sobre as relaęóes evoluti- 
vas entre o leopardo, o texugo e o lobo? 


e outras classes de vertebrados, ele nao nos diz nada sobre 
as relaęóes evolutivas desses grupos entre si. 

Essas dificuldades em associar a classificaęao lineana 
com a filogenia levou alguns sistematas a propor que a classi¬ 
ficaęao se baseasse inteiramente em relaęóes evolutivas. Nes- 
ses sistemas, os nomes sao atribuidos somente a grupos que 
incluem um ancestral comum e todos os seus descendentes. 
Em razao dessa abordagem, alguns grupos comumente reco- 
nhecidos tornam-se parte de outros grupos anteriormente de 
mesmo nivel no sistema lineano. Por exemplo, como as aves 
evoluiram de um grupo de repteis, a classe Aves (a classe li¬ 
neana a qual pertencem as aves) e considerada um subgrupo 
de Reptilia (tambem uma classe no sistema lineano). 

Independentemente de como os grupos sao denomi- 
nados, uma arvore filogenetica representa uma hipótese 
acerca das relaęóes evolutivas. Essas relaęóes com fre- 
quencia sao representadas como uma serie de dicotomias, 
ou pontos de ramificaęao de duas vias. Cada ponto de 
ramificaęao representa a divergencia de duas linhas evo- 
lutivas a partir de um ancestral comum. Na Figura 26.5, 
por exemplo, o ponto de ramificaęao Q representa o an¬ 
cestral comum dos taxons A, B e C. A posięao do ponto 
de ramificaęao Q a direita de Q indica que os taxons B e 
C divergiram após sua linhagem compartilhada se separar 
da linhagem que levou ao taxon A. Obserye tambem que 
as aryores filogeneticas podem ser giradas em torno de um 
ponto de ramificaęao sem alterar suas relaęóes evolutivas. 
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representa o ancestral uma politomia: um padrao de 

comum dos taxons A-G. divergencia nao resolvido. 

A Figura 26.5 Como interpretar uma arvore filogenetica. 


DESENHE 


Redesenhe esta arvore, girando os ramos em torno dos 


pontos de ramificaęao Q e ©. Sua nova versao conta uma historia 


diferente sobre as relaęóes evolutivas entre os taxons? Explique. 


Na Figura 26.5, os taxons B e C sao taxons-irmaos, gru- 
pos de organismos que compartilham um ancestral comum 
imediato (ponto de ramificaęao ©) e, portanto, sao os pa- 
rentes mais próximos entre si. Alem disso, esta arvore, as- 
sim como a maioria das arvores filogeneticas neste livro, e 
enraizada, ou seja, um ponto de ramificaęao dentro da ar- 
vore (geralmente desenhado bem a esąuerda) representa o 
mais recente ancestral comum de todos os taxons da arvore. 
O termo taxon basal se refere a uma linhagem que diver- 
ge precocemente na historia de um grupo e, portanto, assim 
como o taxon G na Figura 26.5, encontra-se em um ramo que 
se originou próximo ao ancestral comum do grupo. Por firn, a 
linhagem conduzindo aos taxons D-F inclui uma politomia, 
um ponto de ramificaęao a partir do qual emergem mais de 
dois grupos de descendentes. Uma politomia significa que as 
relaęóes evolutivas entre os taxons ainda nao sao claras. 


0 que podemos e o que nao podemos aprender a 
partir de arvores filogeneticas 

Vamos resumir tres pontos essenciais sobre arvores filoge¬ 
neticas. Primeiro, elas pretendem mostrar padróes de des- 
cendencia e nao de semelhanęas fenotipicas. Embora orga¬ 
nismos estreitamente relacionados muitas vezes se pareęam 
uns com os outros devido a sua ancestralidade comum, eles 
talvez nao se pareęam se suas linhagens evoluiram a taxas 
diferentes ou em condięóes ambientais muito diferentes. Por 
exemplo, embora os crocodilos sejam mais estreitamente 
relacionados as aves do que aos lagartos (ver Figura 22.17), 
eles se parecem mais com os lagartos, porque a morfologia 
mudou drasticamente na linhagem das aves. 

Segundo, a sequencia de ramificaęao em uma arvore 
nao indica necessariamente a idade real (absoluta) de uma 
especie determinada. Por exemplo, a arvore na Figura 26.4 
nao indica que o lobo evoluiu mais recentemente do que a 
lontra-europeia; em vez disso, a arvore mostra apenas que 
o ancestral comum mais recente do lobo e da lontra (ponto 
de ramificaęao Q) viveu antes do ancestral comum mais re¬ 


cente do lobo e do coiote (©). Para indicar quando os lobos 
e as lontras evoluiram, a arvore necessitaria incluir diver- 
gencias adicionais em cada linhagem evolutiva, bem como 
as datas quando essas separaęóes ocorreram. Em geral, a 
nao ser que seja dada uma informaęao espedfica sobre o 
que os comprimentos dos ramos representam em uma arvo- 
re filogenetica - por exemplo, que eles sao proporcionais ao 
tempo - devemos interpretar o diagrama apenas em termos 
de padróes de descendencia. Nenhuma suposięao deveria 
ser feita sobre quando uma especie determinada evoluiu ou 
quanta variaęao ocorreu em cada linhagem. 

Terceiro, nao devemos assumir que um taxon em uma 
arvore filogenetica evoluiu a partir de um taxon próximo a 
ele. A Figura 26.4 nao indica que os lobos evoluiram a par¬ 
tir dos coiotes ou vice-versa. Podemos inferir apenas que a 
linhagem conduzindo aos lobos e a linhagem conduzindo 
aos coiotes evoluiram a partir de um ancestral comum Q. 
Este ancestral, agora extinto, nao era nem um lobo nem um 
coiote. Entretanto, seus descendentes incluem as duas es¬ 
pecies existentes (contemporaneas) mostradas aqui, lobos 
e coiotes. 

Aplicando filogenias 

Compreender filogenias pode ter aplicaęóes praticas. Con- 
sidere o milho, o qual se originou nas Americas e hoje e 
uma importante cultura alimentar em todo o mundo. 
A partir da filogenia do milho com base em dados de DNA, 
os pesquisadores foram capazes de identificar duas espe- 
cies de gramineas selvagens que podem ser os parentes vi- 
vos mais próximos do milho. Esses dois parentes próximos 
podem ser uteis como “reservatórios” de alelos beneficos 
que podem ser transferidos para milhos cultivados por 
cruzamentos ou engenharia genetica (ver Capitulo 20). 

Um uso diferente de arvores filogeneticas e inferir as 
identidades de especies, pela analise do parentesco de se- 
quencias de DNA de diferentes organismos. Os pesquisa- 
dores usaram essa abordagem para investigar se a “‘carne 
de baleia” tern sido obtida de especies protegidas pelo di- 
reito internacional caęa ilegal e nao de especies que podem 
ser abatidas legalmente (Figura 26.6). 

Como os pesquisadores constroem arvores como estas 
que consideramos aqui? Na próxima seęao, comeęaremos 
a responder essa pergunta pelo exame de dados usados 
para determinar filogenias. 


REVISAO DO CONCEITO 26.1 


1. Que niveis de classificaęao na Figura 26.3 os seres humanos 
compartilham com os leopardos? 

2. Qual das arvores mostradas aqui retrata uma historia evoluti- 
va diferente das outras duas? Explique. 

ę {łc 

D A A 


(a) 


(b) 


(c) 
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T Figura 26.6 


Pesquisa 


car as caracteristicas que resultam da ancestralidade co- 
mum, pois apenas elas refletem as relaęóes evolutivas. 


Qual e a identidade das especies do alimento 
sendo vendido como carne de baleia? 


Experimento C. S. Baker e S. R. Palumbi compraram 13 amos- 
tras de "carne de baleia" de mercados de pescado japoneses. 
Sequenciaram partes do DNA mitocondrial (DNAmt) de cada 
amostra e compararam seus resultados com as sequencias com- 
paraveis de DNAmt de especies de baleia conhecidas. Para inferir 
a identidade da especie de cada amostra, a equipe construiu urna 
arvore genetica, urna arvore filogenetica que mostra padróes de 
parentesco entre sequencias de DNA em vez de entre taxons. 

Resultados Das especies na arvore genetica resultante, so- 
mente as baleias Minkę caęadas no Hemisferio Sul podem ser 
vendidas legalmente no Japao. 



Minkę 

(Hemisferio Sul) 
Desconhecidas #1a, 
2, 3, 4, 5, 6, 7, 8 



Homologias morfológicas e moleculares 

Recorde que similaridades fenotipicas e geneticas decor- 
rentes da ancestralidade compartilhada sao chamadas ho¬ 
mologias. Por exemplo, a similaridade no numero e arranjo 
de ossos dos membros anteriores de mamiferos deve-se a 
sua descendencia a partir de um ancestral comum com a 
mesma estrutura óssea; esse e um exemplo de homologia 
morfológica (ver Figura 22.15). Do mesmo modo, genes ou 
outras sequencias de DNA sao homólogos se eles descen- 
dem de sequencias contidas em um ancestral comum. 

Em geral, organismos que compartilham morfologias 
muito similares ou sequencias de DNA similares provavel- 
mente sao mais estreitamente relacionados do que orga¬ 
nismos com estruturas ou sequencias bastante diferentes. 
Em alguns casos, entretanto, a divergencia morfológica en¬ 
tre especies relacionadas pode ser grandę e sua divergencia 
genetica pequena (ou vice-versa). Considere as plantas ha- 
yaianas, conhecidas como espadas-de-prata (. silversword ): 
algumas dessas especies sao aryores altas ramificadas, 
enquanto outras sao densos arbustos próximos ao chao 
(ver Figura 25.22). Contudo, apesar dessas impressionantes 
diferenęas fenotipicas, os genes das espadas-de-prata sao 
muito semelhantes. Com base nessas pequenas divergen- 
cias moleculares, os cientistas estimam que o grupo das 
espadas-de-prata comeęou a divergir ha 5 milhóes de anos. 
Posteriormente neste capitulo, discutiremos como os cien¬ 
tistas usam dados moleculares para estimar esses tempos 
de divergencia. 


Conclusao Esta analise indicou que sequencias de DNAmt de 
seis das amostras desconhecidas (em vermelho) sao mais estreita¬ 
mente relacionadas as sequencias de baleias cuja caęa nao e legał. 


Fonte: C. S. Baker e S. R. Palumbi, Which whales are hunted? A molecular 
genetic approach to monitoring whaling, Science 265:1538-1539 (1994). 
Reeditado com permissao da AAAS. 


Q ue resultados diferentes indicariam que a carne de ba¬ 
leia nao foi caęada ilegalmente? 


Suponha que novas evidencias indicam que o ta- 
xon E, na Figura 26.5, e o taxon-irmao de um grupo que 
consiste nos taxons D e F. Redesenhe a arvore de acordo 
com essa informaęao. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 26.2 

As filogenias sao inferidas a partir de dados 
morfológicos e moleculares 

Para inferir a filogenia, os sistematas precisam reunir tan- 
ta informaęao quanto possivel sobre a morfologia, genes e 
bioquimica de organismos releyantes. E importante enfo- 


Separando homologia de analogia 

Urna fonte potencial de confusao na construęao de urna 
filogenia e a similaridade entre organismos que e devida 
a evoluęao convergente - chamada analogia - em vez de 
a ancestralidade compartilhada (homologia). A evoluęao 
conyergente ocorre quando pressóes ambientais similares 
e a seleęao natural produzem adaptaęóes similares (analo- 
gas) em organismos de diferentes linhagens evolutivas. Por 
exemplo, os dois animais 
semelhantes a toupeira 
mostrados na Figura 26.7 
parecem muito similares. 

Entretanto, suas anato- 
mias internas, fisiologias 
e sistemas reprodutivos 
sao muito diferentes. Na 
yerdade, evidencias gene¬ 
ticas e fósseis indicam que 
o ancestral comum dessas 
toupeiras viveu ha 140 
milhóes de anos. Este an¬ 
cestral comum e a maioria 
dos seus descendentes nao 
eram como urna toupeira, 
mas caracteristicas analo- 



"Toupeira" marsupial australiana 



Toupeira placentaria norte-americana 


A Figura 26.7 Evoluęao 
conyergente em organismos 
cavadores. Um corpo longo, 
grandes patas dianteiras, olhos 
pequenos e uma almofada de 
pele grossa que protege o nariz 
evoluiram independentemente 
nestas especies. 
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gas evoluiram independentemente nestas duas linhagens 
de toupeiras, a medida que elas se tornaram adaptadas a 
estilos de vida similares. 

Distinguir entre homologia e analogia e critico ao 
reconstruir filogenias. Para entender por que, considere 
morcegos e aves, ambos com adaptaęóes que permitem 
voar. Essa semelhanęa superficial pode sugerir que os mor¬ 
cegos sao mais estreitamente relacionados as aves do que 
aos gatos, que nao podem voar. Entretanto, um exame mais 
próximo revela que urna asa de morcego e mais parecida 
as patas dianteiras dos gatos e outros mamiferos do que as 
asas das aves. Morcegos e aves descendem de um ances- 
tral tetrapode comum que viveu ha cerca de 320 milhóes 
de anos. Esse ancestral comum nao podia voar. Portanto, 
embora o sistema esqueletico basico de morcegos e aves 
seja homólogo, suas asas nao sao. O voo e possibilitado de 
modos diferentes - membranas estendidas nas asas dos 
morcegos versus penas nas asas das aves. A evidencia fóssil 
tambem documenta que as asas dos morcegos e das aves 
surgiram independentemente a partir dos membros ante- 
riores de diferentes tetrapodes ancestrais. Portanto, com 
respeito a voar, urna asa de morcego e analoga , nao homó- 
loga, a asa de urna ave. Estruturas analogas que surgiram 
independentemente sao tambem chamadas homoplasias 
(do grego, “moldado da mesma maneira”). 

Alem das similaridades corroborativas e da eviden- 
cia fóssil, outra pista para distinguir entre homologias e 
analogias e a complexidade dos caracteres sendo compa- 
rados. Quanto mais elementos similares em duas estrutu¬ 
ras complexas, e mais provavel que elas tenham evoluido 
de um ancestral comum. Por exemplo, os cranios de um 
homem adulto e de um chimpanze adulto consistem em 
muitos ossos fusionados juntos. As composięóes dos cra¬ 
nios coincidem quase perfeitamente, osso por osso. E al- 
tamente improvavel que essa estrutura complexa, coinci- 
dente em tantos detalhes, tenha origem separada. Mais 
provavelmente, os genes envolvidos no desenvolvimento 
dos dois cranios foram herdados de um ancestral comum. 
O mesmo argumento se aplica a comparaęóes em mvel 
genetico. Os genes sao sequencias de milhares de nucleo- 
tideos, cada um do qual representa um carater herdado 
na forma de urna das quatro bases de DNA: A (adenina), 
G (guanina), C (citosina) ou T (timina). Se os genes em 
dois organismos compartilham muitas poręóes de suas se- 
quencias de nucleotideos, e provavel que os genes sejam 
homólogos. 


Avaliando homologias moleculares 

Muitas vezes, a comparaęao de moleculas de DNA coloca 
desafios tecnicos para os pesquisadores. O primeiro passo 
após sequenciar as moleculas e alinhar sequencias com- 
paraveis das especies sob estudo. Se as especies sao muito 
estreitamente relacionadas, as sequencias provavelmente 
diferem em somente um ou poucos sitios. Por outro lado, 
sequencias comparaveis de acidos nucleicos em especies 
remotamente relacionadas, em geral, tern bases diferentes 
em muitos sitios e muitas tern comprimentos diferentes. 


Isso e devido as inseręóes e deleęóes acumuladas durante 
longos periodos de tempo. 

Suponha, por exemplo, que determinadas sequencias 
de DNA nao codificantes próximas a um determinado 
gene sao muito similares em duas especies, exceto pela de¬ 
leęao da primeira base da sequencia em urna das especies. 
O efeito e que a sequencia remanescente se altera retro- 
cedendo um ponto. Urna comparaęao entre duas sequen- 
cias que nao leva em conta essa deleęao ignoraria o que, 
de fato, e urna semelhanęa muito boa. Para tratar desses 
problemas, os pesquisadores desenvolveram programas 
de computador que estimam a melhor maneira de alinhar 
segmentos comparaveis de DNA de comprimentos dife¬ 
rentes (Figura 26.8). 

Essas comparaęóes moleculares revelam que muitas 
substituięóes de bases e outras diferenęas se acumularam 
em genes comparaveis de urna toupeira australiana e de 
urna toupeira norte-americana. As muitas diferenęas in- 
dicam que suas linhagens divergiram bastante desde seu 
ancestral comum; portanto, podemos dizer que as especies 
atuais nao sao estreitamente relacionadas. Por outro lado, 
o alto grau de similaridade da sequencia genetica entre 
plantas de espada-de-prata indica que todas elas sao muito 
estreitamente relacionadas, a despeito de suas diferenęas 
morfológicas consideraveis. 

Assim como com caracteres morfológicos, e neces- 
sario distinguir homologias de analogias ao avaliar simila¬ 
ridades moleculares de estudos evolutivos. Duas sequen- 


Q Estas sequencias homólogas 
de DNA sao identicas 
quando a especie 1 e a 
especie 2 comeęam a 
divergir a partir de seu 
ancestral comum. 


0 Mutaęóes por deleęao e por 
inseręao mudam o que eram 
sequencias equivalentes nas 
duas especies 


1 CCAT CAGAGT CC 

2 CCAT CAGAGT CC 


\ 


r Deleęao 

1 C C A T C A(G)A G T C C 

2 C C A^C A G A G T C C 

(G T A) Inseręao 


@ As regióes da sequencia da 
especie 2 que combinam 
com a sequencia na especie 
1, sombreadas em cor de 
laranja, nao mais se alinham 
devido a estas mutaęóes. 

O As regióes correspondentes 
realinhadas segundo um 
programa de computador 
acrescentam lacunas na 
seguencia 1. 


\ 

1 CCATCAAGTCC 

2 CCATGTACAGAGTCC 

\ 

1 |C C A T| _C A _ A G T C C 

2 CCATGTACAGAGTCC 


▲ Figura 26.8 Alinhando segmentos de DNA. Os sistematas 
pesquisam sequencias similares ao longo de segmentos de DNA de 
duas especies (somente urna fita de DNA e mostrada para cada es¬ 
pecie). Neste exemplo, 11 das 12 bases originais nao se alteraram 
desde que as especies divergiram. Portanto, estas poręóes das se- 
guencias ainda se alinham quando o comprimento e ajustado. 
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ACGGATAGT CCACTAGGCACTA 


CONCEITO 


26.3 


T CACCGACAGGT CTTT GACTAG 


▲ Figura 26.9 Uma homoplasia molecular. 


cias que se pareęam uma com a outra em muitos pontos 
ao longo de seu comprimento sao mais provavelmente 
homólogas (ver Figura 26.8). Mas em organismos que nao 
parecem ser estreitamente relacionados, as bases que suas 
sequencias muito diferentes compartilham podem ser 
simplesmente coincidencias, chamadas homoplasias mo- 
leculares. Por exemplo, se as duas sequencias de DNA na 
Figura 26.9 provieram de organismos remotamente rela¬ 
cionados, o fato de que eles compartilhassem 23% de suas 
bases seria coincidencia. Ferramentas estatisticas foram 
desenvolvidas para determinar se sequencias de DNA que 
compartilham mais do que 25% de suas bases o fazem pelo 
fato de serem homólogas. 


REVISAO DO CONCEITO 26.2 


1 . 


2 . 


Decida se cada um dos seguintes pares de estruturas repre- 
senta mais provavelmente uma analogia ou homologia e 
explique seu raciocinio: (a) espinho de porco-espinho e es- 
pinho de cactos; (b) pata de gato e mao humana; (c) asa de 
coruja e asa de vespa. 


Suponha que duas especies, A e B, tern aparen- 
cias similares, mas sequencias de genes muito diferentes, 
enquanto as especies B e C tern aparencias diferentes, mas 
sequencias de genes similares. Qual par de especies e mais 
provavel de ser estreitamente relacionado: AeBouBeC? 
Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Caracteres compartilhados sao utilizados 
para construir arvores filogeneticas 

Como discutimos, uma etapa-chave na reconstruęao de 
filogenias e distinguir caracteres homólogos de caracteres 
analogos (uma vez que somente homologia reflete a histo¬ 
ria evolutiva). Devemos tambem escolher um metodo de 
inferencia da filogenia a partir desses caracteres homólo¬ 
gos. Um conjunto de metodos amplamente utilizado e co- 
nhecido como cladistica. 

Cladistica 

Na abordagem denominada cladistica pelos sistematas, 
a ancestralidade comum e o principal criterio usado para 
classificar os organismos. Usando essa metodologia, os 
biólogos procuram colocar as especies dentro de grupos 
chamados clados, cada um dos quais inclui uma especie 
ancestral e todos os seus descendentes (Figura 26.1 Oa). 

Os clados, assim como as categorias taxonómicas 
do sistema lineano, sao aninhados dentro de clados mais 
abrangentes. Na Figura 26.4, por exemplo, o grupo do gato 
(Felidae) representa um clado dentro de um clado maior 
(Carnivora) que tambem inclui o grupo do cao (Canidae). 

Entretanto, um taxon e equivalente a um clado somen¬ 
te se ele e monofiletico (do grego, “tribo unica”), signifi- 
cando que ele consiste em uma especie ancestral e todos os 
seus descendentes (ver Figura 26.10a). Compare isso com 
um grupo parafiletico (“alem da tribo”), o qual consiste 
em uma especie ancestral e alguns, mas nao todos, os seus 
descendentes (Figura 26.1 Ob), ou um grupo polifiletico 
(“muitas tribos”), o qual inclui especies remotamente rela- 
cionadas, mas nao inclui seu ancestral comum mais recen- 
te (Figura 26.10c). 


▼ Figura 26.10 Grupos monofileticos, parafileticos e polifileticos. 


(a) Grupo monofiletico (clado) 


A 

B Grupo I 

C 

D 

E 

F 


0 grupo I, consistindo em tres especies 
(A, B, C) e seu ancestral comum e um 
grupo monofiletico (clado), significando que 
ele consiste em uma especie ancestral e de 
todos os seus descendentes. 



(b) Grupo parafiletico 


A 

B 

C 

D 

E Grupo II 
F 


0 grupo II e parafiletico, ou seja, consiste em 
uma especie ancestral Q e alguns de seus 
descendentes (especies D, E, F), mas nao em 
todos eles (falta a especie G). 



(c) Grupo polifiletico 



Grupo III 


0 grupo III, consistindo em quatro especies 
(A, B, C,D), e polifiletico, ou seja, o ancestral 
comum @ de seus membros nao faz parte 
do grupo. 
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Este grupo e parafiletico porque nao 
inclui todos os descendentes do ancestral 
comum (ele exclui os cetaceos). 


Ancestral 
comum dos 



Este grupo e polifiletico porque 
nao inclui o mais recente ancestral 
comum dos seus membros. 


Outros ungulados 
artiodatilos 



Hipopótamos 




Focas 


Ursos 


m 


Outros 

carnh/oros 



▲ Figura 26.11 Exemplos de um grupo parafiletico e um 
polifiletico. 


1 Circule o ponto de ramificaęao que representa o ancestral co¬ 
mum mais recente de cetaceos e focas. Explique por que o ancestral 
nao seria parte de um grupo de cetaceos ou focas definido porsuas 
formas corporais similares. 


Observe que em um grupo parafiletico, o ancestral co¬ 
mum mais recente de todos os membros do grupo e parte 
do grupo, enąuanto em um grupo polifiletico o ancestral 
comum mais recente nao e parte do grupo. Por exemplo, 
um grupo consistindo em ungulados artiodatilos (hipopó¬ 
tamos, veados e seus parentes) e seu ancestral comum e 
parafiletico porąue inclui o ancestral comum, mas exclui 
os cetaceos (baleias, golfinhos e toninhas), os ąuais des- 
cendem desse ancestral (Figura 26.11). Por outro lado, 
um grupo consistindo em focas e cetaceos (com base em 
suas formas corporais similares) seria polifiletico porąue 
nao inclui o ancestral comum das focas e cetaceos. Os bió- 
logos evitam definir esses grupos polifileticos; se novas 
evidencias indicarem que um grupo existente e polifiletico, 
os organismos nesse grupo sao reclassificados. 

Caracteres ancestrais compartilhados e 
derivados compartilhados 

Como conseąuencia da descendencia com modificaęao, 
os organismos tern caracteristicas que compartilham com 
seus ancestrais e tambem tern caracteristicas que diferem 
das de seus ancestrais. Por exemplo, todos os mamiferos 
tern colunas vertebrais, mas urna coluna vertebral nao dis- 
tingue os mamiferos de outros vertebrados, porąue todos os 
yertebrados tern colunas yertebrais. A coluna yertebral an- 
tecede a separaęao dos mamiferos dos outros yertebrados. 
Portanto, para os mamiferos, a coluna yertebral e um cara- 
ter ancestral compartilhado, um carater que se originou 
em um ancestral do taxon. Em contrapartida, a presenęa de 
pelos e um carater compartilhado por todos os mamiferos, 
mas nao encontrado em seus ancestrais. Portanto, em ma¬ 
miferos, o pelo e considerado um carater deriyado com¬ 
partilhado, urna inoyaęao evolutiva unica para um clado. 


o ^ 
° 

O Q_ 


TAXONS 


u 

< 

cd 

< 

U 


Coluna yertebral 

0 

1 

1 

1 

1 

1 

Mandlbula 

articulada 

0 

0 

1 

1 

1 

1 

Quatro membros 
locomotores 

0 

0 

0 

1 

1 

1 

Amnio 

0 

0 

0 

0 

1 

1 

Pelo 

0 

0 

0 

0 

0 

1 


(a) Tabela de caracteres. Um 0 indica que um carater esta ausente; 
um 1 indica que um carater esta presente. 



Anfioxo 
(grupo externo) 

Lampreia 


Perca 



Tartaruga 

Leopardo 



(b) Arvore filogenetica. A analise da distribuięao destes caracteres derivados 
pode proporcionar a compreensao sobre a filogenia dos vertebrados. 


▲ Figura 26.12 Construindo uma arvore filogenetica. 

Os caracteres utilizados aqui incluem o amnio, uma membrana 
que encerra o embriao dentro de uma bolsa preenchida de lfquido 
(ver Figura 34.25). 


DESENHE 


Em (b), marque com clrculo o clado mais inclusivo 
para o qual uma mandlbula articulada e um carater ancestral com¬ 
partilhado. 
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Observe que e uma ąuestao relativa se um carater e 
considerado ancestral ou derivado. Uma coluna vertebral 
tambem pode ser classificada como um carater derivado 
compartilhado, mas somente em um ponto de ramificaęao 
mais profundo que distingue todos os vertebrados dos ou- 
tros animais. 

Inferindo filogenias mediante uso 
de caracteres derivados 

Caracteres derivados compartilhados sao exclusivos para 
clados particulares. Ja que todos os caracteres dos organis- 
mos surgem em algum ponto na historia de vida, deveria 
ser possivel determinar o clado em que cada carater deri- 
vado compartilhado surge primeiro e usar essa informaęao 
para inferir as relaęóes evolutivas. 

Para ver como essa analise e feita, considere o conjunto 
de caracteres mostrados na Figura 26.12a para cada um 
dos cinco vertebrados - leopardo, tartaruga, sapo, perca e 
lampreia (vertebrado aquatico sem mandibula). Como base 
de comparaęao, precisamos selecionar um grupo externo. 
Um grupo externo e uma especie ou grupo de especies de 
uma linhagem evolutiva que e conhecida por haver divergi- 
do antes da linhagem que inclui a especie que estamos es- 
tudando (o grupo interno). Um grupo externo adequado 
pode ser determinado com base em evidencias da morfolo¬ 
gia, paleontologia, desenvolvimento embrionario e sequen- 
cias genicas. Um grupo externo apropriado para o nosso 
exemplo e o anfioxo, um pequeno animal que vive em plani- 
cies alagadas e (como vertebrados) e um membro do grupo 
mais abrangente, denominado de cordados. Entretanto, di- 
ferente dos vertebrados, o anfioxo nao tern coluna vertebral. 

Comparando os membros do grupo interno entre si e 
com o grupo externo podemos determinar quais caracte¬ 
res foram derivados nos varios pontos de ramificaęao da 
evoluęao dos vertebrados. Por exemplo, todos os yertebra- 
dos no grupo interno tern colunas vertebrais. Esse carater 
estava presente no vertebrado ancestral, mas nao no grupo 
externo. Agora obserye que mandibula articulada e um ca¬ 


rater ausente em lampreias, mas presente em outros mem¬ 
bros do grupo interno; o carater nos auxilia a identificar 
um ponto de ramificaęao inicial no clado de yertebrados. 
Procedendo desse modo, podemos transformar os dados 
da nossa tabela de caracteres em uma arvore filogenetica 
que agrupe todos os taxons do grupo interno dentro de 
uma hierarquia, com base em seus caracteres deriyados 
compartilhados (Figura 26.12b). 

Arvores filogeneticas com comprimentos 
de ramos proporcionais 

Nas aryores filogeneticas que apresentamos ate aqui, os 
comprimentos dos seus ramos nao indicam o grau de mu- 
danęa evolutiva em cada linhagem. Alem disso, a crono- 
logia representada pelo padrao de ramificaęao da arvore 
e relativa (antes versus depois), em vez de absoluta (ha 
quantos milhóes de anos). Todavia, em alguns diagramas 
de aryores, os comprimentos dos ramos sao proporcionais 
a quantidade de mudanęa evolutiva ou as epocas nas quais 
determinados eventos ocorreram. 

Na Figura 26.13, por exemplo, o comprimento do 
ramo da arvore filogenetica reflete o numero de alteraęóes 
que ocorreram em determinada sequencia de DNA nesta 
linhagem. Obserye que o comprimento total da linha hori- 
zontal da base da arvore ate o camundongo e menor do que 
a linha conduzindo a especie do grupo externo, a mosca- 
-das-frutas (. Drosophila ). Isso implica que, no tempo desde 
que o camundongo e a mosca divergiram a partir de um an¬ 
cestral comum, mais alteraęóes geneticas ocorreram na li¬ 
nhagem da Drosophila do que na linhagem do camundongo. 

Ainda que os ramos de uma arvore filogenetica pos¬ 
sana ter comprimentos diferentes, entre organismos vivos 
atualmente, todas as diferentes linhagens que descendem 
de um ancestral comum sobreviveram pelo mesmo nume¬ 
ro de anos. Tomando um exemplo extremo, seres humanos 
e bacterias tern um ancestral comum que viveu ha cerca de 
3 bilhóes de anos. Fósseis e a eyidencia genetica indicam 


Drosophila 


Anfioxo 



Paulistinha 
C zebra fish) 



Ł Figura 26.13 Os comprimentos 
dos ramos podem representar mu¬ 
danęa genetica. Esta arvore foi cons- 
truida pela comparaęao de sequencias de 
homólogos de um gene que desempenha um papel 
no desenvolvimento; Drosophila foi usada como grupo 
externo. Os comprimentos dos ramos sao proporcionais a quantidade de 
alteraęao genetica em cada linhagem; a variaęao nos comprimentos dos ra¬ 
mos indica que o gene evoluiu a taxas diferentes nas diferentes linhagens. 




Camundongo 


INTERPRETE OS DADOS 


Em qual linhagem de vertebrados o gene estudado evoluiu mais rapidamente? Expligue. 
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PALEOZOICO 

MESOZOICO 

CENOZOICO 


Drosophila 


Anfioxo 


Paulistinha 
(. zebrafish) 


¥. 


Galinha 

Ser humano^PfT 
Camundongo 


542 


251 


65,5 Presente 


Milhóes de anos atras 


▲ Figura 26.14 Os comprimentos dos ramos podem indicar 
tempo. Esta arvore baseia-se nos mesmos dados moleculares que a 
arvore na Figura 26.13, mas aqui os pontos de ramificaęao sao ma- 
peados por datas com base em evidencia fóssil. Portanto, os compri¬ 


mentos dos ramos sao proporcionais ao tempo. Cada linhagem tern 
o mesmo comprimento total da base da arvore a ponta dos ramos, 
indicando que todas as linhagens divergiram do ancestral comum 
para guantidades de tempo iguais. 


que esse ancestral era um procarioto unicelular. Ainda que 
as bacterias tenham aparentemente mudado pouco em sua 
morfologia desde aquele ancestral comum, houve, entre- 
tanto, 3 bilhóes de anos na evoluęao da linhagem das bac¬ 
terias, assim como houve 3 bilhóes de anos na evoluęao da 
linhagem que culminou com a origem dos seres humanos. 

Esses mesmos periodos de tempo cronológico podem ser 
representados em urna arvore filogenetica cujos comprimen¬ 
tos dos ramos sao proporcionais ao tempo (Figura 26.14). 
Esta arvore se baseia em dados de fósseis para colocar pontos 
de ramificaęao no contexto do tempo geológico. Alem disso, 
e possivel combinar esses dois tipos de aryores pela marca- 
ęao de pontos de ramificaęao com informaęóes sobre taxas 
de mudanęa genetica ou datas de divergencia. 

Parcimónia maxima e maxima verossimilhanęa 

A medida que a base de dados de sequencias de DNA que 
nos permite estudar mais especies vai crescendo, a dificul- 
dade de construir aryores filogeneticas que descrevam me- 
lhor sua historia evolutiva tambem cresce. E se voce esta 
analisando os dados de 50 especies? Ha 3 X 10 76 modos 
diferentes de organizar 50 especies em urna arvore! E qual 
arvore nessa imensa floresta reflete a verdadeira filogenia? 
Os sistematas nunca podem estar seguros de encontrar a 
arvore mais correta nesse grandę conjunto de dados, mas 
podem reduzir as possibilidades pela aplicaęao dos princi- 
pios da parcimónia maxima e da maxima verossimilhanęa. 

Segundo o principio da parcimónia maxima, deve- 
mos primeiro investigar a explicaęao mais simples que e 
coerente com os fatos. (O principio da parcimónia e tam¬ 


bem chamado de “navalha de Occam”, em homenagem a 
William de Occam, o filósofo ingles do seculo XIV que de- 
fendia, para a resoluęao de problemas, essa abordagem mi¬ 
nimalista de “passar a navalha” em complicaęóes desneces- 
sarias.) No caso de aryores com base morfológica, a arvore 
mais parcimoniosa requer o menor numero de eventos 
evolutivos, medidos pela origem de caracteres morfológi- 
cos derivados compartilhados. Para filogenias com base no 
DNA, a arvore mais parcimoniosa requer o menor numero 
de alteraęóes nas bases. 

Urna abordagem de yerossimilhanęa maxima identi- 
fica a arvore mais provavel que produziu um determinado 
conjunto de dados de DNA, com base em certas regras de 
probabilidade acerca de como as sequencias de DNA mu- 
dam ao longo do tempo. Por exemplo, as regras de proba¬ 
bilidade subjacentes poderiam basear-se na suposięao de 
que todas as substituięóes de nucleotideos sao igualmente 
provaveis. Entretanto, se evidencias sugerem que essa hi- 
pótese nao e correta, regras mais complexas poderiam ser 
propostas para levar em conta taxas diferentes de mudan¬ 
ęa entre nucleotideos diferentes ou em diferentes posięóes 
em um gene. 

Os cientistas desenvolveram muitos programas de 
computador para procurar aryores que sao parcimoniosas 
e yerossimeis. Em geral, quando urna grandę quantidade 
de dados precisos e disponiyel, os metodos usados nesses 
programas produzem aryores similares. Como exemplo de 
um metodo, a Figura 26.15 conduz voce ao longo do pro- 
cesso de identificar a arvore molecular mais parcimoniosa 
para um problema de tres especies. Programas de compu¬ 
tador usam o principio da parcimónia para estimar filoge- 
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T Figura 26.15 


Metodo de pesquisa 


Aplicando a parcimónia em um problema de sistematica molecular 


Aplicaęao Ao considerar possiveis filogenias para um grupo 
de especies, os sistematas comparam dados moleculares das es¬ 
pecies. Um modo eficiente de comeęar e identificar a hipótese 
mais parcimoniosa - aquela que exige a ocorrencia do menor 
numero de eventos evolutivos (alteraęóes moleculares). 

Tecnica Siga as etapas numeradas de como aplicamos o prin- 
cfpio da parcimónia a um problema hipotetico envolvendo tres 
especies de aves estreitamente relacionadas. 





Especie I Especie II Especie III 


© Primeiro, represente as tres filogenias possiveis para as es¬ 
pecies. (Embora somente 3 arvores sejam possiveis quando 
ordenamos 3 especies, o numero de arvores possfveis au- 
menta rapidamente com o numero de especies: ha 15 arvo- 
res para 4 especies e 34.459.425 arvores para 10 especies). 



Tres hipóteses filogeneticas: 




III 

II 

I 


© Tabule os dados moleculares para as especies. Neste exem- 
plo simplificado, os dados representam urna sequencia de 
DNA consistindo somente em quatro bases de nucleotideos. 
Os dados de varias especies do grupo externo (nao mostra- 
do) foram usados para inferir a seguencia de DNA ancestral. 


© Agora se concentre, no sitio 1, na sequencia de DNA. Na 
arvore a esquerda, um unico evento de mudanęa de base, 
representado pelo simbolo purpura sobre o ramo que leva 
as especies I e II (e identificado como 1/C, indicando urna 
alteraęao no sitio 1 para o nucleotfdeo C), e suficiente para 
justificar os dados do sitio 1. Nas duas outras arvores sao 
necessarios dois eventos de alteraęao de base. 


Sitio 



1 

2 

3 

4 

Especie I 

C 

T 

A 

T 

Especie II 

C 

T 

T 

C 

Especie III 

A 

G 

A 

C 

Seguencia ancestral 

A 

G 

T 

T 



© A continuaęao da comparaęao de bases nos sftios 2, 3 e 4 
revela que cada urna das tres arvores requer um total de 
cinco eventos adicionais de alteraęao de bases (simbolos 
purpuros). 





m 

li 

i 


2/r 3/A 


Resultados Para identificar a arvore mais parcimoniosa, soma- 
mos todos os eventos de alteraęao nas bases anotados nas eta¬ 
pas 3 e 4. Concluimos que a primeira arvore e a mais parcimo¬ 
niosa das tres filogenias possiveis. (Em um exemplo real, muitos 
mais sftios seriam analisados. Portanto, as arvores geralmente 
difeririam por mais de um evento de alteraęao nas bases.) 



6 eventos 



7 eventos 



7 eventos 
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nias de um modo similar: eles examinam grandes numeros 
de arvores possiveis e identificam aąuela que reąuer o me- 
nor numero de mudanęas evolutivas. 


Arvores filogeneticas como hipóteses 

Este e um bom momento para reiterar que qualquer arvore 
filogenetica representa urna hipótese sobre como os or- 
ganismos na arvore estao relacionados entre si. A melhor 
hipótese e aquela que mais bem se ajusta a todos os dados 
disponiveis. Urna hipótese filogenetica pode ser modifica- 
da quando novas evidencias foręam os sistematas a revi- 
sar suas arvores. Na verdade, enquanto muitas hipóteses 
filogeneticas mais antigas tern sido sustentadas por novos 
dados morfológicos e moleculares, outras tern sido muda- 
das ou rejeitadas. 

Pensar em filogenias como hipóteses tambem nos per- 
mite usa-las de maneira muito convincente: podemos fa- 
zer e testar previsóes com base na suposięao de que urna 
determinada filogenia - nossa hipótese - esteja correta. 
Por exemplo, em urna abordagem conhecida como agrupa- 
mento filogenetico , podemos predizer (por parcimónia) que 
caracteres compartilhados por dois grupos de organismos 
estreitamente relacionados estao presentes em seu ancestral 
comum e em todos os seus descendentes a menos que dados 
independentes indiquem o contrario. (Observe que o termo 
“predięao” pode se referir a eventos passados desconheci- 
dos, bem como a mudanęas evolutivas ainda a ocorrer.) 

Esse enfoque tern sido usado para fazer novas predięóes 
sobre os dinossauros. Por exemplo, ha evidencia de que as 
aves descenderam dos terópodes, um grupo de dinossauros 
saurisquianos bipedes. Como visto na Figura 26.16, o pa- 
rente vivo mais próximo das aves sao os crocodilos. As aves 
e os crocodilos compartilham numerosos caracteres: tern 
coraęóes com quatro camaras, “cantam” para defender terri- 
tórios e para atrair parceiros (embora o “som” de um croco- 
dilo seja mais parecido a um urro) e constroem ninhos. Aves 
e crocodilos tambem cuidam de seus ovos por incubaęao , 
comportamento no qual um dos pais aquece os ovos com o 
seu corpo. As aves incubam sentando-se sobre os seus ovos, 


Lagartos e 
serpentes 



Crocodilianos - 


,/t 


Ancestral 
comum de 
crocodilianos, 
dinossauros 
e aves 



Dinossauros 

ornitisguianos 


A Figura 26.16 Uma arvore filogenetica das aves e seus pa- 
rentes mais próximos. 

] Qual e o taxon mais basa! representado nesta arvore? 


enquanto os crocodilos cobrem seus ovos com seus pesco- 
ęos. Considerando que qualquer carater compartilhado por 
aves e crocodilos tenha estado presente no seu ancestral co¬ 
mum (indicado pelo ponto azul na Figura 26.16) e todos os 
seus descendentes, os biólogos predizem que os dinossauros 
tinham coraęóes com quatro camaras, cantavam, construi- 
am ninhos e praticavam incubaęao. 

Órgaos internos, como o coraęao, raramente fossilizam 
e, evidentemente, e dificil testar se os dinossauros cantavam 
para defender territórios ou atrair parceiros. Entretanto, 
ovos fossilizados e ninhos forneceram evidencias sustentan- 
do a predięao de incubaęao em dinossauros. Primeiro, um 
embriao fóssil de um dinossauro Oviraptor foi encontra- 
do, ainda dentro de seu ovo. Esse ovo era identico aqueles 
encontrados em outro fóssil, que mostrava um Oviraptor 
agachando-se sobre um grupo de ovos em uma posięao 
semelhante a que e vista em aves atuais chocando os ovos 
(Figura 26.17). Os pesquisadores sugeriram que o dinossau¬ 
ro Oviraptor preservado no segundo fóssil morreu enquanto 
incubava ou protegia seus ovos. A conclusao mais ampla que 
emergiu desse trabalho - que os dinossauros construiam ni¬ 
nhos e praticavam incubaęao - tern sido reforęada, ja que 
descobertas adicionais de fósseis mostram que outras espe- 
cies de dinossauros construiam ninhos e sentavam sobre os 
seus ovos. Por firn, apoiando predięóes com base na hipótese 
filogenetica mostrada na Figura 26.16, descobertas de fósseis 
de ninhos e incubaęao em dinossauros fornecem dados inde¬ 
pendentes, sugerindo que a hipótese esta correta. 



Ovos 


Membro posterior 


(a) Restos fósseis de 
Oviraptor e ovos. 

A orientaęao dos 
ossos, que envolvem 
e cobrem os ovos, 
sugerem que o 
dinossauro morreu 
enquanto incubava ou 
protegia seus ovos. 


Membro 

anterior 



(b) Reconstruęao artistica da 
posięao de um dinossauro com 
base em descobertas fósseis. 


▲ Figura 26.17 Fundamentaęao fóssil para uma predięao filo¬ 
genetica: dinossauros construiam ninhos e chocavam seus ovos. 
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REVISAO DO CONCEITO 26.3 


1 . 

2 . 

3. 


A presenęa de pelos seria um carater util para distinguir um 
determinado clado de mamiferos dentro do clado mais am¬ 
plo que corresponde a classe Mammalia? Por que? 


A arvore mais parcimoniosa de relaęóes evolutivas pode estar 
incorreta. Como isso pode ocorrer? 


Desenhe urna arvore filogenetica que inclua as re¬ 
laęóes da Figura 25.7 e da Figura 26.16. Tradicionalmente, 
todos os taxons mostrados alem de aves e mamiferos fo¬ 
ra m classificados como repteis. Urna abordagem cladistica 
sustentaria essa classificaęao? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


26.4 


ribossomal (RNAr) muda relativamente muito lentamen- 
te. Portanto, comparaęóes de seąuencias de DNA nestes 
genes sao uteis para investigar relaęóes entre taxons que 
divergiram ha centenas de milhóes de anos. Estudos de 
seąuencias de RNAr indicam, por exemplo, que fungos 
sao mais estreitamente relacionados aos animais que as 
plantas. Por outro lado, o DNA mitocondrial (DNAmt) 
evolui relativamente rapido e pode ser usado para explorar 
eventos evolutivos recentes. Uma eąuipe de pesąuisado- 
res traęou as relaęóes entre grupos de nativos americanos 
por meio de suas seąuencias de DNAmt. As descobertas 
moleculares corroboram outra evidencia que os Pima do 
Arizona, os Maias do Mexico e os Ianomamis da Venezuela 
sao estreitamente relacionados, provavelmente descenden- 
do da primeira das tres ondas de imigrantes que atravessa- 
ram a ponte terrestre de Bering da Asia para a America, ha 
cerca de 15 mil anos. 


A historia evolutiva de um organismo esta 
documentada em seu genoma 

Como voce viu neste capitulo, os sistematas moleculares 
- usando comparaęóes de acidos nucleicos ou outras mo- 
leculas para deduzir parentesco - conseguem revelar re¬ 
laęóes filogeneticas que nao podem ser determinadas por 
metodos nao moleculares como a anatomia comparada. 
Por exemplo, sistematas moleculares nos ajudam a desco- 
brir relaęóes evolutivas entre grupos que tern pouca base 
comum para comparaęao morfológica, como animais e 
fungos. E metodos moleculares nos permitem reconstruir 
filogenias entre grupos de organismos atuais cujo registro 
fóssil e pobre ou completamente deficiente. 

Genes diferentes podem evoluir a taxas diferentes, 
ainda que na mesma linhagem evolutiva. Como conse- 
ąuencia, arvores moleculares podem representar periodos 
curtos ou longos de tempo, dependendo de ąuais genes 
sao usados. Por exemplo, o DNA que codifica para o RNA 


Duplicaęóes genicas e familias de genes 

O que os dados moleculares revelam sobre a historia evo- 
lutiva de mudanęa do genoma? Considere a duplicaęao ge- 
nica, a qual desempenha um papel particularmente impor- 
tante na evoluęao porąue ela aumenta o numero de genes 
no genoma, proporcionando mais oportunidades para mu- 
danęas evolutivas posteriores. Tecnicas moleculares agora 
nos permitem traęar as filogenias de duplicaęóes genicas. 
Essas filogenias moleculares devem explicar duplicaęóes 
repetidas que resultaram em familias de genes , grupos de 
genes relacionados dentro do genoma de um organismo 
(ver Figura 21.11). 

A explicaęao para essas duplicaęóes nos leva a dis¬ 
tinguir dois tipos de genes homólogos (Figura 26.18): 
genes ortólogos e genes paralogos. Em genes ortólogos 
(do grego, orthos, exato), a homologia e o resultado de 
um evento de especiaęao e, portanto, ocorre entre genes 
encontrados em diferentes especies (ver Figura 26.18a). 


▼ Figura 26.18 Dois tipos de genes homólogos. As bandas coloridas marcam as regióes dos genes em que se acumularam dife- 
renęas na seguencia de bases. 
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Por exemplo, os genes que codificam para o citocromo 
c (proteina que funciona na cadeia de transporte de ele- 
trons) em seres humanos e caes sao ortólogos. Em genes 
paralogos (do grego para, em paralelo), a homologia 
resulta da duplicaęao genica; portanto, multiplas cópias 
destes genes divergiram entre si dentro de urna especie 
(ver Figura 26.18b). No Capitulo 23, voce encontrou o 
exemplo dos genes do receptor olfatório, os quais sofre- 
ram muitas duplicaęóes genicas em yertebrados; os seres 
humanos tern 350 desses genes paralogos, enquanto os 
camundongos tern 1.000. 

Observe que genes ortólogos podem divergir somente 
após a ocorrencia da especiaęao, isto e, após os genes se¬ 
rem encontrados em pools geneticos separados. Por exem- 
plo, embora os genes do citocromo c em seres humanos 
e caes sirvam a mesma funęao, a sequencia de genes em 
humanos divergiu da dos caes no tempo desde que essas 
especies compartilharam um ultimo ancestral comum. 
Genes paralogos, por outro lado, podem divergir dentro 
de urna especie, pois eles estao presentes em mais de urna 
cópia no genoma. Os genes paralogos que constituem a 
familia de genes do receptor olfatório em seres humanos 
divergiram uns dos outros durante nossa longa historia 
evolutiva. Eles agora especificam protemas que conferem 
sensibilidade a ampla diversidade de moleculas, variando 
desde os odores dos alimentos aos feromónios sexuais. 


Evoluęao do genoma 

Agora que podemos comparar o genoma inteiro de dife- 
rentes organismos, incluindo o nosso próprio, dois pa- 
dróes emergiram. Primeiro, linhagens que divergiram 
ha muito tempo frequentemente compartilham muitos 
genes ortólogos. Por exemplo, embora as linhagens de 
seres humanos e do camundongo tenham divergido ha 
cerca de 65 milhóes de anos, 99% dos genes de seres hu¬ 
manos e de camundongos sao ortólogos. E 50% dos genes 
de seres humanos sao ortólogos com aqueles da levedura, 
apesar de 1 bilhao de anos de evoluęao divergente. Esses 
compartilhamentos explicam porque organismos distin- 
tos, contudo, compartilham muitas rotas bioquimicas e de 
desenvolvimento. Como consequencia dessas rotas com- 
partilhadas, o funcionamento de genes ligados a doenęas 
em seres humanos muitas vezes pode ser investigado pelo 
estudo de leveduras e outros organismos remotamente re- 
lacionados aos seres humanos. 

Segundo, o numero de genes de urna especie nao pa- 
rece aumentar por meio da duplicaęao na mesma taxa que 
a complexidade fenotipica percebida. Seres humanos tern 
somente quatro vezes mais genes do que leveduras, um 
eucarioto unicelular, embora - diferente da levedura - te- 
nhamos um cerebro grandę e complexo e um corpo com 
mais de 200 tipos diferentes de tecidos. Eyidencias estao 
surgindo que muitos genes humanos sao mais yersateis do 
que os de leveduras: um unico gene humano pode codifi- 
car multiplas protemas que realizam tarefas diferentes em 
yarios tecidos do corpo. Elucidar os mecanismos que cau- 
sam essa versatilidade genómica e essa yariaęao fenotipica 
e um desafio empolgante. 


REVISAO DO CONCEITO 26.4 


1. Explique como a comparaęao de protemas de duas espe¬ 
cies pode produzir dados sobre as relaęóes evolutivas das 
especies. 


2 . 


3. 


\ Suponha que o gene A e ortólogo na especie 1 
e na especie 2, e o gene B e paralogo para o gene A na 
especie 1. Sugira uma sequencia de dois eventos evolutivos 
que poderiam resultar no seguinte: o gene A difere con- 
sideravelmente entre as especies, ja o gene A e o gene B 
apresentam pouca divergencia um do outro. 


Reveja a Figura 18.13; a seguir, sugira 
como um gene determinado poderia ter funęóes diferentes 
em tecidos diferentes dentro de um organismo. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 26.5 

Relógios moleculares auxiliam a decifrar o 
tempo evolutivo 

Um objetivo da biologia evolutiva e compreender as re¬ 
laęóes entre todos os organismos, incluindo aqueles para 
o qual nao ha registro fóssil. Entretanto, se tentamos de- 
terminar o tempo de filogenias que se estendem alem do 
registro fóssil, devemos confiar em uma importante supo- 
sięao sobre como ocorre a mudanęa em nivel molecular. 

Relógios moleculares 

Afirmamos antes que os pesquisadores estimaram que o 
ancestral comum das plantas havaianas do grupo da es- 
pada-de-prata viveu ha cerca de 5 milhóes de anos. Como 
eles fizeram essa estimativa? Eles se basearam no conceito 
de um relógio molecular, uma abordagem para medir o 
tempo absoluto de mudanęa evolutiva, com base na obser- 
vaęao que alguns genes e outras regióes do genoma pare- 
cem evoluir a taxas constantes. Uma suposięao subjacente 
ao relógio molecular e que o numero de substituięóes de 
nucleotideos em genes ortólogos e proporcional ao tem¬ 
po que decorreu desde que os genes divergiram de seu an¬ 
cestral comum (tempo de divergencia). No caso de genes 
paralogos, o numero de substituięóes e proporcional ao 
tempo desde que o gene ancestral foi duplicado. 

Podemos calibrar o relógio molecular de um gene que 
tern uma taxa media confiavel de evoluęao por um grafico 
do numero de diferenęas geneticas - por exemplo, diferen- 
ęas de nucleotideos, códons ou aminoacidos - contra as 
datas dos pontos de ramificaęao evolutiva que sao conhe- 
cidos a partir do registro fóssil (Figura 26.19). As taxas 
medias de mudanęa genetica inferidas desses graficos po¬ 
dem ser usadas para estimar as datas dos eventos que nao 
podem ser distinguidos no registro fóssil, como a origem 
das espadas-de-prata discutidas anteriormente. 

Eyidentemente, nenhum gene marca o tempo com 
precisao absoluta. Na yerdade, algumas partes do geno¬ 
ma parecem ter evoluido em pulsos irregulares nem um 
pouco parecidas a um relógio. E mesmo aqueles genes que 
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▲ Figura 26.19 Um relógio molecular para marmferos. 

O numero de mutaęóes acumuladas em sete proteinas aumentou 
durante o tempo de uma maneira coerente para a maioria das es¬ 
pecies de manmferos. Os tres pontos de dados verdes representam 
especies de primatas, cujas proteinas parecer ter evolufdo mais len- 
tamente do que aquelas de outros manmferos. O tempo de diver- 
gencia para cada ponto de dado foi baseado em evidencia fóssil. 


INTERPRETE OS DADOS 


Use o grafico para estimar o tempo 
de divergencia para um mamifero com um total de 30 mutaęóes nas 
sete proteinas. 


parecem atuar como um relógio molecular confiavel sao 
exatos somente no sentido estatistico de mostrar uma taxa 
media de mudanęa bastante suave. Ao longo do tempo 
pode haver desvios da taxa media. Alem disso, o mesmo 
gene pode evoluir a taxas diversos em diferentes grupos de 
organismos. Por firn, ąuando comparamos genes que sao 
semelhantes a relógios, a taxa do relógio pode variar muito 
de um gene para outro; alguns genes evoluem um milhao 
de vezes mais rapido do que outros. 

Diferenęas na velocidade do relógio 

O que causa essas diferenęas na velocidade na qual os genes 
parecidos a relógios evoluem? A resposta reside no fato que 
algumas mutaęóes sao seletivamente neutras - nem benefi- 
cas nem prejudiciais. Evidentemente, muitas mutaęóes novas 
sao prejudiciais e rapidamente removidas por seleęao. Mas 
se a maioria das restantes e neutra ou tern pouco ou nenhum 
efeito sobre o valor adaptativo (fitness), entao a taxa de evolu- 
ęao dessas mutaęóes neutras deveria, na yerdade, ser regular, 
assim como um relógio. Diferenęas na taxa do relógio de ge¬ 
nes diferentes sao uma funęao de quao importante e um gene. 
Se a sequencia exata de aminoacidos que um gene especifica 
e essencial para a sobrevivencia, a maioria das mudanęas mu- 
tacionais sera nociva e somente umas poucas serao neutras. 
Em decorrencia disso, esse gene mudara apenas devagar. Mas 
se a sequencia exata de aminoacidos e menos critica, menor 
numero de novas mutaęóes sera nocivo e maior numero sera 
neutro. Esses genes mudarao mais rapidamente. 

Problemas potenciais com relógios moleculares 

Na yerdade, relógios moleculares nao funcionam de modo 
tao linear quanto seria esperado, se as mutaęóes subjacen- 
tes fossem seletivamente neutras. Muitas irregularidades 
sao provavelmente o resultado da seleęao natural em que 
certas mudanęas do DNA sao fayorecidas em relaęao a ou- 


tras. De fato, evidencias sugerem que quase metade das di¬ 
ferenęas nos aminoacidos de duas especies de Drosophila 
- D. simulanse e D. yakuba - nao sao neutras, mas resulta- 
ram de seleęao natural. Todavia, como a direęao da seleęao 
natural pode mudar repetidamente durante longos perio- 
dos de tempo (e, portanto, e possivel calcular a media), al¬ 
guns genes experimentando seleęao podem, todavia, servir 
como marcadores aproximados do tempo decorrido. 

Outra questao surge quando os pesquisadores tentam 
estender os relógios moleculares alem da extensao de tem¬ 
po documentada pelo registro fóssil. Embora alguns fósseis 
tenham mais de 3 bilhóes de anos, esses sao muito raros. 
Um registro fóssil abundante remonta apenas ate cerca de 
550 milhóes de anos atras, mas relógios moleculares tern 
sido usados para datar divergencias evolutivas que ocorre- 
ram ha 1 bilhao ou mais anos. Essas estimativas assumem 
que os relógios foram constantes por todo esse tempo. Es¬ 
sas estimativas sao altamente incertas. 

Em alguns casos, os problemas podem ser eyitados 
pela calibraęao de relógios moleculares com dados das ta- 
xas na qual os genes evoluiram em diferentes taxons. Em 
outros casos, os problemas podem ser eyitados pelo uso de 
muitos genes, em vez da abordagem comum de usar apenas 
um ou poucos genes. Utilizando muitos genes, as medias 
das flutuaęóes na taxa evolutiva devido a seleęao natural ou 
outros fatores que variam com o tempo podem ser calcu- 
ladas. Por exemplo, um grupo de pesquisadores construiu 
um relógio molecular da evoluęao dos yertebrados a partir 
da sequencia de dados publicados de 658 genes nucleares. 
Apesar do enorme periodo de tempo envolvido (~ 600 mi¬ 
lhóes de anos) e do fato de que a seleęao natural provavel- 
mente tenha afetado alguns desses genes, suas estimativas 
de tempo de divergencia concordaram estreitamente com 
as estimativas baseadas em fósseis. Como esse exemplo su- 
gere, se usado com cuidado, os relógios moleculares podem 
auxiliar nosso entendimento das relaęóes evolutivas. 

Aplicando um relógio molecular: datando a 
origem do HIV 

Os pesquisadores usaram um relógio molecular para datar 
a origem da infecęao por HIV em seres humanos. Anali- 
ses filogeneticas mostraram que o HIV, o virus que causa a 
Aids, descendeu de yiroses que infectam chimpanzes e ou¬ 
tros primatas. (A maioria dessas yiroses nao causa doenęas 
semelhantes a Aids em seus hospedeiros nativos.) Quando 
o HIV passou para os seres humanos? Nao ha uma respos¬ 
ta simples, porque o virus se espalhou para os seres huma¬ 
nos mais de uma vez. As multiplas origens do HIV estao 
refletidas na diversidade de cepas (tipos geneticos) do vi- 
rus. O materiał genetico do HIV e feito de RNA, e assim 
como outras yiroses RNA, evolui rapidamente. 

A cepa mais difundida em humanos e a HIV-1 M. 
Para identificar com precisao a mais antiga infecęao com 
HIV-1 M, os pesquisadores compararam amostras de virus 
de varias epocas durante a epidemia, incluindo uma amos- 
tra de 1959. Uma comparaęao das sequencias de genes mos- 
trou que o virus evoluiu de forma regular (Figura 26.20). 
Retrocedendo no tempo com o uso do relógio molecular, 
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A Figura 26.20 Estimando a data da origem do HIV-1 M. 

Os pontos de dados em preto baseiam-se em sequencias de um 
gene de HIV em amostras de sangue de pacientes. (As datas quando 
estas sequencias de gene de HIV individuais surgiram nao sao certas 
porque uma pessoa pode abrigar o virus por anos antes que algum 
sintoma ocorra.) A projeęao da taxa de mudanęa do gene para tras 
no tempo sugere que o virus originou-se na decada de 1930. 


ha indicios de que a primeira propagaęao da cepa HIV-1 M 
para os seres humanos tenha ocorrido por volta de 1930. 
Um estudo posterior, que datou a origem do HIV usando 
uma abordagem de relógio molecular mais avanęada do 
que a incluida neste livro, estimou a primeira propagaęao 
da cepa HIY-l M para os seres humanos ao redor de 1910. 


REVISAO DO CONCEITO 26.5 


1 . 
2 . 


3. 


O que e um relógio molecular? Que suposięao fundamenta o 
uso de um relógio molecular? 

Revise o Conceito 17.5. Agora expli- 
que, como numerosas alteraęóes de bases poderiam ocor- 
rer no DNA de um organismo e ainda nao ter efeito sobre 
seu valor adaptativo (fitness). 


] Suponha que um relógio molecular datou a diver- 
gencia de dois taxons ha 80 milhóes de anos, mas novas 
evidencias fósseis mostram que os taxons divergiram pelo 
menos ha 120 milhóes de anos. Explique como isso poderia 
ter acontecido. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


26.6 


da linhagem das serpentes, e um exemplo de como nossa 
compreensao sobre a diversidade da vida e informada pela 
sistematica. Realmente, nas ultimas decadas, pela analise de 
dados de sequencias de DNA os sistematas puderam com- 
preender melhor ate mesmo sobre os ramos mais profun- 
dos da arvore da vida. 

De dois reinos para tres dommios 

Uma vez os taxonomistas classificavam todas as especies 
conhecidas em dois reinos: vegetal e animal. Os sistemas 
de classificaęao com mais de dois reinos ganharam ampla 
aceitaęao no finał dos anos 1960, quando muitos biólogos 
reconheciam cinco reinos: Monerą (procariotos), Protista 
(um reino diverso consistindo principalmente em organis- 
mos unicelulares), Plantae, Fungi e Animalia. Esse sistema 
realęa os dois tipos fundamentalmente diferentes de celu- 
las, procariótica e eucariótica, e distingue os procariotos 
de todos os eucariotos, colocando-os em seu próprio reino, 
Monerą. 

Entretanto, filogenias com base em dados geneticos 
logo comeęaram a revelar um problema com esse sistema: 
alguns procariotos diferem tanto de outros procariotos 
quanto diferem de eucariotos. Essas dificuldades levaram 
os biólogos a adotar um sistema de tres dommios. Os tres 
dommios - Bacteria, Archaea e Eukarya - sao um nivel ta- 
xonómico superior ao do nivel de reino. A yalidade desses 
dommios e sustentada por muitos estudos, incluindo um 
estudo recente que analisou aproximadamente 100 geno- 
mas completamente sequenciados. 

O dominio Bacteria contem a maioria dos procario¬ 
tos atualmente conhecidos, enquanto o dominio Archaea 
consiste em um grupo diverso de organismos procarióticos 
que habitam uma ampla diversidade de ambientes. O do¬ 
minio Eukarya consiste em todos os organismos que tern 
celulas contendo nucleos verdadeiros. Esse dominio in- 
clui muitos grupos de organismos unicelulares bem como 
plantas multicelulares, fungos e animais. A Figura 26.21 
representa uma possivel arvore filogenetica para os tres 
dommios e algumas das muitas linhagens que eles incluem. 

O sistema de tres dommios realęa o fato de que boa 
parte da historia da vida tern a ver com organismos uni¬ 
celulares. Os dois dommios procarióticos consistem in- 
teiramente em organismos unicelulares, e mesmo em 
Eukarya, somente os ramos identificados em letras azuis 
(plantas terrestres, fungos e animais) sao dominados por 
organismos multicelulares. Dos cinco reinos previamente 
reconhecidos pelos taxonomistas, a maioria dos biólogos 
continua a reconhecer Plantae, Fungi e Animalia, mas nao 
Monerą e Protista. O reino Monerą e obsoleto porque tern 
membros em dois dommios diferentes. O reino Protista 
tambem se desintegrou porque inclui membros mais es- 
treitamente relacionados a plantas, fungos ou animais do 
que a outros protistas (ver Capitulo 28). 


Nossa compreensao sobre a arvore da vida 
continua a mudar com base em novos dados 

A descoberta de que o lagarto-de-vidro na Figura 26.1 
evoluiu de uma linhagem de lagartos sem patas, diferente 


0 importante papel da transferencia 
genica horizontal 

Na filogenia mostrada na Figura 26.21, a primeira sepa- 
raęao importante na historia de vida ocorreu ąuando as 
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A Figura 26.21 Os tres dominios da vida. Esta arvore filoge- 
netica baseia-se em dados de sequencia de RNAr e outros genes. Por 
simplicidade apenas alguns dos principais ramos em cada donmnio 
sao mostrados. As linhagens dentro de Eukarya que sao dominadas 
por organismos multicelulares (plantas terrestres, fungos e animais) 
estao em letras azuis, enquanto as duas linhagens indicadas por urn 
asterisco sao baseadas no DNA de organelas celulares. Todas as de- 
mais linhagens consistem apenas ou principalmente em organismos 
unicelulares. 

iwm+um-um Após rever a teoria endossimbionte 
(ver Figura 6.16), explique as posięóes especificas das linhagens de 
mitocóndrias e cloroplastos nesta arvore. 


bacterias divergiram de outros organismos. Se esta arvore 
estiver correta, eucariotos e arąueias sao mais estreitamen- 
te relacionados entre si do que qualquer um e as bacterias. 

Essa reconstruęao da arvore da vida baseia-se em par¬ 
te em comparaęóes de sequencias de genes de RNAr, os 
quais codificam os componentes do RNA de ribossomos. 
Entretanto, alguns outros genes revelam um conjunto di- 
ferente de relaęóes. Por exemplo, os pesquisadores consta- 
ram que muitos dos genes que influenciam o metabolismo 
em levedura (um eucarioto unicelular) sao mais semelhan- 
tes aos genes no dominio Bacteria do que genes do domi- 
nio Archaea - um achado que sugere que os eucariotos po- 
dem compartilhar um ancestral comum mais recente com 
bacterias do que com arqueias. 

Qual a razao para que arvores baseadas em dados 
de genes diferentes produzam esses resultados distintos? 


Comparaęóes dos genomas completos dos tres dominios 
mostram que houve movimentos substanciais de genes en¬ 
tre organismos em diferentes dominios. Esses movimentos 
ocorreram mediante transferencia genica horizontal, 
um processo no qual os genes sao transferidos de um ge- 
noma para outro atraves de mecanismos como o intercam- 
bio de elementos de transposięao e plasmideos, infecęao 
viral (ver Capitulo 19) e, talvez, fusóes de organismos 
(como quando um hospedeiro e seu endossimbionte tor- 
nam-se um unico organismo). Pesquisas recentes reforęam 
essa visao de que a transferencia genica e importante. Por 
exemplo, urna analise de 2008 indica que, em media, 80% 
dos genes em 181 genomas procarióticos se moveram en¬ 
tre especies em algum ponto ao longo do curso da evolu- 
ęao. Urna vez que as arvores filogeneticas sao baseadas na 
suposięao de que os genes sao passados verticalmente de 
urna geraęao para a seguinte, a ocorrencia desses eventos 
de transferencia horizontal ajuda a explicar porque arvo- 
res construidas usando genes diferentes podem produzir 
resultados inconsistentes. 

A transferencia genica horizontal tambem pode ocor- 
rer entre eucariotos. Por exemplo, cerca de 200 casos de 
transferencia horizontal de transposons foram relatados 
em eucariotos, incluindo seres humanos e outros primatas, 
plantas, aves e na lagartixa mostrada na Figura 26.22. Ge¬ 
nes nucleares tambem foram transferidos horizontalmente 
de um eucarioto para outro. O Exercfcio de Habilidades 
Cientfficas descreve um exemplo disso, dando a voce a 
oportunidade de interpretar dados sobre a transferencia 
de um gene de pigmento para um afideo a partir de outra 
especie. 

Em geral, a transferencia genica horizontal tern desem- 
penhado um papel fundamental ao longo de toda a historia 
evolutiva da vida e continua a ocorrer atualmente. Alguns 
biólogos argumentam que a transferencia genica horizon¬ 
tal foi tao comum que o inicio da historia da vida deve- 
ria ser representado nao como urna arvore de ramificaęao 
dicotómica como aquela na Figura 26.21, mas como urna 
rede emaranhada de ramos conectados (Figura 26.23). 



T Figura 26.22 O receptor dos genes transferidos: a lagar- 
tixa domestica Mediterranea (Hemidactylus turcicus). Eviden- 
cia genetica recente indica que esta lagartixa e uma 
das 17 especies de repteis que adquiriram o transpo- 
son SPIN como consequencia da transferencia genica 
horizontal. O transposon pode ter sido transfe- 
rido de uma especie para outra pelas 
atividades alimentares de inse- 
tos sugadores de sangue. 

























EXERdCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Usando dados de sequencia de protemas para testar uma 
hipótese evolutiva 


Os afideos adquiriram sua capacidade de produzir carote- 
noides pela transferencia genica horizontal? Carotenoides 
sao moleculas coloridas que tern diversas funęóes em muitos orga- 
nismos, como fotossintese em plantas e detecęao de luz em animais. 

As plantas e muitos microrganismos podem sintetizar seus próprios ca¬ 
rotenoides, mas os animais geralmente nao podem (eles devem obter a 
partir de sua dieta). Uma exceęao e o afideo* da ervilha Acyrthosiphon 
pisum, urn pequeno inseto que vive em plantas cujo genoma inclui urn 
conjunto completo de genes das enzimas necessarias para produzir ca¬ 
rotenoides. Como outros animais carecem desses genes, e improvavel 
que os afideos os tenham herdado de urn ancestral comum unicelular 
compartilhado por microrganismos e plantas. Entao de onde eles 
vieram? Os biólogos evolucionistas formulam a hipótese de que urn 
ancestral dos afideos adquiriu esses genes por transferencia horizontal 
genica a partir de organismos remotamente relacionados. 

Como o experimento foi realizado Cientistas obtiveram 
sequencias de DNA para os genes da biossintese de carotenoides 
de varias especies, incluindo afideos, fungos, bacterias e plantas. 

Urn computador "traduziu" essas sequencias em sequencias de 
aminoacidos dos polipeptideos codificados e alinhou as sequencias 
de aminoacidos. Isso permitiu a equipe comparar os polipeptideos 
correspondentes nos diferentes organismos. 

Dados do experimento As sequencias abaixo mostram os 
primeiros 60 aminoacidos de urn polipeptideo de enzimas da bios- 


: t - s 


*N. de T. Os pulgóes alimentam-se da seiva do floema introduzindo seu apa- 
relho bucal sugador (estilete) nas celulas do floema da planta hospedeira. 


sintese de carotenoides em 
Arabidopsis thaliana (abaixo) 
e os aminoacidos correspon¬ 
dentes em cinco especies nao 
vegetais, usando as abreviaęóes 
de uma letra para os aminoacidos 

(ver Figura 5.14). Urn hifen (-) indica que em uma especie falta urn 
determinado aminoacido encontrado na sequencia de A. thaliana. 

Interprete os dados 

1. Nas linhas de dados para os organismos sendo comparados 
com o afideo, realce os aminoacidos que sao identicos aos 
aminoacidos correspondentes no afideo. 

2 . Qual organismo tern mais aminoacidos em comum com o 
afideo? Ordene os polipeptideos parciais dos outros quatro 
organismos em grau de similaridade com os do afideo. 

3 . Estes dados sustentam ou nao a hipótese de que os afideos 
adquiriram o gene para esse polipeptideo por transferencia 
genica horizontal? Justifique. Se a transferencia genica hori¬ 
zontal ocorreu, que tipo de organismo e provavel de ter sido a 
origem? 

4 . Que sequencia adicional de dados sustentaria sua hipótese? 

5 . Como voce explicaria as semelhanęas entre a sequencia de 
afideos e as sequencias para as bacterias e plantas? 

Dados de Nancy A. Moran, Yale University. See N. A. Moran and T. 
Jarvik, Lateral transfer of genes from fungi underlies carotenoid produc- 
tion in aphids, Science 328:624-627 (2010). 


Organismo 

Alinhamento das seguencias de aminoacidos 





A. pisum (afideo) 

IKIIIIGSGV 

GGTAAAARL S 

KKGFQVEVYE 

KNSYNGGRCS 

IIR-HNGHRF 

DQGPSL- 

-YL 

Ustilago (fungo) 

KKWIIGAGA 

GGTALAARLG 

RRGYSVTVLE 

KNSFGGGRCS 

LIH-HDGHRW 

DQGPSL- 

-YL 

Gibberella (fungo) 

KSVIVIGAGV 

GGV S TAARLA 

KAGFKVTILE 

KNDFTGGRCS 

LIH-NDGHRF 

DQGPSL- 

-LL 

Staphylococcus (bacteria) 

MKIAVIGAGV 

TGLAAAARIA 

SQGHEVTIFE 

KNNNVGGRMN 

QLK-KDGFTF 

DMGPTI- 

- VM 

Pantoea (bacteria) 

KRTFVIGAGF 

GGLALAIRLQ 

AAGIATTVLE 

QHDKPGGRAY 

VWQ-DQGFTF 

DAGPTY- 

-IT 

A. thaliana (planta) 

WDAWIGGGH 

NGLTAAAYLA 

RGGLSVAVLE 

RRHVIGGAAV 

TEEIYPGFKF 

SRCSYLQGLL 


Populaęóes de 
celulas ancestrais 


© 1999 AAAS 



▲ Figura 26.23 Uma teia emaranhada da vida. A transferen¬ 
cia genica horizontal pode ter sido tao comum na historia inicial da 
vida que a base de uma "arvore da vida" poderia ser retratada mais 
precisamente como uma rede emaranhada. 


Embora os cientistas continuem a debater se as etapas ini- 
ciais da historia da vida sao melhor representadas como 
uma arvore ou uma teia emaranhada, nas ultimas decadas 
houve muitas descobertas sobre os eventos evolutivos que 
ocorreram ao longo do tempo. Exploraremos essas desco¬ 
bertas nos capitulos restantes desta unidade, comeęando 
com os primeiros habitantes da Terra, os procariotos. 


REVISAO DO CONCEITO 26.6 

1. Por que o reino Monerą nao e mais considerado um taxon 
valido? 

2. Explique por que as filogenias baseadas em genes diferentes 
podem produzir padróes de ramificaęao diferentes para a 
arvore de todas as formas de vida. 

Bj Represente as tres arvores com ramificaęao dico- 
tómica possiveis, mostrando as relaęóes evolutivas para os 
dominios Bacteria, Archaea e Eukarya. Duas dessas arvores 
sao sustentadas por dados geneticos. E possivel que a ter- 
ceira arvore tambem receba essa sustentaęao? Explique sua 
resposta. 


E SE... 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
























Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 


26.1 


As filogenias mostram relaęóes evolutivas (p. 548-551) 

• O sistema de classificaęao binomial de Linnaeus da nomes em 
duas partes aos organismos: um genero mais um epfteto espe- 
cifico. 

• No sistema lineano, as especies sao agrupadas em taxons progressi- 
yamente abrangentes: generos relacionados sao colocados na mes- 
ma familia, familias em ordens, ordens em classes, classes em filos, 
filos em reinos e (mais recentemente) reinos em dominios. 

• Os sistematas representam as relaęóes evolutivas como arvores fi¬ 
logeneticas ramificadas. Muitos sistematas propóem que a classifi¬ 
caęao seja baseada inteiramente em relaęóes evolutivas. 


Ponto de 



Taxon A 
Taxon B 
Taxon C 
Taxon D 
Taxon E 
Taxon F 


Taxons-irmaos 


Taxon Gy> Taxon basal 


• A menos que os comprimentos dos ramos sejam proporcionais ao 
tempo ou a mudanęa genetica, urna arvore filogenetica indica so- 
mente os padróes de descendencia. 

• Muita informaęao pode ser aprendida sobre urna especie a partir 
de sua historia evolutiva; portanto, as filogenias sao uteis em urna 
ampla gama de aplicaęóes. 

1 Os seres humanos e os chimpanzes sao especies irmas. Explique o 
que isso significa. 


CONCEITO 26.2 

As filogenias sao inferidas a partir de dados 
morfológicos e moleculares (p. 551-553) 

• Organismos com morfologias ou com sequencias de DNA simi- 
lares provavelmente sao mais estreitamente relacionados do que 
organismos com estruturas e sequencias geneticas muito dife- 
rentes. 

• Para inferir a filogenia, a homologia (semelhanęa devida a ances- 
tralidade compartilhada) deve ser distinguida da analogia (seme¬ 
lhanęa devida a evoluęao convergente). 

• Programas de computador sao usados para alinhar sequencias 
comparaveis de DNA e para distinguir homologias moleculares de 
correspondencias coincidentes entre taxons que divergiram muito 
tempo atras. 

] Por que e necessario distinguir homologia de analogia para inferir 
a filogenia? 


CONCEITO 26.3 

Caracteres compartilhados sao utilizados para 
construir arvores filogeneticas (p. 553-559) 

• Um clado e um agrupamento monofiletico que inclui urna especie 
ancestral e todos os seus descendentes. 

• Clados podem ser distinguidos por seus caracteres derivados 
compartilhados. 


Grupo monofiletico 




Grupo polifiletico 




Grupo parafiletico 



D 

E 

F 

G 


• Entre filogenias, a arvore mais parcimoniosa e aquela que requer o 
menor numero de mudanęas evolutivas. A arvore mais provavel e 
aquela baseada no padrao mais provavel de mudanęas. 

• Hipóteses filogeneticas bem sustentadas sao coerentes com urna 
ampla gama de dados. 

] Explique a lógica de usar caracteres derivados compartilhados para 
inferir a filogenia. 


CONCEITO 26.4 

A historia evolutiva de um organismo esta 
documentada em seu genoma (p. 559-560) 

• Genes ortólogos sao genes homólogos encontrados em especies 
diferentes como resultado da especiaęao. Genes paralogos sao ge¬ 
nes homólogos dentro de urna especie que resultam da duplicaęao 
genica; esses genes podem divergir e potencialmente assumir novas 
funęóes. 

• Especies remotamente relacionadas com frequencia tern muitos 
genes ortólogos. A pequena variaęao no numero de genes em orga¬ 
nismos de complexidade variada sugere que os genes sao versateis e 
podem ter multiplas funęóes. 

] Quando reconstruindo filogenias, e melhor comparar genes ortólo¬ 
gos ou paralogos7 Explique. 


CONCEITO 26.5 

Relógios moleculares auxiliam a decifrar o tempo 
evolutivo (p. 560-562) 

• Algumas regióes do DNA mudam a urna taxa suficientemente con- 
sistente para servir como um relógio molecular, no qual a quanti- 
dade de mudanęas geneticas e usada para estimar a data de eventos 
evolutivos passados. Outras regióes do DNA mudam de um modo 
menos previsivel. 

• Analises de relógio molecular sugerem que a cepa mais comum de 
HIV passou de primatas para humanos no inicio dos anos 1900. 

] Descreva algumas suposięóes e limitaęóes dos relógios biológicos. 

CONCEITO 26.6 

Nossa compreensao sobre a arvore da vida continua a 
mudar com base em novos dados (p. 562-564) 

• Sistemas de classificaęao anteriores deram lugar a visao atual da 
arvore da vida, a qual consiste em tres grandes dominios: Bacteria, 
Archaea e Eukarya. 

• Filogenias baseadas em parte em genes de RNAr sugerem que os euca- 
riotos sao mais estreitamente relacionados as arqueias, enquanto da¬ 
dos de outros genes sugerem urna relaęao mais próxima as bacterias. 

• Analises geneticas indicam que ampla transferencia genica hori- 
zontal ocorreu ao longo da historia evolutiva da vida. 

] Por que o sistema de cinco reinos foi abandonado pelo sistema de 

tres dominios? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Em uma comparaęao de aves e mamiferos, a condięao de ter qua- 
tro membros e: 

a. um carater ancestral compartilhado. 

b. um carater derivado compartilhado. 

c. um carater util para distinguir aves de mamiferos. 

d. um exemplo de analogia em vez de homologia. 

2. Para aplicar parcimónia para construir uma arvore filogenetica, 

a. escolha a arvore que assume que todas as mudanęas evoluti- 
vas sao igualmente provaveis. 

b. escolha a arvore na qual os pontos de ramificaęao baseiam- 
-se em tantos caracteres derivados compartilhados quanto 
possivel. 

c. escolha a arvore que representa o menor numero de mudanęas 
evolutivas, em sequencias de DNA ou em morfologia. 

d. escolha a arvore com o menor numero de pontos de ramifi¬ 
caęao. 

INMVEL2: APLICAęAO/AN ALI SE 

3. Na Figura 26.4, que taxon similarmente inclusivo descendem do 
mesmo ancestral comum que Canidae? 

a. Felidae 

b. Mustelidae 

c. Carnivora 

d. Lutra 

4. Tres especies atuais X, Y e Z compartilham um ancestral comum 
T, com as especies extintas U e V. Um agrupamento que consiste 
nas especies T, X, Y e Z (mas nao de U ou V) constitui: 

a. um taxon monofiletico. 

b. um grupo interno, com a especie U como o grupo externo. 

c. um grupo parafiletico. 

d. um grupo polifiletico. 

5. Com base na arvore abaixo, que afirmaęao nao esta correta? 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

8 . CON EXAO EVOLUTIVA 

Darwin sugeriu olharmos para parentes mais próximos de uma 
especie para aprender o que seus ancestrais podem ter sido. Como 
sua sugestao antecipa os metodos atuais, como o agrupamento fi- 
logenetico e o uso de grupos externos na analise cladistica? 

9. INVESTIGA ęAO CIENTIFICA 

ly^UJIilJ (a) Desenhe uma arvore filogenetica com base nos 
caracteres 1-5 na tabela abaixo. Coloque simbolos na arvore 
para indicar a(s) origem(ns) dos caracteres 1-6. (b) Assuma que 
o atum e os golfinhos sao especies-irmas e desenhe novamente 
a arvore filogenetica de acordo. Use simbolos para indicar a(s) 
origem(ns) dos caracteres 1-6. (c) Quantas mudanęas evolu- 
tivas sao necessarias em cada arvore? Qual das arvores e mais 
parcimoniosa? 


Carater 

Anfioxo 

(grupo externo) 

Lampreia 

Atum 

Salamandra 

Tartaruga 

Leopardo 

Golfinho 

(1) Coluna vertebral 

0 

1 

1 

1 

1 

1 

1 

(2) Mandfbula articulada 

0 

0 

1 

1 

1 

1 

1 

(3) Quatro membros 

0 

0 

0 

1 

1 

1 

1* 

(4) Amnio 

0 

0 

0 

0 

1 

1 

1 

(5) Leite 

0 

0 

0 

0 

0 

1 

1 

(6) Barbatana dorsal 

0 

0 

1 

0 

0 

0 

1 

*Embora os golfinhos adultos tenham somente dois membros óbvios (suas nadadeiras), guando 

embrióes eles tern dois membros traseiros vestigiais, com um total de guatro membros. 



10. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique como as 
informaęóes geneticas - juntamente com uma compreensao 
do processo de descendencia com modificaęao - permitem aos 
cientistas reconstruir filogenias que se estendem centenas de mi- 
lhóes de anos de volta no tempo. 


Salamandra 
Lagarto 
Cabra 

Ser humano 

a. A linhagem da salamandra e um taxon basal. 

b. As salamandras sao um grupo-irmao do grupo contendo 
lagartos, cabras e seres humanos. 

c. As salamandras sao tao estreitamente relacionadas as cabras 
quanto aos seres humanos. 

d. Os lagartos sao mais estreitamente relacionados as salaman¬ 
dras do que aos seres humanos. 

6. Se voce fosse usar a cladistica para construir uma arvore filoge¬ 
netica de gatos, qual dos seguintes seria o melhor grupo externo? 

a. Fobo 

b. Gato domestico 

c. Feao 

d. Feopardo 

7. Os comprimentos relativos dos ramos da ra e do camundongo na 
arvore filogenetica na Figura 26.13 indicam que: 

a. as ras evoluiram antes dos camundongos. 

b. os camundongos evoluiram antes das ras. 

c. o homólogo evoluiu mais rapidamente nos camundongos. 

d. o homólogo evoluiu mais lentamente nos camundongos. 




Este peixe-boi do Caribe* (Trichechus manatus) e um mamifero 
aquatico. Assim como anfibios e repteis, os mamiferos sao te- 
trapodes (vertebrados com quatro membros). Explique por que 
os peixe-bois sao considerados tetrapodes, ainda que lhes faltem 
membros posteriores, e sugira caracteres que os peixe-bois pro- 
vavelmente compartilham com leopardos e outros mamiferos 
(ver Figura 26.12b). Como poderiam os primeiros membros da 
linhagem do peixe-boi ter diferido dos peixe-bois atuais? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


*N. de T. A area de ocorrencia do peixe-boi-marinho vai desde o litoral dos 
Estados Unidos ate o Nordeste do Brasil. 
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▲ Figura 27.1 Por que a agua deste lago e rosada? 


Mestres da adaptaęao 

E m certas epocas do ano, a Laguna Salada de Torrevieja, na Espanha, parece 
rosada (Figura 27.1), um indicio de agua muitas vezes mais salgada do que 
a agua do mar. No entanto, apesar dessas condięóes adversas, a cor chamativa 
e causada nao por minerais ou outras fontes nao vivas, mas por seres vivos. 
Que organismos podem viver nesse ambiente inóspito, e como eles fazem isso? 

A cor rosada da Laguna Salgada de Torrevieja provem de trilhóes de pro- 
cariotos dos dommios das Archaea e Bacteria, incluindo arąueias do genero 
Halobacterium. Essas arąueias tern pigmentos de membrana yermelhos, al- 
guns do ąuais capturam energia luminosa que e usada para acionar a sintese de 
ATP. As especies de Halobacterium estao entre os organismos mais tolerantes 
ao sal na Terra; elas se desenvolvem em salinidades que desidratam e matam 
outras celulas. Urna celula de Halobacterium compensa a agua perdida por 
osmose bombeando ions potassio (I< + ) para dentro da celula ate que a concen- 
traęao iónica dentro da celula iguale a concentraęao externa. 

Assim como Halobacterium , muitos outros procariotos podem tolerar 
condięóes extremas. Os exemplos incluem Deinococcus radiodurans , que pode 
sobreviver a 3 milhóes de rads de radiaęao (3 mil vezes a dose letal para seres 
humanos), e Picrophilus oshimae , que pode crescer a um pH de 0,03 (suficien- 
temente acido para dissolver metal). Outros procariotos vivem em ambientes 
muito frios ou muito ąuentes para a maioria dos outros organismos, e alguns fo- 
ram encontrados ate vivendo em rochas a 3,2 km abaixo da superficie da Terra. 

Especies procarióticas sao tambem muito bem adaptadas a habitats mais 
“normais” - terras e aguas em que se encontra a maioria das outras especies. 
Suas capacidades de se adaptar a urna ampla gama de habitats aj udam a expli- 
car por que os procariotos sao os organismos mais abundantes sobre a Terra: 
na yerdade, o numero de procariotos em um punhado de solo fertil e maior do 
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que o numero de pessoas que ja viveram. Neste capitulo, 
examinaremos as adaptaęóes, diversidade e o enorme im- 
pacto ecológico desses organismos extraordinarios. 

CONCEITO 27.1 

Adaptaęóes estruturais e funcionais 
contribuem para o sucesso procariótico 

Os primeiros organismos a habitar a Terra foram procario- 
tos que viveram ha 3,5 bilhóes de anos (ver Capitulo 25). 
Durante toda sua longa historia evolutiva, as populaęóes 
procarióticas foram (e continuam a ser) sujeitas a seleęao 
natural em todos os tipos de ambientes, resultando em sua 
enorme diversidade atual. 

Comeęaremos por descrever os procariotos. A maioria 
dos procariotos e unicelular, embora as celulas de algumas 
especies permaneęam unidas as outras após a divisao ce- 
lular. Em geral, as celulas procarióticas tern diametros de 
0,5 a 5 |jim, muito menores do que o diametro de 10 a 100 firn 
de muitas celulas eucarióticas. (Urna exceęao notavel e a 
Thiomargarita namibiensis , que pode ter o diametro de ate 
750 firn - maior do que o ponto sobre este i). Celulas pro¬ 
carióticas tern urna variedade de formas (Figura 27.2). Por 
firn, embora sejam unicelulares e pequenos, os procariotos 
sao bem organizados, realizando todas as funęóes vitais de 
um organismo dentro de urna unica celula. 

Estruturas da superficie celular 

Um aspecto-chave de quase todas as celulas procarióti¬ 
cas e a parede celular, a qual mantem a forma da celula, 
protege a celula e evita seu rompimento em um ambiente 
hipotónico (ver Figura 7.12). Em um ambiente hipertóni- 
co, a maioria dos procariotos perde agua e o citoplasma se 
contrai afastando-se da parede celular (plasmólise). Essas 
perdas de agua podem inibir a reproduęao celular. Portan- 
to, o sal pode ser usado para preservar alimentos porque 
ele causa a perda de agua em procariotos que degradam 
alimentos, evitando que eles se multipliquem rapidamente. 

As paredes celulares dos procariotos diferem em estru- 
tura daquelas dos eucariotos. Em eucariotos que tern pare¬ 
des celulares, como plantas e fungos, as paredes sao feitas 
geralmente de celulose ou quitina (ver Conceito 5.2). Em 
contraste, a maioria das paredes celulares bacterianas con¬ 
tem um peptideoglicano, um polimero composto de aęuca- 
res modificados com ligaęóes cruzadas a pequenos polipep- 
tideos. Essa estrutura molecular encerra a bacteria inteira e 
ancora outras moleculas que se projetam de sua superficie. 
As paredes celulares de arqueias contem urna variedade de 
polissacarideos e proteinas, mas falta o peptideoglicano. 

Usando urna tecnica chamada de coloraęao de Gram, 
desenvolvida pelo medico dinamarques Hans Christian 
Gram do seculo XIX, os cientistas podem classificar mui¬ 
tas especies de bacterias de acordo com diferenęas na 
composięao da parede celular. Para fazer isso, primeiro as 
amostras sao coradas com cristais de corante violeta e iodo, 
após, sao lavadas com alcool e finalmente coradas com um 



▲ Figura 27.2 As formas mais comuns de procariotos. 

(a) Cocos sao procariotos esfericos. Ocorrem isolados, em pares (di- 
plococos), em cadeias de muitas celulas (estreptococos) e em grupos 
parecendo cachos de uva (estafilococos). (b) Bacilos sao procariotos 
em forma de bastao. Em geral, sao solitarios, mas em algumas for¬ 
mas os bastóes sao arranjados em cadeias (estreptobacilos). (c) Pro¬ 
cariotos espiralados incluem espirilos, os quais variam desde formas 
como o vibriao ate espirais frouxas e espiroquetas (mostrado aqui), 
as quais sao em forma de saca-rolhas (MEV colorizadas). 

corante vermelho como a safranina. A estrutura de urna 
parede celular bacteriana determina a resposta a coloraęao 
(Figura 27.3). Bacterias gram-positivas tern paredes ce¬ 
lulares mais simples, com urna quantidade relativamente 
grandę de peptideoglicano. Bacterias gram-negativas tern 
menos peptideoglicano e sao estruturalmente mais com- 
plexas, com urna membrana mais externa que contem lipo- 
polissacarideos (carboidratos ligados a lipideos). 

A coloraęao de Gram e urna ferramenta valiosa na 
medicina, para urna rapida determinaęao se urna infecęao 
de um paciente e devida a bacterias gram-negativas ou 
gram-positivas. Essa informaęao tern implicaęóes no tra- 
tamento. As poręóes lipidicas dos lipopolissacarideos nas 
paredes celulares de muitas bacterias gram-negativas sao 
tóxicas, causando febre ou choque. Alem disso, a membra¬ 
na mais externa de urna bacteria gram-negativa a ajuda a se 
proteger das defesas do corpo. As bacterias gram-negativas 
tendem tambem a ser mais resistentes aos antibióticos do 
que as especies gram-positivas porque a membrana exter- 
na impede a entrada de farmacos. Entretanto, certas espe¬ 
cies gram-positivas tern cepas virulentas, resistentes a um 
ou mais antibióticos. (A Figura 22.14 discute um exemplo: 
Staphylococcus aureus resistente a meticilina, ou MRSA - 
em portugues, SARM - que pode causar infecęóes letais 
de pele). 

A eficacia de certos antibióticos, como a penicilina, 
procede de sua inibięao sobre a ligaęao cruzada do pepti¬ 
deoglicano. A parede celular resultante pode nao ser fun- 
cional, particularmente em bacterias gram-positivas. Esses 
medicamentos destroem muitas especies de bacterias pa- 
togenicas sem afetar negativamente as celulas humanas, 
pois as mesmas nao tern peptideoglicano. 
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▼ Figura 27.3 Coloraęao de Gram. 



(b) Bacteria gram-negativa 


10 |xm 


As bacterias gram-positivas tem uma parede espessa feita de 
peptideoglicano. O cristal violeta entra na celula, onde forma 
um complexo com o iodo na coloraęao. Muito grandę para 
passar atraves da espessa parede celular, esse complexo nao e 
removido pelo enxague com alcool. Resultado: O cristal violeta 
mascara o corante vermelho de safranina. 


Bacteria gram- 
-negativa 


Parede 
externa - 

{ Camada de I 
peptideo- - 
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Membrana plasmatica < 


As bacterias gram-negativas tern uma camada fina de 
peptideoglicano, a qual esta localizada entre a membrana 
plasmatica e uma membrana externa. O complexo cristal 
violeta-iodo pode passar atraves desta fina parede celular e, 
portanto, e removido pelo enxague com alcool. Resultado: 
A safranina córa a celula de cor-de-rosa ou vermelho. 


A parede celular de muitos procariotos e envolvida por 
uma camada adesiva de polissacarideos ou proteina. Essa 
camada e chamada de capsula se ela e densa e bem defini- 
da (Figura 27.4) ou uma camada mucosa se ela nao e tao 
bem organizada. Os dois tipos de camadas externas adesi- 
vas permitem aos procariotos aderir-se ao seu substrato ou 
a outros indmduos em uma colónia. Algumas capsulas e 
camadas mucosas protegem contra a desidrataęao e outras 
defendem os procariotos patogenicos do ataąue pelo siste- 
ma imune de seus hospedeiros. 

Em outro modo de resistir a condięóes severas, cer- 
tas bacterias desenvolvem celulas resistentes chamadas 
endósporos ąuando lhes falta um nutriente essencial 
(Figura 27.5). A celula original produz uma cópia dos seus 
cromossomos e envolve essa cópia com uma estrutura re- 
sistente de multiplas camadas, formando o endósporo. 


A agua e removida do endósporo e seu metabolismo 
cessa. A celula original entao se rompe, liberando o endós¬ 
poro. A maioria dos endósporos e tao duravel que podem 
sobreviver em agua fervente; mata-los reąuer aąuecimento 
em eąuipamento de laboratório a 121°C sob alta pressao. 
Em ambientes menos hostis, os endósporos podem per- 
manecer dormentes, mas viaveis por seculos, capazes de 
reidratar e retomar o metabolismo ąuando seu ambiente 
melhora. 

Por firn, alguns procariotos aderem-se ao seu substrato 
ou a outro por meio de apendices semelhantes a pelos chama- 
dos de fimbrias (Figura 27.6). Por exemplo, a bacteria que 
causa gonorreia, Neisseria gonorrhoeae, usa fimbrias para se 
fixar as membranas mucosas de seu hospedeiro. Fimbrias 
sao geralmente mais curtas e mais numerosas do que os pili, 
apendices que mantem duas celulas juntas antes da transfe- 
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i 
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A Figura 27.4 Capsula. A capsula de polissacarideo em volta 
desta bacteria Streptococcus permite ao procarioto se fixar as celu¬ 
las no trato respiratório - nesta imagem ao MET colorida, uma celula 
das amfgdalas. 


A Figura 27.5 Um endósporo. O Bacillus anthracis, a bacteria 
que causa a doenęa antraz, produz endósporos (MET). Um revesti- 
mento protetor de multiplas camadas do endósporo o ajuda a so- 
breviver no solo durante anos. 
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O flagelo bacteriano mostrado na Figura 27.7 tem tres 
partes principais (o motor, o gancho e o filamento) que, 
por sua vez, sao compostas de 42 tipos diferentes de pro- 
teinas. Como essa estrutura complexa poderia evoluir? Na 
yerdade, muitas evidencias indicam que o flagelo bacte¬ 
riano se originou como estruturas mais simples que fo- 
ram modificadas gradualmente ao longo do tempo. Como 
no caso do olho humano (ver Conceito 25.6), os biólogos 
se questionam se urna versao menos complexa do flagelo 
poderia ainda beneficiar seu dono. Analises de centenas 
de genomas bacterianos indicam que apenas metade dos 
componentes proteicos do flagelo parece ser necessaria 
para a sua funęao; os outros nao sao essenciais ou nao co- 
dificados nos genomas de algumas especies. Das 21 pro- 
teinas exigidas por todas as especies estudadas ate agora, 
19 sao versóes modificadas de proteinas que executam 
outras tarefas em bacterias. Por exemplo, um conjunto de 
10 proteinas no motor e homólogo a 10 proteinas simila- 
res em um sistema secretor encontrado em bacterias. (Um 
sistema secretor e um complexo proteico que permite a 
celula secretar determinadas macromoleculas). Duas ou¬ 
tras proteinas no motor sao homólogas a proteinas que 
funcionam no transporte de ions. As proteinas que consti- 
tuem a hastę, o gancho e o filamento sao todas relaciona- 
das entre si e sao descendentes de urna proteina ancestral 


▲ Figura 27.6 Fimbrias. Estes apendices numerosos contendo 
proteinas possibilitam a alguns procariotos fixar-se a superficies ou a 
outras celulas (MET colorida). 


rencia do DNA de urna celula para a outra (ver Figura 27.12); 
os pili sao as vezes referidos como pili sexuais . 


Motilidade 

Cerca de metade de todos os procariotos e capaz de ta- 
xia, um movimento dirigido em direęao a, ou para longe 
de, um estimulo (do grego, taxis, ordenaęao). Por exemplo, 
procariotos que exibem quimiotaxia alteram seu padrao 
de movimento em resposta a substancias quimicas. Eles 
podem se mover em direęao a nutrientes ou oxigenio (qui- 
miotaxia positiva) ou para longe de urna substancia tóxica 
(quimiotaxia negativa). Algumas especies podem se mo- 
ver a yelocidades superiores a 50 pim/s - ate 50 vezes o 
comprimento de seu corpo por segundo. Em perspectiva, 
considere que urna pessoa de 1,7 m de 
altura movendo-se nesta yelocidade es- 


20 nm 


Filamento 


r 


a evidencia atual indica que os flagelos dos organismos nos 
tres dominios executam funęóes similares, mas nao sao 
relacionados por descendencia comum, eles sao descritos 
como estruturas analogas, nao homólogas. 

Origem evolutiva do flagelo bacteriano 


taria correndo a 306 km por hora! 

Das varias estruturas que possi¬ 
bilitam os procariotos se moverem, a 
mais comum e o flagelo (Figura 27.7). 
Os flagelos podem estar distribuidos 
sobre toda a superficie da celula ou 
concentrados em urna ou em ambas as 
extremidades. O flagelo procariótico 
difere bastante do flagelo eucariótico: 
eles tem um decimo do comprimen¬ 
to e geralmente nao sao cobertos por 
urna extensao da membrana plasmatica 
(ver Figura 6.24). Os flagelos dos pro¬ 
cariotos e eucariotos tambem diferem 
em suas composięóes moleculares e 
seus mecanismos de propulsao. Entre 
procariotos, os flagelos de bacterias e 
arqueias sao semelhantes em tamanho 
e mecanismo de propulsao, mas sao 
compostos de proteinas inteiramente 
diferentes e nao relacionadas. Em ge- 
ral, essas comparaęóes estruturais e 
moleculares indicam que o flagelo de 
bacterias, arqueias e eucariotos surgi- 
ram independentemente. Urna vez que 


▲ Figura 27.7 Um flagelo procariótico. O motor de um flagelo procariótico consiste 
em um sistema de aneis inserido na parede celular e na membrana plasmatica (MET). A ca- 
deia de transporte de eletrons bombeia prótons para fora da celula. A difusao dos prótons 
de volta para dentro da celula fornece a foręa que gira um gancho encurvado e, portanto, 
causa a rotaęao do filamento acoplado e impulsiona a celula. (Este diagrama mostra as 
estruturas caractebsticas de um flagelo de bacteria gram-negativa.) 
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que formava um tubo parecido com o pilus . Esses achados 
sugerem que o flagelo bacteriano evoluiu quando outras 
proteinas foram adicionadas a um sistema secretor an- 
cestral Esse e um exemplo de exaptaęao , o processo pelo 
qual estruturas existentes assumem urna nova funęao por 
meio de descendencia com modificaęao. 

Organizaęao interna e DNA 

As celulas dos procariotos sao mais simples do que as dos 
eucariotos tanto na estrutura interna como no arranjo fi- 
sico de seu DNA (ver Figura 6.5). Nas celulas procarióti- 
cas falta a complexa compartimentalizaęao associada com 
organelas envoltas por membranas, encontrada em celu¬ 
las eucarióticas. Entretanto, algumas celulas procarióticas 
tern membranas especializadas que realizam funęóes me- 
tabólicas (Figura 27.8). Essas membranas sao geralmen- 
te invaginaęóes da membrana plasmatica. Descobertas 
recentes tambem indicam que alguns procariotos podem 
armazenar subprodutos metabólicos em compartimentos 
simples constituidos de proteinas; esses compartimentos 
nao tern urna membrana. 

O genoma de um procarioto e estruturalmente dife- 
rente do genoma de um eucarioto e na maioria dos casos 
tern consideravelmente menos DNA. Em geral, os proca¬ 
riotos tern cromossomos circulares (Figura 27.9), enquan- 
to os eucariotos tern cromossomos lineares. Alem disso, 
nos procariotos o cromossomo esta associado com muito 
menos proteinas do que os cromossomos dos eucariotos. 
Diferente tambem dos eucariotos, nos procariotos falta 
um nucleo; seu cromossomo esta localizado no nucleoi- 
de, urna regiao do citoplasma que nao e envolvida por urna 
membrana. Alem de seu cromossomo unico, urna tipica 
celula procariótica tambem pode ter moleculas circulares 
de DNA muito menores, que se replicam independente- 
mente, chamadas plasmideos (ver Figura 27.9), a maioria 
carregando somente uns poucos genes. 

Embora a replicaęao, a transcrięao e a traduęao do 
DNA sejam fundamentalmente processos similares em 



(a) Procarioto aeróbio (b) Procarioto fotossintetizante 


▲ Figura 27.8 Membranas especializadas de procariotos. 

(a) lnvaginaęóes da membrana plasmatica, que lembram as cristas 
de mitocóndrias, funcionam na respiraęao celular em alguns proca¬ 
riotos aeróbios (MET), (b) Procariotos fotossintetizantes chamados 
de cianobacterias, tern membranas dos tilacoides muito parecidas 
com aguelas dos cloroplastos (MET). 



A Figura 27.9 Um cromossomo procariótico e plasmideos. 

Estes laęos finos e emaranhados envolvendo esta celula rompida de 
E. coli sao partes do grandę cromossomo circular da celula (MET co- 
lorida). Tres plasmideos da celula, os aneis de DNA muito menores, 
sao tambem mostrados. 


procariotos e eucariotos, alguns detalhes sao diferentes 
(ver Capitulo 17). Por exemplo, os ribossomos procarió- 
ticos sao um pouco menores do que os ribossomos euca- 
rióticos e diferem em seu conteudo proteico e RNA. Es¬ 
sas diferenęas permitem que certos antibióticos, como a 
eritromicina e a tetraciclina, se liguem aos ribossomos e 
bloqueiem a sintese proteica em procariotos, mas nao em 
eucariotos. Como consequencia, as pessoas podem usar 
esses antibióticos para matar ou inibir o crescimento de 
bacterias sem prejudicar a si próprias. 

Reproduęao 

Muitos procariotos podem se reproduzir rapidamente em 
ambientes favoraveis. Por fissao binaria (ver Figura 12.12), 
urna celula procariótica unica se divide em duas celulas, 
a qual entao se divide em 4, 8, 16 e assim por diante. Sob 
condięóes ótimas, muitos procariotos podem se dividir a 
cada 1 a 3 horas; algumas especies podem produzir urna 
nova geraęao em apenas 20 minutos. Nessa taxa, urna uni¬ 
ca celula procariótica poderia dar origem a urna colónia 
mais pesada do que a Terra em apenas dois dias! 

Claro que na verdade isso nao acontece. As celulas aca- 
bam esgotando seus suprimentos de nutrientes, envene- 
nam a si próprias com os residuos metabólicos, enfrentam 
competięao de outros microrganismos ou sao consumidas 
por outros organismos. Ainda assim, o fato de que muitas 
especies de procariotos podem se dividir após curtos pe- 
riodos de tempo chama a atenęao para tres caracteristicas 
essenciais de sua biologia: sao peąuenos , reproduzem-se 
por fissao binaria e muitas vezes tem tempos curtos de ge- 
raęóes . Logo, as populaęóes procarióticas podem consistir 
em muitos trilhóes de individuos - de longe mais do que 
as populaęóes de eucariontes multicelulares, como plantas 
ou animais. 
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REVISAO DO CONCEITO 27.1 

1. Identifique e explique duas adaptaęóes que possibilitam aos 
procariotos sobreviverem em ambientes muito adversos 
para outros organismos. 

2. Compare as estruturas celulares e do DNA de procariotos e 
eucariotos. 

3. UMMMiWMU Sugira uma hipótese para explicar por 
que as membranas dos tilacoides se parecem com aquelas 
de cianobacteria. Consulte as Figuras 6.18 e 26.21. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 27.2 

Reproduęao rapida, mutaęao e recombinaęao 
genetica promovem a diversidade genetica 
nos procariotos 

Como discutimos na Unidade Quatro, a geraęao nao pode 
ocorrer sem yariaęao genetica. As diversas adaptaęóes exi- 
bidas por procariotos sugerem que suas populaęóes devem 
ter yariaęao genetica consideravel - e elas tem. Nesta se- 
ęao, examinaremos tres fatores que dao origem a niveis 
elevados de diversidade genetica em procariotos: reprodu¬ 
ęao rapida, mutaęao e recombinaęao genetica. 


Reproduęao rapida e mutaęao 

Em especies se reproduzindo sexuadamente, a geraęao de 
um novo alelo por uma nova mutaęao e rara para qualquer 
gene determinado. Em vez disso, a maioria da yariaęao 
genetica em populaęóes sexuadas resulta do modo pelo 
qual os alelos existentes sao arranjados em novas combi- 
naęóes durante a meiose e a fertilizaęao (ver Capitulo 13). 
Os procariotos nao se reproduzem sexuadamente, assim, a 
primeira vista, sua extensa yariaęao genetica pode ser enig- 
matica. Mas em muitas especies, essa yariaęao pode resul- 
tar de uma combinaęao de reproduęao rapida e mutaęao. 

Considere a bacteria Escherichia coli a medida que se 
reproduz por fissao binaria em um intestino humano, um 
de seus ambientes naturais. Depois de repetidos ciclos de 
divisao, a maioria das celulas da progenię e geneticamente 
identica a celula parental original. Entretanto, se erros ocor- 
rem durante a replicaęao, algumas das celulas da progenię 
podem diferir geneticamente. A probabilidade dessas muta- 
ęóes ocorrerem em um determinado gene de E. coli e cerca 
de um em 10 milhóes (1 X 10~ 7 ) por divisao celular. Mas 
entre as 2 X 10 10 novas celulas de E . coli que surgem a cada 
dia no intestino de uma pessoa, havera aproximadamen- 
te (2 X 10 10 ) X (1 X 10” 7 ) = 2.000 bacterias que tem uma 
mutaęao nesse gene. O numero total de mutaęóes quando 
todos os 4.300 genes de E. coli sao considerados e cerca de 
4.300 X 2.000 = 9 milhóes por dia por hospedeiro humano. 

O ponto fundamental e que novas mutaęóes, embora 
raras em uma base por gene, podem aumentar rapidamen- 
te a diversidade genetica em especies com tempos de gera¬ 
ęao curtos e grandes populaęóes. Essa diyersidade, por sua 


vez, pode levar a evoluęao rapida: indiyiduos geneticamen¬ 
te melhor equipados ao seu ambiente tendem a sobreviver 
e reproduzir a taxas mais altas do que os outros indiyiduos 
(Figura 27.10). A capacidade de se adaptar rapidamente a 
novas condięóes evidencia que, embora a estrutura de suas 
celulas seja mais simples do que as celulas eucarióticas, os 


▼ 


Figura 27.10 


Pesguisa 


Os procariotos podem evoluir rapidamente em 
resposta a alteraęao ambiental? 


Experimento Vaughn 
Cooper e Richard Lenski 
testaram a capacidade 
de populaęóes de E. coli 
se adaptarem a um novo 
ambiente. Eles estabe- 
leceram 12 populaęóes, 
cada uma iniciada por 
uma unica celula de 
uma cepa de E. coli, e seguiram essas populaęóes por 20.000 
geraęóes (3.000 dias). Para manter um suprimento continuo de 
recursos, cada dia os pesquisadores realizavam uma transferen- 
cia serial: eles transferiram 0,1 mL de cada populaęao para um 
novo tubo contendo 9,9 mL de meio de cultura fresco. O meio 
de cultura usado em todo o experimento proporcionou um am¬ 
biente desafiador que continha somente baixos nh/eis de glicose 
e outros recursos necessarios ao crescimento. 

Amostras foram retiradas periodicamente das 12 popula¬ 
ęóes e cultivadas em competięao com a cepa ancestral comum 
em ambiente experimental (baixa-glicose). 


Transferencia serial diaria 

0,1 mL 

(amostra da populaęao) 


Tubo antigo 
(descartado 
após a 

transferencia) 


Tubo novo 
(9,9 mL 
meio de 
crescimento) 


Resultados A eficacia biológica ( fitness ) das populaęóes expe- 
rimentais, medida pela taxa de crescimento de cada populaęao, 
aumentou rapidamente nas primeiras 5.000 geraęóes (2 anos) e 
mais lentamente nas 15.000 geraęóes seguintes. O grafico mos- 
tra a media para as 12 populaęóes. 



Condusao Populaęóes de E. coli continuaram a acumular mu¬ 
taęóes beneficas por 20.000 geraęóes, permitindo a rapida evo- 
luęao do crescimento populacional em seu novo ambiente. 

Fonte: V. S. Cooper e R. E. Lenski, The population genetics of ecological 
specialization in evolving Escherichia coli populations, Naturę 407:736-739 
( 2000 ). 


Sugira possiveis funęóes de genes cuja seguencia ou ex- 
pressao foi alterada guando as populaęóes experimentais evoluiram 
em ambiente com baixo nivel de glicose. 
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procariotos nao sao “primitivos” ou “inferiores” no sentido 
evolutivo. Sao, de fato, altamente evoluidos: por 3,5 bilhóes 
de anos, as populaęóes procarióticas responderam com su- 
cesso a muitos desafios ambientais. 


Recombinaęao genetica 

Embora novas mutaęóes sejam a principal fonte de varia- 
ęao em populaęóes procarióticas, uma diversidade adicio- 
nal provem da recombinaęao genetica , a combinaęao de 
DNA de duas fontes. Em eucariotos, os processos sexuados 
de meiose e fertilizaęao combinam o DNA de dois indivi- 
duos em um unico zigoto. Mas a meiose e a fertilizaęao 
nao ocorrem em procariotos. Em vez disso, tres outros 
mecanismos - transformaęao, transduęao e conjugaęao - 
podem reunir DNA procariótico de individuos diferentes 
(i.e, de celulas diferentes). Quando os individuos sao mem- 
bros de especies diferentes, esse movimento de genes de 
um organismo para outro e chamado transferencia hori- 
zontal de genes . Embora os cientistas tenham encontrado 
evidencia de que cada um destes mecanismos possa trans- 
ferir DNA dentro e entre especies de ambos os dominios 
Bacteria e Archaea, ate o momento a maioria do nosso co- 
nhecimento provem da pesąuisa em bacterias. 

Transformaęao e transduęao 

Na transformaęao, o genótipo e possiyelmente o fenótipo 
de uma celula procariótica sao alterados pela captaęao de 
DNA exógeno a partir de seu entorno. Por exemplo, uma 
cepa inofensiva de Streptococcuspneumoniae pode ser trans- 
formada em celulas causadoras de pneumonia se forem ex- 
postas ao DNA de uma cepa patogenica (ver Conceito 16.1). 
Essa transformaęao ocorre ąuando uma celula nao patogeni¬ 
ca aceita um fragmento do DNA contendo o alelo para a pa- 
togenicidade e substitui seu próprio alelo pelo alelo exógeno, 
uma permuta de segmentos homólogos de DNA. A celula e 
agora um recombinante: seu cromossomo contem DNA de- 
rivado de duas celulas diferentes. 

Durante muitos anos após a transformaęao ter sido 
descoberta em culturas de laboratório, a maioria dos 
biólogos pensava que o processo era tao raro e desor- 
denado para desempenhar um importante papel em 
populaęóes bacterianas naturais. Mas os pesquisado- 
res aprenderam desde entao que muitas bacterias tern 
protemas na superficie da celula que reconhecem DNA 
de especies intimamente relacionadas e o transportam 
para dentro da celula. Uma vez dentro da celula, o DNA 
exógeno pode ser incorporado ao genoma pela permuta 
com DNA homólogo. 

Na transduęao, fagos (de “bacteriófagos”, os virus 
que infectam bacterias) carregam genes procarióticos de 
uma celula hospedeira para outra. Na maioria dos casos, 
a transduęao resulta de acidentes que ocorrem durante 
o ciclo replicativo do fago (Figura 27.11). Um virus que 
carrega DNA procariótico pode nao ser capaz de se re- 
plicar porque lhe falta uma parte ou todo o seu próprio 
materiał genetico. Entretanto, o virus pode se ligar a outra 
celula procariótica (um receptor) e injetar DNA procarió¬ 
tico adquirido da primeira celula (o doador). Se uma parte 


desse DNA e entao incorporada ao cromossomo da celu¬ 
la receptora por Crossing over, uma celula recombinante e 
formada. 

Conjugaęao e plasmfdeos 

Em um processo chamado conjugaęao, o DNA e transfe- 
rido entre duas celulas procarióticas (em geral, da mesma 
especie) que estao temporariamente ligadas. Em bacterias, 
a transferencia de DNA e sempre de mao unica: uma celula 
doa o DNA e a outra o recebe. Enfocaremos aqui o meca- 
nismo usado em E. coli. 

Primeiro, um pilus da celula doadora se prende ao re¬ 
ceptor (Figura 27.12). O pilus entao se retrai juntando as 
duas celulas como o gancho de um arpao. Imagina-se que 
o próximo passo seja a formaęao de uma estrutura tempo- 
raria do tipo “ponte de acasalamento” entre as duas celu¬ 
las, pelo qual o doador pode transferir o DNA para o re- 


o 


© 


© 


o 


e 



0 fago carregando o alelo A + da 
celula doadora infecta uma celula 
receptora com alelos A - e B~. 
Crossing over nos dois locais (linhas 
pontilhadas) permitem ao DNA 
doador (em marrom) ser incorporado 
no DNA receptor (em verde). 


Crossing over 


Celula 

receptora 


Celula recombinante 


Um fago infecta uma celula 
bacteriana que carrega os alelos 
A + e B + em seu cromossomo 
(em marrom). Esta bacteria 
sera a celula "doadora". 


0 DNA do fago e replicado e a celula 
faz muitas cópias das protefnas 
codificadas por seus genes. Enquanto 
isso, certas protefnas do fago 
interrompem a sfntese de protefnas 
codificadas pelo DNA da celula 
hospedeira e esse DNA pode ser 
fragmentado, como mostrado aqui. 


A medida que novas partfculas 
de fago se reunem, um fragmento 
de DNA bacteriano carregando o 
alelo A + pode ser embalado em um 
capsfdeo do fago. 


elula 

doadora 


0 genótipo da celula recombinante 
resultante ( A + B ~) difere dos genótipos 
tanto do doador ( A + B + ) como do 
receptor ( A~B~). 



▲ Figura 27.11 Transduęao. Fagos podem transportar frag- 
mentos de um cromossomo bacteriano de uma celula (doadora) para 
outra (receptora). Se ocorrer Crossing over após a transferencia, os 
genes do doador podem ser incorporados no genoma do receptor. 


] Em que circunstancias um evento de transduęao resultaria em 
transferencia horizontal de genes? 
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▲ Figura 27.12 Conjugaęao bacteriana. A celula doadora de 
E. coli (a esquerda) estende um pilus que se liga a celula receptora, 
um primeiro passo essencial na transferencia de DNA. O pilus e um 
tubo flexivel de subunidades proteicas (MET). 

ceptor. Entretanto, o mecanismo pelo qual a transferencia 
de DNA ocorre nao esta claro; na verdade, uma evidencia 
recente indica que o DNA pode passar diretamente pelo 
tubo do pilus . 


A capacidade de formar pilus e doar DNA durante a con¬ 
jugaęao resulta da presenęa de uma determinada poręao de 
DNA chamada de fator F (F, de/ertilidade). O fator F de E. coli 
consiste em cerca de 25 genes, a maior parte necessaria para 
a produęao de pilus. Conforme mostrado na Figura 27.13, 
o fator F pode existir como um plasmideo ou como um seg- 
mento do DNA dentro do cromossomo bacteriano. 

0 fator F como um plasmideo O fator F em sua forma de 
plasmideo e chamado de plasmideo F. As celulas contendo o 
plasmideo F, designadas celulas F + , funcionam como doado- 
ras de DNA durante a conjugaęao (Figura 27.13a). As celu¬ 
las sem o fator F, designadas F”, funcionam como receptoras 
de DNA durante a conjugaęao. A condięao F + e transferivel 
no sentido que uma celula F + converte uma celula F em uma 
F + se uma cópia completa do plasmideo F for transferida. 

0 fator F no cromossomo Genes cromossómicos podem 
ser transferidos durante a conjugaęao quando o fator F de 
uma celula doadora esta integrado dentro do cromossomo. 
Uma celula com o fator F inserido dentro de seu cromosso¬ 
mo e chamada uma celula Hfr (do acrónimo da locuęao in- 
glesa para alta frequencia de recombinaęao). Assim como 


Plasmideo F 


Cromossomo bacteriano 


Celula F + 



Celula F“ 
(receptora) 


Celula F + 



O Uma celula carregando um 

plasmideo F (uma celula F + ) forma 
uma ponte de acasalamento com 
uma celula F _ . Uma fita do DNA 
do plasmideo se rompe no ponto 
marcado pela ponta da seta. 


© Usando a fita intacta como modelo, a 
celula sintetiza uma nova fita (azul-claro). 
Enquanto isso, a fita rompida se destaca 
(seta vermelha) e uma de suas extremi- 
dades entra na celula F _ . Ali inicia a 
sintese de sua fita complementar. 


© A replicaęao do DNA continua 
tanto na celula doadora como 
na receptora, a medida que a 
fita de plasmideo transferida 
se move mais para dentro da 
celula receptora. 


© Assim que a transferencia 
de DNA e a sintese estao 
completas, o plasmideo se 
enrola. A celula receptora 
e agora uma nova celula 
F + recombinante. 


(a) Conjugaęao e transferencia de um plasmideo F 


Celula Hfr 
(doadora) 

Fator F • 

Celula F" 
(receptora) 






Bacteria F 
recombinante 


© Em uma celula Hfr, o fator F 
(azul-escuro) esta integrado no 
cromossomo bacteriano. Uma 
vez que uma celula Hfr tern 
todos os genes do fator F, ela 
pode formar uma ponte de 
acasalamento com uma celula 
F _ e transferir o DNA. 


© Uma fita simples do fator F se 
rompe e comeęa a se mover por 
meio da ponte. A replicaęao do 
DNA ocorre tanto na celula 
doadora como na celula 
receptora, resultando em DNA 
dupla-fita (as fitas-filhas sao 
mostradas em cores mais claras. 


© A ponte de acasalamento 
geralmente se rompe antes que 
todo o cromossomo seja transferido. 
Crossing over nos dois locais (linhas 
pontilhadas) podem resultar em 
permuta de genes homólogos entre 
o DNA transferido (marrom) e o 
cromossomo receptor (verde). 


© Enzimas celulares degradam 
qualquer DNA linear nao 
incorporado ao 
cromossomo. A celula 
receptora com uma nova 
combinaęao de genes, mas 
sem fator F, e agora uma 
celula F _ recombinante. 


(b) Conjugaęao e transferencia de parte de um cromossomo bacteriano Hfr, resultando em recombinaęao 


A Figura 27.13 Conjugaęao e recombinaęao em E. coli. caęao por circulo rolante. Na pratica, a fita de DNA circular parental 

A replicaęao de DNA que acompanha a transferencia de um plasnm- intacta "se enrola" enquanto sua outra fita se separa e uma nova 

deo F ou parte de um cromossomo bacteriano Hfr e chamada repli- fita complementar e sintetizada. 
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uma celula F , uma celula Hfr funciona como uma doadora 
durante a conjugaęao com uma celula F~ (Figura 27.13b). 
Quando o DNA cromossómico de uma celula Hfr entra em 
uma celula F _ , regióes homólogas de Hfr e do cromosso- 
mo F podem se alinhar, permitindo que segmentos de seu 
DNA sejam permutados. Como resultado, a celula recepto¬ 
ra se torna uma bacteria recombinante que tern genes de- 
rivados de cromossomos de duas celulas diferentes - uma 
nova variante genetica sobre a qual a evoluęao pode atuar. 

Plasmideos R e resistencia a antibióticos Durante a deca- 
da de 1950 no Japao, medicos comeęaram a descrever que 
alguns pacientes hospitalares com disenteria bacteriana, a 
qual produz diarreia grave, nao respondiam a antibióticos 
que haviam sido efetivos no passado. Aparentemente, a 
resistencia a esses antibióticos havia evoluido em algumas 
cepas de Shigella, a bacteria que causa a doenęa. 

Por firn, os pesquisadores comeęaram a identificar os 
genes espedficos que conferiam resistencia ao antibiótico 
em Shigella e outras bacterias patogenicas. As vezes, a muta¬ 
ęao em um gene cromossómico do patógeno pode conferir 
resistencia. Por exemplo, uma mutaęao em um gene pode 
tornar menos provavel que o patógeno transporte um deter- 
minado antibiótico para dentro de sua celula. A mutaęao em 
um gene diferente pode alterar a proteina-alvo intracelular 
de uma molecula de antibiótico, reduzindo seu efeito inibitó- 
rio. Em outros casos, as bacterias tern “genes de resistencia” 
os quais codificam enzimas que destroem especificamente 
ou, de outra parte, impedem a efetividade de certos antibió¬ 
ticos, como a tetraciclina ou ampicilina. Muitas vezes, esses 
genes de resistencia sao carregados por plasmideos conheci- 
dos como plasmideos R (R, de resistencia). 

A exposięao de uma populaęao bacteriana a um anti¬ 
biótico especifico matara as bacterias sensiveis a ele, mas 
nao aquelas que casualmente tern os plasmideos R com 
genes que se opóem ao antibiótico. Nessas circunstancias, 
seria previsto que a seleęao natural causasse o aumento 
da fraęao da populaęao bacteriana carregando genes de 
resistencia ao antibiótico, e e exatamente o que ocorre. 
As consequencias medicas sao tambem previsiveis: cepas 
de patógenos resistentes estao se tornando mais comuns, 
dificultando o tratamento de certas infecęóes bacterianas. 
O problema e complexo, visto que muitos plasmideos R, 
assim como os plasmideos F, tern genes que codificam pili 
e permitem a transferencia de DNA de uma celula bacte¬ 
riana para outra por conjugaęao. Tornando o problema 
ainda mais grave, alguns plasmideos R carregam ate dez 
genes para resistencia para muitos antibióticos. 


REVISAO DO CONCEITO 27.2 

1. Embora raras em uma base por gene, novas mutaęóes po¬ 
dem acrescentar consideravel variaęao genetica em popu- 
laęóes procarióticas em cada geraęao. Explique como isso 
ocorre. 

2. Diferencie entre os tres mecanismos de transferencia de DNA 
de uma celula bacteriana para outra. 

3. Em um ambiente de mudanęas dinamicas, qual populaęao 
bacteriana provavelmente seria mais bem-sucedida: com 
ou sem individuos capazes de conjugaęao? Explique. 


Se uma bacteria nao patogenica adquirisse resis¬ 
tencia a antibióticos, essa cepa poderia apresentar risco a 
saude das pessoas? Em geral, como a transferencia de DNA 
entre bacterias afeta a propagaęao de genes de resistencia? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 27.3 

Diversidade nutricional e adaptaęóes 
metabólicas evoluiram em procariotos 

A extensa yariaęao genetica encontrada em procariotos 
reflete-se em suas diversas adaptaęóes nutricionais. Assim 
como todos os organismos, os procariotos podem ser classi- 
ficados pela forma como obtem energia e o carbono utiliza- 
do na construęao das moleculas organicas que constituem 
suas celulas. Cada tipo de nutrięao obseryado em eucariotos 
esta representado entre os procariotos, junto com alguns 
modos de nutrięao exclusivos destes. Na yerdade, procario¬ 
tos tern uma grandę yariedade de adaptaęóes metabólicas, 
muito mais ampla do que a encontrada em eucariotos. 

Os organismos que obtem energia a partir da luz sao 
chamados fotótrofos, e aqueles que obtem energia a partir 
de substancias quimicas sao chamados ąuimiótrofos. Orga¬ 
nismos que necessitam apenas de C0 2 ou compostos rela- 
cionados como fonte de carbono sao chamados autótrofos. 
Em contraste, heterótrofos requerem ao menos um nutrien- 
te organico, como a glicose, para produzir outros compos¬ 
tos organicos. Combinar as fontes de energia possiveis e 
as fontes de carbono resulta em quatro principais modos 
nutricionais, resumidos na Tabela 27.1 na próxima pagina. 

0 papel do oxigenio no metabolismo 

O metabolismo procariótico tambem varia com respeito 
ao oxigenio (0 2 ). Aeróbios obrigatórios necessitam usar o 
0 2 para a respiraęao celular (ver Capitulo 9) e nao podem 
crescer sem ele. Anaeróbios obrigatórios, por outro lado, 
sao enyenenados por 0 2 . Alguns anaeróbios obrigatórios 
vivem exclusivamente por fermentaęao; outros extraem 
energia quimica por respiraęao anaeróbia, na qual outras 
substancias diferentes do 0 2 , como ions nitrato (N0 3 _ ) 
ou ions sulfato (S0 4 * 1 2- 3 ), aceitam eletrons ao finał “ladeira 
abaixo” (descendente) da cadeia de transporte de eletrons. 
Anaeróbios facultativos usam o 0 2 se ele esta presente, 
mas tambem podem efetuar a fermentaęao ou a respiraęao 
anaeróbia em um ambiente anaeróbio. 

Metabolismo do nitrogenio 

O nitrogenio e essencial para a produęao de aminoacidos e 
acidos nucleicos em todos os organismos. Enquanto os eu¬ 
cariotos podem obter nitrogenio de um grupo limitado de 
compostos nitrogenados, os procariotos podem metabo- 
lizar nitrogenio em muitas formas. Por exemplo, algumas 
cianobacterias e algumas metanogenicas (um grupo de ar- 
queias) convertem nitrogenio atmosferico (N 2 ) em amónia 
(NH 3 ), processo chamado de fixaęao de nitrogenio. As ce¬ 
lulas podem entao incorporar este nitrogenio “fixado” nos 


E SE...? 
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Tabela 27.1 Principais modos nutricionais 

Modo 

Fonte de 
energia 

Fonte de 
carbono 

Tipos de 
organismos 

AUTÓTROFO 

Fotoautótrofo 

Luz 

C0 2 , HCCC 
ou compostos 
relacionados 

Procariotos 
fotossinteti¬ 
zantes (p. ex. ( 
cianobacterias); 
plantas; certos 
protistas 
(p. ex., algas) 

Quimioautótrofo 

Quimicos 
inorganicos 
(como H 2 S, 
NH 3 ou 

Fe 2+ ) 

co 2 , hco 3 _ 

ou compostos 
relacionados 

Exclusivo a 
certos proca¬ 
riotos (p. ex., 
Sulfolobus) 

HETERÓTROFO 

Foto-heterótrofo 

Luz 

Compostos 

organicos 

Exclusivo a cer¬ 
tos procariotos 
aquaticos e ha- 
lófilos (p. ex., 
Rhodobacter, 
Chloroflexus) 

Quimio-heterótrofo 

Compostos 

organicos 

Compostos 

organicos 

Muitos proca¬ 
riotos (p. ex., 
Clostridium) 
e protistas; 
fungos; ani- 
mais; algumas 
plantas. 


aminoacidos e outras moleculas organicas. Em termos de 
nutrięao, as cianobacterias fixadoras de nitrogenio sao al- 
guns dos organismos mais autossuficientes, urna vez que 
elas necessitam somente de luz, C0 2 , N 2 , agua e alguns mi- 
nerais para crescer. 

A fixaęao de nitrogenio tern um grandę impacto sobre 
outros organismos. Por exemplo, procariotos fhcadores de 
nitrogenio podem aumentar o nitrogenio dispomyel para 
as plantas, as quais nao podem usar o nitrogenio atmosfe- 
rico, mas podem usar os compostos de nitrogenio que os 
procariotos produzem a partir da amónia. O conceito 55.4 
discute este e outros papeis essenciais que os procariotos 
desempenham no ciclo de nitrogenio dos ecossistemas. 

Cooperaęao metabólica 

A cooperaęao entre as celulas procarióticas lhes permite 
usar recursos do ambiente, o que nao seria possivel como 
celulas individuais. Em alguns casos, essa cooperaęao tern 
lugar entre celulas especializadas de um filamento. Por 
exemplo, a cianobacteria Anabaena tern genes que codi- 
ficam proteinas para a fotossintese e para a fhcaęao de ni¬ 
trogenio, mas urna unica celula nao pode efetuar os dois 
processos ao mesmo tempo. A razao e que a fotossintese 
produz 0 2 , que inativa as enzimas envolvidas na fixaęao 
do nitrogenio. Em vez de viver como celulas isoladas, a 
Anabaena forma cadeias filamentosas (Figura 27.14). 


A maioria das celulas em um filamento realiza somente 
fotossintese, enquanto poucas celulas especializadas cha- 
madas heterocistos (as vezes chamados heterócitos) efe- 
tuam apenas a fhcaęao de nitrogenio. Cada heterocisto e 
envolvido por urna parede celular espessa que restringe a 
entrada de 0 2 produzido pelas celulas fotossintetizantes 
yizinhas. Conexóes intercelulares permitem aos heterocis¬ 
tos transportar o nitrogenio fixado para as celulas yizinhas 
e receber carboidratos. 

Muitas vezes, a cooperaęao metabólica entre especies 
procarióticas diferentes ocorre em colónias recobrindo su- 
perficies conhecidas como biofilmes. As celulas em um 
biofilme secretam moleculas sinalizadoras que recrutam 
celulas próximas, levando ao crescimento da colónia. As ce¬ 
lulas tambem produzem polissacarideos e proteinas que as 
aderem ao substrato e umas as outras; estes polissacarideos e 
proteinas formam a capsula ou camada mucosa mencionada 
anteriormente neste capitulo. Canais no biofilme permitem 
aos nutrientes alcanęarem as celulas no interior e os residuos 
serem expelidos. Biofilmes sao comuns na natureza, mas eles 
podem causar problemas pela contaminaęao de produtos in- 
dustriais e equipamentos medicos e contribuir para a carie 
dentaria e alguns problemas de saude mais serios. No con- 
junto, os danos causados pelos biofilmes custam bilhóes de 
dólares anualmente. 

Em outro exemplo de cooperaęao entre procariotos, 
bacterias consumidoras de sulfato coexistem com arqueias 
consumidoras de metano, em agregados em forma de bola 
sobre o fundo oceanico. As bacterias parecem utilizar os 
produtos residuais das arqueias, como compostos organicos 
de hidrogenio. Por sua vez, as bacterias produzem compos¬ 
tos de enxofre que as arqueias usam como agentes oxidan- 
tes quando elas consomem metano na ausencia de oxigenio. 
Essa parceria tern ramificaęóes globais: estima-se que a cada 
ano, essas arqueias consumam 300 bilhóes de kg de metano, 
um dos principais gases-estufa (ver Conceito 56.4). 


REVISAO DO CONCEITO 27.3 

1. Distinga os quatro principais modos de nutrięao, mencionan- 
do quais sao exclusivos aos procariotos. 

2. Uma bacteria requer somente o aminoacido metionina como 
um nutriente organico e vive em cavernas sem luz. Que 
modo de nutrięao ele usa? Explique. 



▲ Figura 27.14 Cooperaęao metabólica em um procarioto. 

Na cianobacteria filamentosa de agua doce Anabaena, heterocistos fi- 
xam nitrogenio, enguanto as outras celulas realizam fotossintese (MO). 
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Descreva o que voce poderia comer para uma re- 
feięao tipica, se os seres humanos, como as cianobacterias, 
pudessem fixar nitrogenio. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 27.4 

Os procariotos irradiaram em um conjunto 
diverso de linhagens 

Desde sua origem ha 3,5 bilhóes de anos, as populaęóes 
procarióticas irradiaram amplamente em decorrencia da 
evoluęao de uma vasta gama de adaptaęóes estruturais e 
metabólicas. Coletivamente, essas adaptaęóes possibilita- 
ram aos procariotos habitar todo ambiente conhecido para 
sustentar vida - se ha organismos em determinado lugar, 
alguns desses organismos sao procariotos. Nas ultimas de- 
cadas, avanęos na genómica estao comeęando a revelar a 
extensao da diyersidade procariótica. 


Um panorama da diversidade procariótica 

Na decada de 1970, os microbiologistas comeęaram a 
usar a peąuena subunidade do RNA ribossomal como 
um marcador para relaęóes evolutivas. Seus resultados 
indicaram que muitos procariotos antes classificados 
como bacterias estao na verdade mais estreitamente 
relacionados aos eucariotos e pertencem a um domi- 
nio próprio: Archaea. Os microbiologistas desde entao 
analisaram uma grandę ąuantidade de dados geneticos - 
incluindo mais de 1.700 genomas completos - e conclu- 
lram que alguns grupos taxonómicos tradicionais, como 
as cianobacterias, sao monofileticos. Entretanto, outros 
grupos tradicionais, como as bacterias gram-negativas, 
sao distribuidos entre varias linhagens. A Figura 27.15 
mostra uma hipótese filogenetica para alguns dos prin- 
cipais taxons de procariotos com base na sistematica 
molecular. 

Uma lięao do estudo da filogenia procariótica e que a 
diyersidade genetica dos procariotos e imensa. Quando os 
pesquisadores comeęaram a sequenciar os genes de pro¬ 
cariotos, eles conseguiam inyestigar somente a pequena 
fraęao de especies que podia ser cultivada em laboratório. 
Na decada de 1980, os pesquisadores comeęaram a utilizar 
a reaęao em cadeia da polimerase (PCR; ver Figura 20.8) 
para analisar os genes de procariotos coletados do ambien¬ 
te (de amostras de solo ou agua). Hoje, essa “prospecęao 
genetica” e amplamente utilizada; na yerdade, agora geno¬ 
mas procarióticos completos podem ser obtidos de amos¬ 
tras ambientais usando metagenómica (ver Capitulo 21). 
Cada ano, essas tecnicas adicionam novos ramos a arvore 
da vida. Enquanto apenas cerca de 10.500 especies de pro¬ 
cariotos em todo o mundo receberam nomes cientificos, 
um simples punhado de solo poderia conter 10.000 espe¬ 
cies de procariotos segundo algumas estimativas. Fazer um 
balanęo completo dessa diyersidade exigira muitos anos de 
pesquisa. 


ANCESTRAL 

UNIVERSAL 


Eukaryotes 

Korarcheota 

Euryarcheota 

Crenarcheota 

Nanoarcheota 

Proteobacteria 

Chlamydias 

Spirochetes 

Cyanobacteria 

Bacteria 

gram-positivas 


m o 

= o 
oj 3 
< i! 

o 



▲ Figura 27.15 Filogenia simplificada dos procariotos. Esta 
arvore filogenetica baseada em dados moleculares mostra uma de 
varias hipóteses em debate das relaęóes entre os principais grupos 
procarióticos discutidos neste capitulo. Dentro de Archaea, a posi- 
ęao das Korarchaeota e Nanoarchaeota permanece incerta. 


] Qual dominio e o grupo-irmao de Archaea? 


Outra importante lięao da sistematica molecular e que 
a transferencia horizontal de genes desempenhou um pa- 
pel essencial na evoluęao dos procariotos. Durante cente- 
nas de milhóes de anos, os procariotos adquiriram genes 
de especies remotamente relacionadas e hoje continuam a 
fazer isso. Em decorrencia disso, poręóes significativas do 
genoma de muitos procariotos sao yerdadeiros mosaicos 
de genes importados de outras especies. Por exemplo, um 
estudo de 2011 de 329 genomas bacterianos sequenciados 
encontrou que uma media de 75% dos genes em cada geno¬ 
ma havia sido transferido horizontalmente em algum ponto 
em sua historia evolutiva. Como vimos no Capitulo 26, essa 
transferencia de genes pode tornar dificil determinar as re¬ 
laęóes filogeneticas. Entretanto, esta claro que por bilhóes 
de anos os procariotos evoluiram em duas linhagens sepa- 
radas, as bacterias e as arqueias (ver Figura 27.15). 

Bacteria 

Eukarya Conforme a visao geral na Figura 27.16, 
Archaea Q dominio Bacteria inclui a grandę maio- 
Bactena r ^ a ^ as es pć c i es procarióticas familiares a 
maioria das pessoas, desde especies patogenicas que cau- 
sam faringite estreptocócica e tuberculose ate especies 
beneficas usadas para fazer queijo suięo e iogurte. Todo 
modo principal de nutrięao e metabolismo esta represen- 
tado entre as bacterias e ate mesmo um pequeno grupo 
taxonómico das bacterias pode conter especies exibindo 
muitos modos nutricionais diferentes. Como yeremos, as 
capacidades nutricionais e metabólicas diversificadas das 
bacterias - e das arqueias - sao responsaveis pelo grandę 
impacto que esses organismos tern sobre a Terra e sua vida. 











T Figura 27.16 


os principais grupos selecionados de Bacteria 


Proteobacteria 


Este grupo grandę e diverso de bacterias gram-negativas inclui or- 
ganismos fotoautótrofos, ąuimioautótrofos e heterótrofos. Algumas 
proteobacterias sao anaeróbias, enąuanto outras sao aeróbias. Os sis- 
tematas moleculares atualmente reconhecem cinco grupos de proteo¬ 
bacterias; a arvore filogenetica a direita mostra seus parentescos com 
base em dados moleculares. 



Subgrupo: Proteobacteria alfa 

Muitas das especies desse subgrupo sao estreitamente associadas com 
hospedeiros eucarióticos. Por exemplo, as especies de Rhizobium vivem 
em nódulos nas raizes de leguminosas (plantas da familia da ervilha/ 
feijao), onde a bacteria converte N 2 atmosferico em compostos que a 
planta hospedeira pode usar para fazer proteinas. As especies do genero 
Agrobacterium produzem tumores em plantas; os engenheiros geneti- 
cistas usam essas bacterias para transportar DNA exógeno para dentro 
dos genomas de plantas cultivadas. Os cientistas supóem que as mito- 
cóndrias evoluiram de proteobacterias alfa por meio de endossimbiose. 



Subgrupo: Proteobacteria beta 

Este subgrupo nutricionalmente diverso inclui Nitrosomonas , um ge¬ 
nero de bacterias do solo que desempenha um papel importante na 
reciclagem do nitrogenio pela oxidaęao de amónio (NH 4 + ), produzin- 
do nitrito (N0 2 _ ) como um produto residual. Outros membros desse 
subgrupo incluem um espectro amplo de especies aquaticas, como o 
foto-heterótrofo Rubrivivax , junto com patógenos como a especie que 
causa gonorreia, Neisseria gonorrhoeae. 


Nitrosomonas 
(MET colorida) 



Subgrupo: Proteobacteria gama 

Este subgrupo de membros autotróficos inclui bacterias sulfurosas 
como Thiomargarita namibiensis , a qual obtem energia pela oxida- 
ęao de H 2 S, produzindo enxofre como produto residual (os pequenos 
glóbulos na fotografia a direita). Algumas proteobacterias gama hete- 
rotróficas sao patógenos; por exemplo, Legionella causa a doenęa do 
Legionario, Salmonella e responsavel por alguns casos de envenena- 
mento alimentar e Vibrio cholerae causa cólera. Escherichia coli , urna 
residente comum nos intestinos de seres humanos e outros mamife- 
ros, normalmente nao e patogenica. 



Subgrupo: Proteobacteria delta 

Este subgrupo inclui as mixobacterias secretoras de muco. Quando o 
solo seca ou o alimento e escasso, as celulas se reunem em um corpo 
frutifero que libera “mixósporos” resistentes. Essas celulas fundam 
novas colónias em ambientes favoraveis. Outro grupo de proteo¬ 
bacterias delta, os bdelovibrios, atacam outras bacterias, correndo 
ate 100 |xm/s (comparavel a um ser humano correndo 240 km/h). 
O ataque comeęa quando um bdelovibrio se liga a moleculas especifi- 
cas encontradas no revestimento externo de algumas especies bacte- 
rianas. O bdelovibrio entao perfura, entrando em sua presa mediante 
uso de enzimas digestivas e girando a 100 revoluęóes por segundo. 



Corpos frutiferos de 
Chondromyces crocatus, 
uma mixobacteria (MEV) 
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Subgrupo: Proteobacteria epsilon 

A maioria das especies neste subgrupo e patogenica aos seres hu¬ 
manos ou outros animais. As proteobacterias epsilon incluem 
Campylobacter , que causa intoxicaęao sanguinea e inflamaęao intes- 
tinal e Helicobacterpylori , que causa ulceras estomacais. 



















Chlamydias 


Estes parasitos somente sobrevivem dentro de celulas animais, de- 
pendendo de seus hospedeiros for recursos tao basicos como ATP. 
As paredes gram-negativas das clamidias sao incomuns, pois lhes 
falta peptideoglicano. Uma especie, Chlamydia trachomatis , e a 
causa mais comum de cegueira no mundo e tambem causa uretrite 
nao gonocócica, a doenęa transmitida sexualmente mais comum nos 
Estados Unidos. 



Chlamydia (setas) dentro 
de uma celula animal 
(MET colorida) 
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Spirochetes 


Estes heterótrofos gram-negativos se movimentam em forma de es- 
piral em seu ambiente, por meio da rotaęao de um filamento interno 
semelhante a um flagelo. Muitas espiroąuetas sao de vida livre, mas 
outras sao parasitos patogenicos notórios: Treponema pallidum causa 
sifilis e Borrelia burgdorferi causa a doenęa de Lyme (ver Figura 27.20). 



Cyanobacteria 


Estes fotoautótrofos gram-negativos sao os unicos procariotos com 
fotossintese geradora de oxigenio semelhante as plantas. (Na verda- 
de, os cloroplastos provavelmente evoluiram de uma cianobacteria 
endossimbionte.) Cianobacterias, tanto solitarias como filamentosas, 
sao componentes abundantes do fitoplancton de agua doce ou mari- 
nho, a coleęao de organismos fotossintetizantes que flutua próximo a 
superficie da agua. Alguns filamentos tern celulas especializadas para 
a fixaęao de nitrogenio, o processo que incorpora N 2 atmosferico em 
compostos inorganicos que podem ser usados na sintese de aminoaci- 
dos e outras moleculas organicas (ver Figura 27.14). 



Bacteria gram-positivas 


Bacterias gram-positivas disputam com as proteobacterias em di- 
yersidade. As especies em um subgrupo, os actinomicetos (do grego, 
mykes , fungos, aos quais essas bacterias foram confundidas), for- 
mam colónias contendo cadeias ramificadas de celulas. Duas espe¬ 
cies de actinomicetos causam tuberculose e hanseniase. Entretanto, 
a maioria dos actinomicetos sao especies de vida livre que ajudam a 
decompor a materia organica no solo; suas secreęóes sao responsa- 
veis em parte pelo odor “de terra” de solo fertil. Especies habitantes 
do solo do genero Streptomyces (acima) sao cultivadas por compa- 
nhias farmaceuticas como fonte de muitos antibióticos, incluindo a 
estreptomicina. 

Bacterias gram-positivas incluem muitas especies solitarias, 
como o Bacillus anthracis (ver Figura 27.5), que causa antraz, e 
Clostridium botulinum, que causa o botulismo. As varias especies 
de Staphylococcus e Streptococcus sao tambem bacterias gram- 
-positivas. 

Micoplasmas (abaixo) sao as unicas bacterias conhecidas em 
que falta a parede celular. Eles sao tambem as menores celulas co¬ 
nhecidas, com diametros de 0,1 firn, apenas cerca de cinco vezes 
maior do que um ribossomo. Os micoplasmas tern genomas peque- 
nos - Mycoplasma genitalium tern somente 517 genes, por exemplo. 
Muitos micoplasmas sao bacterias do solo de vida livre, mas outros 
sao patógenos. 



Streptomyces, a fonte de 
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Centenas de micoplasmas 
cobrindo uma celula de 
fibroblasto humano 
(MEV colorida) 
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Archaea 

Eu kary a As arąueias compartilham certos carac- 

Archaea teres com as bacterias e outros caracteres 
Bacteria com os eucariotos (Tabela 27.2). Entre- 
tanto, as arąueias tambem tem muitas caracteristicas ex- 
clusivas, como poderiamos esperar em um taxon que se- 
guiu um caminho evolutivo separado por tanto tempo. 

Os primeiros procariotos classificados no dommio 
Archaea vivem em ambientes extremos onde poucos ou¬ 
tros organismos podem sobreviver. Esses organismos sao 
chamados extremófilos, significando “amantes” de con- 
dięóes extremas (do grego, philos , amante), e incluem os 
halófilos extremos e os termófilos extremos. 

Os halófilos extremos (do grego, halo , sal) vivem em 
ambientes altamente salinos, como o Great Salt Lalce no 
Utah, o Mar Morto em Israel e o lago espanhol mostra- 
do na Figura 27.1. Algumas especies meramente toleram a 
salinidade, enąuanto outras reąuerem um ambiente varias 
vezes mais salgado do que a agua do mar (que tem urna 
salinidade de 3,5%). Por exemplo, as proteinas e a parede 
celular de Halobacterium tem propriedades incomuns que 
melhoram em ambientes extremamente salgados, mas tor- 
nam esses organismos incapazes de sobreviver se a salini¬ 
dade cai abaixo de 9%. 

Termófilos extremos (do grego, thermos , quente) 
prosperam em ambientes muito ąuentes (Figura 27.17). 
Por exemplo, arąueias do genero Sulfolobus vivem em fon- 
tes yulcanicas ricas em enxofre tao ąuentes ąuanto 90°C. 


Tabela 27.2 Comparaęao dos tres dominios da vida 


DOMfNIO 

carAter 

Bacteria 

Archaea 

Eukarya 

Erwelope nuclear 

Ausente 

Ausente 

Presente 

Organelas envol- 
vidas por mem- 
branas 

Ausentes 

Ausentes 

Presentes 

Peptideoglicano 
na parede celular 

Presente 

Ausente 

Ausente 

Lipideos da mem¬ 

Hidrocarbo- 

Alguns hidro- 

Hidrocarbo- 

brana 

netos nao 

carbonetos 

netos nao 


ramificados 

ramificados 

ramificados 

RNA-polimerase 

Um tipo 

Varios tipos 

Varios tipos 

Aminoacido inicia- 

Formilmetio- 

Metionina 

Metionina 

dor para sintese 
p rotę i ca 

nina 



Introns em genes 

Muito raro 

Presentes em 

Presentes em 



alguns genes 

muitos genes 

Resposta aos 

Crescimento 

Crescimento 

Crescimento 

antibióticos es- 

geralmente 

nao inibido 

nao inibido 

treptomicina e 
cloranfenicol 

inibido 



Histonas associa- 

Ausentes 

Presentes em 

Presentes 

das com o DNA 


algumas es¬ 
pecies 


Cromossomo 

circular 

Presente 

Presente 

Ausente 

Crescimento a 

Nao 

Algumas es¬ 

Nao 

temperaturas 
> 100°C 


pecies 




▲ Figura 27.17 Termófilos extremos. Colónias com cores 
alaranjadas e amarelas de procariotos termofflicos crescem na agua 
guente da Yellowstone National Park's Grand Prismatic Spring. 


Como as enzimas de termófilos diferem 
daquelas de outros organismos? (Revise enzimas no Conceito 8.4). 

Sob altas temperaturas, as celulas da maioria dos organis¬ 
mos morrem porąue a seu DNA nao permanece em dupla- 
-helice e muitas de suas proteinas se desnaturam. Sulfolobus 
e outros termófilos extremos evitam esse destino porąue 
tem adaptaęóes estruturais e bioąuimicas que tornam seu 
DNA e proteinas estaveis em altas temperaturas. Um ter- 
mófilo extremo que vive próximo a fontes termais subma- 
rinas, chamadas respiradouros hidrotermais , e informal- 
mente conhecido como “cepa 121”, urna vez que ele pode 
se reproduzir a 121°C. Outro termófilo extremo, Pyrococcus 
furiosus, e usado em biotecnologia como urna fonte de 
DNA-polimerase para a tecnica de PCR (ver Figura 20.8). 

Muitas outras arąueias vivem em ambientes mais mo- 
derados. Considere as metanogenicas, arąueias que liberam 
metano como um subproduto de seu modo exclusivo de ob- 
tenęao de energia. Muitas metanogenicas usam C0 2 para 
oxidar H 2 , um processo que produz energia e metano como 
residuo. Entre os anaeróbios mais restritos, as metanogenicas 
sao envenenadas por 0 2 . Embora algumas metanogenicas vi- 
vam em ambientes extremos, como sob ąuilómetros de gelo 
na Groenlandia, outros vivem em pantanos e brejos onde 
outros microorganismos consumiram todo o 0 2 . O “gas dos 
pantanos” encontrado em alguns ambientes e o metano libe- 
rado por essas arąueias. Outras especies habitam as visceras 
de bovinos, termites e outros herbivoros, desempenhando 
um papel essencial na nutrięao desses animais. As metano¬ 
genicas tambem sao uteis aos seres humanos como decom- 
positores em instalaęóes de tratamento de esgoto. 

Muitos halófilos extremos e todos os metanogenicos 
conhecidos sao arąueias do clado Euryarchaeota (do gre¬ 
go, eurys, amplo, urna referenda a sua grandę gama de 
habitats). Esse clado tambem inclui alguns termófilos ex- 
tremos, embora a maioria das especies termofilicas perten- 
ęa a um segundo clado, Crenarchaeota ( cren , significando 
“fonte”, assim como urna fonte hidrotermal). Estudos me- 















BIOLOGIA DE CAMPBELL 581 


tagenómicos recentes identificaram muitas especies de 
Euryarchaeotes e Crenarchaeotes nao extremófilas, que 
existem em habitats variando desde solos agricolas ate se- 
dimentos lacustres e a superficie do oceano aberto. 

Novas descobertas continuam a ampliar nossa com- 
preensao da filogenia das arąueias. Em 1996, pesąuisado- 
res amostrando uma fonte termal no Parąue Nacional do 
Yellowstone descobriram arąueias que pareciam nao per- 
tencer nem as Euryarchaeota ou Crenarchaeota. Eles co- 
locaram essas arąueias em um novo grupo, Korarchaeota 
(do grego, koron , homem jovem). Em 2002, pesąuisadores 
explorando respiradouros hidrotermais ao largo da costa da 
Islandia descobriram celulas de arąueias de apenas 0,4 pum 
de diametro aderidas a uma crenarąueota muito maior. 
O genoma da menor arąueia e um dos menores conheci- 
dos entre todos os organismos, contendo apenas 500 mil 
pares de bases. A analise genetica indica que esse procario- 
to pertence a um ąuarto grupo de arąueias, Nanoarchaeota 
(do grego, nanos , anao). Menos de um ano após esse grupo 
ter sido denominado, tres outras seąuencias de especies de 
Nanoarchaeota foram isoladas: uma de fontes termais de 
Yellowstone, uma de fontes termais na Siberia e uma de um 
respiradouro hidrotermal no Padfico. A medida que a pros- 
pecęao metagenómica continua, a arvore na Figura 27.15 
podera muito bem passar por alteraęóes. 


REVISAO DO CONCEITO 27.4 


1 . 


2 . 


Explique como a sistematica molecular e metagenómica tern 
contribuido para nossa compreensao da filogenia e evolu- 
ęao dos procariotos. 


H33BH O que a descoberta de uma especie bacteriana 
metanogenica implicaria na evoluęao da rota produtora de 
metano? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 27.5 

Os procariotos desempenham papeis 
fundamentais na biosfera 

Se as pessoas desaparecessem do planeta amanha, a vida 
na Terra mudaria para muitas especies, mas poucas seriam 
levadas a extinęao. Em contraste, os procariotos sao tao 
importantes para a biosfera que se eles desaparecessem, as 
perspectivas de sobrevivencia para muitas outras especies 
seriam sombrias. 

Recidagem quiTnica 

Os atomos que constituem as moleculas organicas em todos 
os seres vivos foram em alguma epoca parte de substancias 
inorganicas no solo, ar e agua. Mais cedo ou mais tarde, es- 
ses atomos retornarao para la. Os ecossistemas dependem 
da continua reciclagem dos elementos ąuimicos entre os 
componentes vivos e nao vivos do ambiente, e os procariotos 
desempenham um papel fundamental nesse processo. Por 


exemplo, os procariotos ąuimio-heterotróficos funcionam 
como decompositores, decompondo organismos mortos 
bem como produtos residuais e, portanto, desbloąueando 
os suprimentos de carbono, nitrogenio e outros elemen¬ 
tos. Sem a aęao de procariotos e outros decompositores 
como fungos, a vida como conhecemos terminaria. (Ver no 
Conceito 55.4 uma discussao detalhada dos ciclos ąuimicos). 

Os procariotos tambem convertem algumas molecu¬ 
las a formas que podem ser assimiladas por outros orga¬ 
nismos. As cianobacterias e outros procariotos autotrófi- 
cos usam o C0 2 para produzir compostos organicos como 
aęucares, que sao entao aproveitados ao longo das cadeias 
tróficas. As cianobacterias tambem produzem 0 2 atmos- 
ferico e uma diversidade de procariotos fixam nitrogenio 
atmosferico (N 2 ) de forma que outros organismos podem 
usar para produzir peęas estruturais de proteinas e aci- 
dos nucleicos. Sob essas condięóes, os procariotos podem 
aumentar a disponibilidade de nutrientes de que as plan- 
tas necessitam para crescer, como o nitrogenio, fósforo e 
potassio (Figura 27.18). Os procariotos tambem podem 
diminuir a disponibilidade de nutrientes vegetais essen- 
ciais; isso ocorre ąuando os procariotos “imobilizam” 
nutrientes usando-os para sintetizar moleculas que per- 
manecem dentro de suas celulas. Portanto, os procario¬ 
tos podem ter efeitos complexos sobre a concentraęao de 
nutrientes do solo. Em ambientes marinhos, uma arąueia 
do clado Crenarchaeota pode realizar nitrificaęao, uma 
etapa essencial no ciclo do nitrogenio (ver Figura 55.14). 
As Crenarchaeotas dominam numericamente os ocea- 
nos, abrangendo uma estimativa de 10 28 celulas. A enorme 
abundancia desses organismos sugere que eles possam ter 
um grandę impacto sobre o ciclo global de nitrogenio; os 
cientistas estao inyestigando esta possibilidade. 



Sem Cepa 1 Cepa 2 Cepa 3 
bacteria 


Tratamento do solo 


▲ Figura 27.18 Impacto de bacterias sobre a disponibili¬ 
dade de nutrientes no solo. Plantulas de pinheiro, cultivadas 
em solo esteril ao qual uma das tres cepas da bacteria Burkholderia 
glathei foi adicionada, absorveram mais potassio (K + ) do que as 
plantulas cultivadas em solo sem qualquer bacteria. Outros resulta- 
dos (nao mostrados) demonstraram que a cepa 3 aumentou a quan- 
tidade de K + liberado dos cristais minerais do solo. 


] Estime a absoręao media de K + para plantulas em solos 
com bacteria. Qual media voce esperaria se as bacterias nao tives- 
sem efeito sobre a disponibilidade de nutrientes? 
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Interaęóes ecológicas 

Os procariotos desempenham um papel central em mui- 
tas interaęóes ecológicas. Considere a simbiose (de uma 
palavra grega significando “Vivendo junto”), uma relaęao 
ecológica na qual duas especies vivem em contato intimo 
uma com a outra. Muitas vezes, os procariotos formam as- 
sociaęóes simbióticas com organismos muito maiores. Em 
geral, o organismo maior em uma relaęao simbiótica e co- 
nhecido como o hospedeiro e o menor e conhecido como o 
simbionte. Ha muitos casos nos ąuais um procarioto e seu 
hospedeiro participam de um mutualismo, uma interaęao 
ecológica entre duas especies na qual ambas se beneficiam 
(Figura 27.19). Outras interaęóes tomam a forma de co- 
mensalismo, uma relaęao ecológica na qual uma especie se 
beneficia enquanto a outra nao e prejudicada nem benefi- 
ciada de qualquer modo significativo. Por exemplo, mais de 
150 especies de bacterias vivem sobre a superficie de seu 
corpo, cobrindo poręóes de sua pele com ate 10 milhóes de 
celulas por centimetro quadrado. Algumas dessas especies 
sao comensalistas: voce fornece a elas alimento, como os 
óleos que exsudam de seus poroś e um lugar para viver, en- 
quanto elas nem prejudicam nem beneficiam voce. Por firn, 
alguns procariotos se envolvem em parasitismo, uma rela¬ 
ęao ecológica na qual um parasito se alimenta dos conteu- 
dos celulares, tecidos ou fluidos corporais de seus hospedei- 
ros. Como um grupo, os parasitos prejudicam, mas em geral 
nao matam seu hospedeiro, ao menos nao imediatamente 
(ao contrario de um predador). Os parasitos que causam 
doenęas sao conhecidos como patógenos, muitos dos quais 
sao procarióticos. (Discutiremos mutualismo, comensalis- 
mo e parasitismo em maior detalhe no Capitulo 54.) 

A própria existencia de um ecossistema pode depen- 
der de procariotos. Por exemplo, considere as diversas 
comunidades ecológicas encontradas em respiradouros hi- 
drotermais. Essas comunidades sao densamente habitadas 
por muitos tipos diferentes de animais, incluindo vermes, 
moluscos, crustaceos e peixes. Porem, ja que a luz solar 
nao penetra no fundo oceanico profundo, a comunidade 
nao inclui organismos fotossintetizantes. Em vez disso, a 
energia que sustenta essa comunidade e deriyada das ati- 



A Figura 27.19 Mutualismo: "faróis" bacterianos. O oval 
incandescente embaixo do olho do peixe-lanterna (Photoblepharon 
palpebratus) e um órgao abrigando bacterias bioluminescentes. 
O peixe usa a luz para atrair presas e para sinalizar a potenciais par- 
ceiros. A bacteria recebe nutrientes do peixe. 


yidades metabólicas de bacterias quimioautotróficas. Es¬ 
sas bacterias captam energia quimica de compostos, como 
sulfeto de hidrogenio (H 2 S) liberados do respiradouro. Um 
respiradouro hidrotermal ativo pode sustentar centenas 
de especies eucarióticas, mas quando ele para de liberar 
substancias quimicas, as bacterias quimioautotróficas nao 
podem sobreviver. Em razao disso, toda a comunidade do 
respiradouro entra em colapso. 

REVISAO DO CONCEITO 27.5 

1. Explique como os procariotos, embora pequenos, podem ser 
considerados gigantes pelo seu impacto coletivo sobre a 
Terra e sua vida. 

2 Revise a fotossintese na Figura 10.6. 

A seguir, resuma as principais etapas pelo qual as cianobac- 
terias produzem 0 2 e utilizam C0 2 para produzir compostos 
organicos. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 27.6 

Os procariotos exercem impactos tanto 
beneficos quanto prejudiciais sobre 
os seres humanos 

Embora os procariotos mais bem conhecidos tendam a ser 
as bacterias que causam doenęas humanas, esses patóge¬ 
nos representam somente uma pequena fraęao de especies 
procarióticas. Muitos outros procariotos tern interaęóes 
positivas com as pessoas e alguns desempenham papeis 
essenciais na agricultura e na industria. 

Bacterias mutuahsticas 

Assim como acontece em muitos eucariotos, o bem-estar 
humano pode depender de procariotos mutualisticos. Por 
exemplo, nossos intestinos abrigam uma estimativa de 500 
a 1.000 especies de bacterias; suas celulas excedem em nu- 
mero todas as celulas humanas no corpo por um fator de 
dez. Diferentes especies vivem em diferentes poręóes dos 
intestinos e elas variam em sua capacidade para processar 
diferentes alimentos. Muitas dessas especies sao mutualis- 
tas, digerindo alimentos que nosso próprio intestino nao 
pode decompor. Por exemplo, o genoma de um desses mu- 
tualistas intestinal, Bacterioides thetaiotaomicron , abrange 
uma grandę serie de genes envolvidos na sintese de carboi- 
dratos, yitaminas e outros nutrientes necessarios aos se¬ 
res humanos. Os sinais da bacteria ativam genes humanos 
que constroem uma rede de vasos sangumeos intestinais 
necessarios a absoręao de moleculas de nutrientes. Outros 
sinais induzem as celulas humanas a produzirem compos¬ 
tos antimicrobianos aos quais B. thetaiotaomicron nao e 
suscetivel. Essa aęao pode reduzir os tamanhos populacio- 
nais de outras especies competidoras, portanto, com o po- 
tencial de beneficiar tanto B. thetaiotaomicron quanto seu 
hospedeiro humano. 
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Bacterias patogenicas 

Todos os procariotos patogenicos conhecidos ate o presen- 
te sao bacterias, motivo da sua reputaęao negativa. Bacte¬ 
rias causam cerca de metade de todas as doenęas humanas. 
Por exemplo, mais de 1 milhao de pessoas morrem a cada 
ano de tuberculose pulmonar, causada por Mycobacterium 
tuberculosis. E outros 2 milhóes de pessoas morrem anual- 
mente de doenęas diarreicas causadas por varias bacterias. 

Algumas doenęas bacterianas sao transmitidas por 
outras especies, como pulgas ou carrapatos. Nos Estados 
Unidos, a doenęa transmitida por praga mais amplamente 
propagada e a doenęa de Lyme, que infecta de 15 a 20 mil 
pessoas a cada ano (Figura 27.20). Causada por urna bac¬ 
teria transmitida por carrapatos que vivem em cervideos 
e camundongos silvestres, a doenęa de Lyme pode causar 
artrite debilitante, doenęa cardiaca, disturbios nervosos e 
morte, se nao tratada. 

Em geral, procariotos patogenicos causam doenęas 
pela produęao de toxinas, as quais sao classificadas como 
exotoxinas ou endotoxinas. Exotoxinas sao proteinas se- 
cretadas por certas bacterias e outros organismos. A cóle- 
ra, perigosa doenęa diarreica, e causada por urna exotoxina 
secretada pela proteobacteria Vibrio cholerne. A exotoxina 
estimula as celulas intestinais a liberar ions cloreto dentro 
da cavidade intestinal e a agua segue por osmose. Em outro 
exemplo, o botulismo, doenęa potencialmente fatal, e cau- 
sado pela toxina botulinica, urna exotoxina secretada pela 
bacteria gram-positiva Clostridium botulinum , a medida 
que ela fermenta varios alimentos, incluindo carne impro- 
priamente enlatada, frutos do mar e vegetais. Assim como 
outras exotoxinas, a toxina botulinica pode produzir a 
doenęa mesmo se a bacteria que a produz nao estiver mais 
presente quando o alimento e ingerido. Outra especie no 
mesmo genero, C. difficile , produz exotoxinas que causam 
diarreia grave, resultando em mais de 12 mil mortes por 
ano somente nos Estados Unidos. 

Endotoxinas sao componentes lipopolissacaridicos 
da membrana externa de bacterias gram-negativas. Ao 
contrario das exotoxinas, as endotoxinas sao liberadas so¬ 
mente quando a bacteria morre e suas paredes celulares 
se decompóem. Bacterias produtoras de endotoxinas in- 



▲ Figura 27.20 Doenęa de Lyme. Carrapatos do genero lxodes 
propagam a doenęa pela transmissao da espiroqueta Borrelia 
burgdorferi (MEV colorida). Um exantema pode se desenvolver no 
local da picada do carrapato; o exantema pode ser grandę e de for¬ 
ma circular (como mostrado) ou muito menos evidente. 


cluem especies no genero Salmonella , como Salmonella 
typhi, a qual causa febre tifoide. Voce deve ter ouvido sobre 
envenenamento alimentar causado por outra especie de 
Salmonella que pode ser encontrada em aves domesticas, 
algumas frutas e vegetais. 

Desde o seculo XIX, sistemas sanitarios melhorados 
no mundo industrializado reduziram consideravelmente a 
ameaęa de bacterias patogenicas. Os antibióticos salvaram 
muitas vidas e reduziram a incidencia de doenęa. Entre- 
tanto, a resistencia a antibióticos esta evoluindo hoje em 
muitas cepas. Como voce leu antes, a rapida reproduęao 
das bacterias permite que as celulas carregadoras de genes 
de resistencia rapidamente originem grandes populaęóes 
como consequencia da seleęao natural, e esses genes tam- 
bem podem se espalhar para outras especies por transfe- 
rencia horizontal de genes. 

A transferencia horizontal de genes tambem pode 
difundir genes associados com yirulencia, tornando bac¬ 
terias normalmente inofensivas em potentes patógenos. 
E. coli , por exemplo, e habitualmente um simbionte ino- 
fensivo nos intestinos humanos, mas tern surgido cepas 
patogenicas que causam diarreia sanguinolenta. Urna das 
cepas mais perigosas, 0157:H7, e urna ameaęa global; nos 
Estados Unidos, ha 75.000 casos de infecęao por 0157:H7 
por ano, geralmente de carne bovina ou produtos conta- 
minados. Em 2001, os cientistas sequenciaram o genoma 
de 0157:H7 e o compararam com o genoma de urna cepa 
inofensiva de E. coli , chamada K-12. Descobriram que 
1.387 dos 5.416 genes de 0157:H7 nao tinham contrapar- 
tida em K-12. Muitos desses 1.387 genes sao encontrados 
em regióes cromossómicas que incluem o DNA de fagos. 
Isso sugere que ao menos alguns dos 1.387 genes foram in- 
corporados no genoma de 0157:H7 por meio da transfe¬ 
rencia horizontal de genes mediada por fago (transduęao). 
Alguns dos genes encontrados somente em 0157:H7 estao 
associados com yirulencia, incluindo genes que codificam 
fimbrias adesivas que permitem a cepa 0157:H7 aderir-se 
a parede intestinal e extrair nutrientes. 

Procariotos na pesquisa e na tecnologia 

Em urna visao positiva, tiramos muitos proveitos das capaci- 
dades metabólicas tanto de bacterias como de arqueias. Por 
exemplo, as pessoas ha muito tempo usam bacterias para 
conyerter leite em queijo e iogurte. Nos ultimos anos, nossa 
maior compreensao sobre os procariotos levou a urna ex- 
plosao de novas aplicaęóes em biotecnologia; dois exemplos 
sao o uso de E. coli em clonagem de genes (ver Figura 20.2) 
e o uso de Agrobacterium tumefaciens na produęao de plan- 
tas transgenicas (ver Figura 35.25). Bacterias que ocorrem 
no solo naturalmente podem ter potencial para combater 
doenęas que afetam plantas cultivadas; no Exercfcio de Ha- 
bilidades Cientfficas, voce pode interpretar dados de um 
experimento estudando o efeito dessas bacterias. 

As bacterias podem em breve tomar parte destacada em 
outra importante industria: plasticos. Globalmente, a cada 
ano cerca de 350 bilhóes de libras* de plastico sao produzi- 


% N. de T. A libra equivale a 453,59 g. 
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das a partir do petróleo e usadas para produzir brinąuedos, 
recipientes para armazenamento, garrafas de refrigerantes e 
muitos outros itens. Esses produtos se degradam lentamente, 
criando problemas ambientais. As bacterias podem agora se¬ 
rem usadas para produzir plasticos naturais (Figura 27.21). 
Por exemplo, algumas bacterias sintetizam um tipo de poli- 
mero conhecido como PHA (poli-hidroxialcanoato), o qual 
elas usam para armazenar energia ąuimica. O PHA pode ser 

extraido, transformado em 
peletes e utilizado para fabri- 
car plasticos duraveis, porem 
biodegradaveis. 

Outro modo de apro- 
veitar os procariotos e na 
biorremediaęao, o uso de 
organismos para remover po- 
luentes do solo, ar ou agua. 
Por exemplo, bacterias anae- 
róbias e arąueias decompoem 
a materia organica no esgoto, 
convertendo-a em materiał 


que pode ser usado em 
aterro sanitario ou ferti- 
lizante após esterilizaęao 
quimica. Outras aplica- 
ęóes da biorremediaęao 
abrangem a limpeza de 
derramamentos de óleo 
(Figura 27.22) e a remo- 
ęao de materiał radioativo 
precipitado (como uranio) 
de aguas subterraneas. 

Por meio da enge- 
nharia genetica, hoje po- 
demos modificar bacterias para produzir yitaminas, anti- 
bióticos, hormónios e outros produtos (ver Capitulo 20). 
Os pesquisadores estao procurando reduzir o uso de com- 
bustivel fóssil mediante bacterias modificadas que podem 
produzir etanol de varias formas de biomassa, incluindo 
residuos agricolas, urna especie de graminea (Panicum 
virgatum), residuos municipais (como produtos de papel 
que nao sao reciclados) e milho (Figura 27.23). 



▲ Figura 27.21 Bacteria 
sintetizando e armazenan- 
do PHA, um componente de 
plasticos biodegradaveis. 



A Figura 27.22 Biorreme¬ 
diaęao de um derramamento 
de óleo. A pulverizaęao de fer- 
tilizante estimula o crescimento 
de bacterias nativas que metabo- 
lizam óleo, aumentando o pro- 
cesso de decomposięao em ate 
cinco vezes. 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Produzindo um grafico de barras e interpretando dados 


Microorganismos do solo protegem contra doenęas agri¬ 
colas? A camada de solo circundando as raizes das plantas, cha- 
mada de rizosfera, e uma comunidade complexa na qual arqueias, 
bacterias, fungos e plantas interagem uns com os outros. Quando as 
lavouras sao atacadas por fungos ou bacterias patogenicas, em al- 
guns casos, o solo da rizosfera protege as plantas de futuros ataques. 
Esse solo protetor e cha- 
mado solo supressor de 
doenęa. Plantas cultiva- 
das em solos supressores 
de doenęas parecem ser 
menos vulneraveis ao 
ataque de patógenos. 

Neste exercicio, voce in- 
terpretara dados de um 
experimento, estudando 
se micro-organismos 
foram responsaveis pelo 
efeito protetor dos solos 
supressores de doenęas. 

Como o experimento foi realizado Os pesquisadores obti- 
veram solos supressores de doenęas de 25 locais ao acaso, em um 
campo agricola na Holanda, no qual culturas de beterraba aęucareira 
haviam sido atacadas por Rhizoctonia solani, um fungo patogenico 
que tambem ataca batata e arroz. Os pesquisadores coletaram outras 
amostras de solo em gramados laterais ao campo onde a beterraba 
havia sido cultivada. Eles previram que essas amostras nao oferece- 
riam proteęao contra os patógenos. 

Após, os pesquisadores plantaram e cultivaram beterrabas aęu- 
careiras em casas de vegetaęao, usando cinco tratamentos de solo di- 
ferentes. Cada tratamento de solo foi aplicado a quatro vasos e cada 
vaso continha oito plantas. Os vasos foram inoculados com R. solani. 
Após 20 dias, a porcentagem de plantulas de beterraba aęucareira 
infectadas foi determinada em cada vaso e calculada a media para 
cada tratamento de solo. 


Dados do experimento 


Tratamento do solo 

Porcentagem media 
de plantulas afetadas 
pela doenęa fungica 

Solo supressor de doenęa 

3 

Solo do gramado lateral ao campo 

62 

Solo do gramado lateral ao campo 
+ 10% de solo supressor de doenęa 

39 

Solo supressor de doenęa aquecido 
a 50°C por 1 hora 

31 

Solo supressor de doenęa aquecido 
a 80°C por 1 hora 

70 


Interprete os dados 

1. Que hipótese os pesquisadores estavam testando neste estudo? 
Qual e a variavel independente neste estudo? Qual e a variavel 
dependente? 

2. Qual e o numero total de vasos utilizados nesse experimento e 
quantas plantas receberam cada tratamento de solo? Explique 
por que foram usados varios vasos e plantas para cada trata¬ 
mento. 

3. Use os dados na tabela para criar um grafico de barras. A se- 
guir, descreva e compare os resultados para os cinco tratamen¬ 
tos de solo. 

4. Os pesquisadores afirmaram que "Coletivamente, esses resul¬ 
tados indicam que a supressao de doenęas [do solo] em relaęao 
a Rhizoctonia solani foi de natureza microbiológica". Essa 
afirmaęao e sustentada pelos resultados mostrados no grafico? 
Explique. 

Dados de R. Mendes et al. Deciphering the rhizosphere for disease- 
-suppressive bacteria, Science 332:1097-1100 (2011). 
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A utilidade dos procariotos deriva em grandę parte de 
suas diversas formas de nutrięao e metabolismo. Toda essa 
yersatilidade metabólica evo- 


luiu antes do aparecimento 
das novidades estruturais que 
introduziram a evoluęao dos 
organismos eucarióticos, ao 
qual dedicaremos o restante 
desta unidade. 


► Figura 27.23 Produęao de 
combustivel. Pesquisadores estao 
desenvolvendo bacterias que pro- 
duzem etanol combusth/el a partir 
de produtos vegetais renovaveis. 



REVISAO DO CONCEITO 27.6 


1 . 

2 . 


3. 


Identifique ao menos dois modos pelos quais os procariotos 
afetaram voce positivamente hoje. 


Urna toxina de uma bacteria patogenica causa sintomas que 
aumentam a chance dela se propagar de um hospedeiro 
para outro hospedeiro. Essa informaęao revela se a toxina e 
uma exotoxina ou endotoxina? Explique. 


|£S| Como poderia uma repentina e dramatica altera- 
ęao em sua dieta afetar a diversidade de especies procarió- 
ticas que vivem em seu trato digestório? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


27 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 27.1 

Adaptaęóes estruturais e funcionais contribuem para o 
sucesso procariótico (p. 568-572) 

• Muitas especies procarióticas podem se reproduzir rapidamente 
por fissao binaria, levando a formaęao de populaęóes contendo 
numeros enormes de indmduos. Algumas formam endósporos, os 
ąuais permanecem viaveis em condięóes extremas por seculos. 


genetica de uma populaęao. Como conseąuencia, as populaęóes 
procarióticas com freąuencia podem evoluir em curtos periodos 
de tempo em resposta a novas condięóes. 

• A diversidade genetica em procariotos tambem pode surgir pela re¬ 
combinaęao do DNA de duas celulas diferentes (via transformaęao, 
transduęao ou conjugaęao). Pela transferencia de alelos vantajosos, 
como aąueles para resistencia a antibióticos, a recombinaęao genetica 
pode promover evoluęao adaptativa em populaęóes procarióticas. 

] Mutaęóes sao raras e procariotos se reproduzem assexuadamente, 
mas suas populaęóes podem ter elevada diversidade genetica. Explique 
como isso pode ocorrer. 


Fimbrias: 

apendices 
semelhantes a 
pelos que 
ajudam as 
celulas a aderir 
a outras celulas 
ou ao substrato 


Capsula: camada espessa de 
polissacarideo ou proteina que 
pode ajudar na aderencia da 
celula e/ou na evasao do sistema 
imune de um hospedeiro 


Organizaęao interna: sem nudeo 
ou outras organelas envolvidas 
por membranas; geralmente sem 
compartimentalizaęao complexa 



Parede celular: encontrada em 
aproximadamente todos os procariotos; 
a estrutura difere em bacterias 
gram-positivas e gram-negativas 


Cromossomo circular: 

frequentemente acompanhado 
por pequenos aneis de DNA 
chamados de plasrmdeos 


Pilus sexual: 
apendice que 
facilita a 
conjugaęao 



Flagelo: estruturas usadas pela maioria 
das bacterias móveis para propulsao; 
muitas especies por se mover em direęao 
ou para longe de certos estimulos 


| Descreva propriedades dos procariotos que Ihe permitem desenvol- 
ver-se em uma ampla gama de ambientes diferentes. 


CONCEITO 27.2 

Reproduęao rapida, mutaęao e recombinaęao genetica 
promovem a diversidade genetica nos procariotos 
(p. 572-575) 


CONCEITO 27.3 

Diversidade nutricional e adaptaęóes metabólicas 

evoluiram em procariotos (p. 575-577) 

• A diversidade nutricional e muito maior em procariotos do que 
em eucariotos. Como um grupo, os procariotos realizam todos os 
ąuatro modos de nutrięao: fotoautotrofia, ąuimioautotrofia, foto- 
-heterotrofia e ąuimio-heterotrofia. 

• Entre os procariotos, os aeróbios obrigatórios reąuerem 0 2 , os 
anaeróbios obrigatórios sao envenenados por 0 2 e os anaeróbios 
facultativos podem sobreviver com ou sem 0 2 . 

• Diferentemente dos eucariotos, os procariotos podem metabolizar 
nitrogenio em muitas formas diferentes. Alguns podem converter 
o nitrogenio atmosferico em amónia, um processo chamado de fi- 
xaęao de nitrogenio. 

• Celulas procarióticas e mesmo especies podem cooperar metabo- 
licamente. Em Anabaena, celulas fotossintetizantes e celulas fixa- 
doras de nitrogenio permutam produtos metabólicos. Cooperaęao 
metabólica tambem ocorre em biofilmes que revestem superficies 
que abrangem diferentes especies. 

] Descreva a gama de adaptaęóes metabólicas procarióticas. 

CONCEITO 27.4 

Os procariotos irradiaram em um conjunto diverso de 

linhagens (p. 577-581) 


• Uma vez que os procariotos conseguem muitas vezes proliferar 
rapidamente, mutaęóes podem aumentar rapidamente a yariaęao 


A sistematica molecular esta auxiliando os biólogos a classificar os 
procariotos e identificar novos clados. 
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• Os diversos tipos nutricionais estao distribuidos entre os principais 
grupos de bacterias. Os dois grupos maiores sao as proteobacterias 
e as bacterias gram-positivas. 

• Algumas arąueias, como os termófilos extremos e os halófilos ex- 
tremos, vivem em ambientes extremos. Outras arąueias vivem em 
ambientes moderados como solos e lagos. 

1 Como os dados moleculares informaram sobre a filogenia proca- 
riótica? 

CONCEITO 27.5 

Os procariotos desempenham papeis fundamentais na 
biosfera (p. 581-582) 

• A decomposięao por procariotos heterotróficos e as atividades de 
sintese dos procariotos autotróficos e dos fhcadores de nitrogenio 
contribuem para a reciclagem de elementos nos ecossistemas. 

• Muitos procariotos tern urna relaęao simbiótica com um hospedei- 
ro; as relaęóes entre procariotos e seus hospedeiros variam desde 
mutualismo, comensalismo a parasitismo. 

] De quais maneiras os procariotos sao essenciais para a sobrevivencia 
de muitas especies? 

CONCEITO 27.6 

Os procariotos exercem impactos tanto beneficos 
quanto prejudiciais sobre os humanos (p. 582-585) 

• As pessoas dependem de procariotos mutualistas, incluindo cen- 
tenas de especies que vivem em nossos intestinos e nos ajudam a 
digerir o alimento. 

• Em geral, bacterias patogenicas causam doenęas pela liberaęao de 
exotoxinas ou endotoxinas. A transferencia horizontal de genes 
pode propagar genes associados com yirulencia a especies ou cepas 
inofensivas. 

• Os procariotos podem ser usados na biorremediaęao, produęao de 
plasticos biodegradaveis e na sintese de yitaminas, antibióticos e 
outros produtos. 

] Descreva impactos beneficos e prejudiciais dos procariotos sobre os 
seres humanos. 


a. Fissao binaria. 

b. Formaęao de endósporo. 

c. Biofilmes. 

d. Fotoautotrofia. 

5. As bacterias realizam os seguintes papeis ecológicos. Qual papel 
geralmente nao envolve simbiose? 

a. Comensalista cutaneo. 

b. Decompositor. 

c. Mutualista intestinal. 

d. Patógeno. 

6. Fotossintese semelhante a yegetal que libera 0 2 ocorre em: 

a. cianobacterias. 

b. bacterias gram-positivas. 

c. arąueias. 

d. bacterias ąuimioautotróficas. 

NfVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

7. CONEXAO EVOLUTIVA 

Em pacientes com cepas nao resistentes de bacteria da tubercu- 
lose, antibióticos podem aliyiar os sintomas em algumas sema- 
nas. Entretanto, leva muito mais tempo para deter a infecęao e o 
paciente pode suspender o tratamento enąuanto a bacteria ainda 
esta presente. Como isso pode influenciar na evoluęao de pató- 
genos resistentes as farmacos? 


NIVEL 3: SINTESE/AVALI AęAO 


INVESTIGAęAO CIENTIFIC A 

J A bacteria fhcadora de nitrogenio 
Rhizobium infecta raizes de algumas especies de plantas, estabe- 
lecendo um mutualismo no qual ela fornece nitrogenio e a planta 
prove carboidratos. Os cientistas mediram o crescimento ao firn 
de 12 semanas de urna dessas especies (Acacia irrorata) ąuando 
infectada por seis cepas diferentes de Rhizobium. (a) Faęa um 
grafico com os dados. (b) Interprete seu grafico. 


Cepa de Rhizobium 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

Massa da planta (g) 

0,91 

0,06 

1,56 

1,72 

0,14 

1,03 


Fonte: J. J. Burdon et al., Variation in the effectiveness of symbiotic associations 
between native rhizobia and temperate Australian Acacia : within species 
interactions, Journal of Applied Ecology 36:398-408 (1999). 

Observaęao: Sem Rhizobium, após 12 semanas as plantas de Acacia tiveram 
massa de cerca de 0,1 g. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. A yariaęao genetica em populaęóes bacterianas nao pode resul- 
tar de: 

a. transduęao. 

b. conjugaęao. 

c. mutaęao. 

d. meiose. 

2. Fotoautótrofos usam: 

a. luz como fonte de energia e C0 2 como fonte de carbono. 

b. luz como fonte de energia e metano como fonte de carbono. 

c. N 2 como fonte de energia e C0 2 como fonte de carbono. 

d. C0 2 tanto como fonte de energia como fonte de carbono. 

3. Qual das seguintes afirmaęóes nao e yerdadeira? 

a. Arąueias e bacterias tern lipideos de membrana diferentes. 

b. Nas paredes celulares de arąueias falta peptideoglicano. 

c. Somente bacterias tern histonas associadas com o DNA. 

d. Somente algumas arąueias usam C0 2 para oxidar H 2 , libe- 
rando metano. 

4. Em qual das seguintes opęóes a cooperaęao metabólica entre ce- 
lulas procarióticas esta envolvida? 


9. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ENERGIA 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), discuta como os pro¬ 
cariotos e outros membros de comunidades de respiradouros 
hidrotermais transferem e transformam energia. 



Explique como o peąueno tamanho e a rapida taxa de repro- 
duęao das bacterias (como a populaęao mostrada aqui sobre a 
ponta de um alfinete) contribui para seus enormes tamanhos 
populacionais e alta yariaęao genetica. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Protistas 
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▲ Figura 28.1 Quais destes organismos sao procario- 
tos e quais sao eucariotos? 


Vida minuscula 

S abendo que os procariotos, em sua maioria, sao organismos extremamente 
peąuenos, voce poderia presumir que a Figura 28.1 ilustra seis procariotos 
e um eucarioto muito maior. Mas, na yerdade, o unico procarioto e o organis- 
mo imediatamente acima da barra de escala. Os outros seis organismos sao 
membros de grupos diversos, em sua maioria unicelular, de eucariotos infor- 
malmente conhecidos como protistas. Esses eucariotos muito pequenos intri- 
garam biólogos por mais de 300 anos, desde que o cientista holandes Antoni 
van Leeuwenhoek pela primeira vez colocou seus olhos sobre eles sob um mi- 
croscópio óptico. Alguns protistas mudam suas formas quando se arrastam 
usando apendices amorfos, enquanto outros se assemelham a pequenos trom- 
petes ou joias em miniatura. Relembrando suas observaęóes, van Leeuwenhoek 
escreveu: “Jamais meus olhos se depararam com visao mais agradavel do que 
esta: a de tantos milhares de criaturas vivendo em urna goticula de agua”. 

Os protistas que fascinaram van Leeuwenhoek continuam a nos surpre- 
ender hoje. Os estudos metagenómicos revelaram um tesouro de protistas 
anteriormente desconhecidos dentro do mundo de vida microscópica. Mui- 
tos desses organismos recentemente descobertos tern somente 0,5 a 2 |xm de 
diametro - tao pequenos como muitos procariotos. Estudos geneticos e mor- 
fológicos tambem tern mostrado que alguns protistas sao mais intimamente 
relacionados as plantas, fungos ou animais do que a outros protistas. Como 
consequencia, o reino no qual todos os protistas foram urna vez classificados, 
Protista, foi abandonado e varias linhagens sao agora reconhecidas como seus 
próprios reinos. A maioria dos biólogos ainda usa o termo protista , mas so¬ 
mente como um modo conveniente para se referir aos eucariotos que 
nao sao plantas, animais ou fungos. 

◄ Protistas em forma de trompete (Stentor coeruleus). 
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Neste capitulo, iremos nos familiarizar com alguns 
dos grupos mais significativos de protistas. Voce aprendera 
sobre suas adaptaęóes estruturais e bioąuimicas bem como 
seus enormes impactos sobre os ecossistemas, a agricultu- 
ra, a industria e a saude humana. 

CONCEITO 28.1 

Os eucariotos, em sua maioria, sao 
organismos unicelulares 

Os protistas, junto com as plantas, animais e fungos sao 
classificados como eucariotos; eles estao no dominio 
Eukarya, um dos tres dominios da vida. Diferentemente 
das celulas dos procariotos, as celulas eucarióticas tern um 
nucleo e outras organelas envolvidas por membrana, como 
mitocóndrias e o aparelho de Golgi. Essas organelas pro- 
porcionam locais especificos onde determinadas funęóes 
celulares sao realizadas, tornando a estrutura e organiza- 
ęao das celulas eucarióticas mais complexas do que as das 
celulas procarióticas. 

As celulas eucarióticas tambem possuem um citoes- 
ąueleto bem desenvolvido que se estende por toda a celula 
(ver Figura 6.20). O citoesqueleto proporciona o suporte es- 
trutural que possibilita as celulas eucarióticas terem formas 
assimetricas (irregulares), bem como alterar sua forma quan- 
do elas se alimentam, movem ou crescem. Em contrapartida, 
as celulas procarióticas falta um citoesqueleto bem desenyol- 
vido, limitando, assim, a extensao na qual elas podem manter 
formas assimetricas ou alteradas ao longo do tempo. 

Iremos examinar a diversidade dos eucariotos ao lon¬ 
go desta unidade, comeęando este capitulo com os protis¬ 
tas. Ao explorar este materiał, tenha em mente que 

• os organismos na maioria das linhagens eucarióticas 

sao protistas e 

• a maioria dos protistas e unicelular. 

Portanto, a vida difere muito do que a maioria de nós 
geralmente imagina. Os grandes organismos multicelula- 
res melhor conhecidos por nós (plantas, animais e fungos) 
sao as pontas de apenas alguns ramos da grandę arvore da 
vida (ver Figura 26.21). 

Diversidade estrutural e funcional em protistas 

Considerando que eles sao classificados em varios reinos 
diferentes, nao e surpreendente que poucas caracteristi- 
cas gerais dos protistas possam ser citadas sem exceęóes. 
Na verdade, os protistas exibem mais diversidade estrutu¬ 
ral e funcional do que os eucariotos com os quais estamos 
mais acostumados - plantas, animais e fungos. 

Por exemplo, a maioria dos protistas e unicelular, mas 
ha algumas especies coloniais e multicelulares. Os protistas 
unicelulares sao considerados os eucariotos mais simples, 
mas a nivel celular, varios protistas sao muito complexos 
- os mais elaborados de todas as celulas. Em organismos 
multicelulares, funęóes biológicas essenciais sao executa- 
das por órgaos. Protistas unicelulares executam as mesmas 


funęóes essenciais, mas as fazem usando organelas sub- 
celulares, nao órgaos multicelulares. As organelas que os 
protistas usam sao aquelas discutidas principalmente no 
Capitulo 6, incluindo o nucleo, o reticulo endoplasmatico, 
o aparelho de Golgi e lisossomos. Certos protistas ainda 
contam com organelas nao encontradas na maioria das 
outras celulas eucarióticas, como yacuolos contrateis que 
bombeiam o excesso de agua para fora da celula protista 
(ver Figura 7.13). 

Os protistas tambem sao muito diversos em sua nu- 
trięao. Alguns protistas sao fotoautótrofos e contem clo- 
roplastos. Alguns sao heterótrofos, absorvendo moleculas 
organicas ou ingerindo maiores particulas de alimento. 
Outros protistas, chamados mixótrofos, combinam fotos- 
sintese e nutrięao heterotrófica. Fotoautotrofia, heterotro- 
fia e mixotrofia surgiram independentemente em muitas 
linhagens diferentes de protistas. 

A reproduęao e os ciclos de vida tambem sao bastante 
yariados entre os protistas. Conhecem-se alguns protis¬ 
tas que se reproduzem apenas assexuadamente; enquanto 
outros tambem podem se reproduzir sexualmente ou ao 
menos empregar processos sexuados de meiose e fertili- 
zaęao. Todos os tres tipos basicos de ciclos de vida sexual 
(ver Figura 13.6) estao representados entre os protistas, 
junto com algumas yariaęóes que nao se enquadram bem 
em nenhum desses tipos. Examinaremos os ciclos de vida 
de varios grupos de protistas mais adiante neste capitulo. 

Quatro supergrupos de eucariotos 

Nossa compreensao sobre a historia evolutiva da diversida- 
de eucariótica tern mudado nos ultimos anos. Nao somen- 
te o reino Protista foi abandonado, mas outras hipóteses 
tambem foram descartadas. Por exemplo, muitos biólogos 
pensaram que as linhagens mais antigas de eucariotos exis- 
tentes eram os protistas amitocondriais , organismos sem 
mitocóndria conyencional e com menos organelas envol- 
vidas em membranas do que os outros grupos de protistas. 
Mas dados estruturais e de DNA recentes minaram esta hi- 
pótese. Muitos dos protistas denominados amitocondriais 
revelaram ter mitocóndrias - embora algumas reduzidas 
- e alguns desses organismos sao agora classificados em 
grupos inteiramente diferentes. 

As mudanęas continuas em nossa compreensao da 
filogenia dos protistas impóem desafios semelhantes aos 
estudantes e professores. Hipóteses sobre essas relaęóes 
sao um foco da atividade cientifica, mudando rapidamente 
quando novos dados provocam a modificaęao ou descar- 
te das ideias anteriores. Aqui, focalizaremos urna hipótese 
atual: os quatro supergrupos de eucariotos mostrados na 
Figura 28.2. Urna vez que a raiz da arvore eucariótica nao 
e conhecida, todos os quatro supergrupos sao representa¬ 
dos divergindo simultaneamente de um mesmo ancestral 
comum. Sabemos que isso nao e correto, mas nao sabemos 
quais organismos foram os primeiros a divergir dos outros. 
Alem disso, enquanto alguns dos grupos na Figura 28.2 sao 
bem respaldados por dados morfológicos e de DNA, ou¬ 
tros sao mais controversos. Quando voce ler este capitulo, 
pode ser util se concentrar menos em nomes especificos 
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de grupos de organismos e mais em por que os organismos 
sao importantes e como a pesąuisa em andamento esta 
elucidando suas relaęóes evolutivas. 

A endossimbiose na evoluęao eucariótica 

O que deu origem a enorme diversidade de protistas que 
existe atualmente? Ha evidencia de que muita da diversi- 
dade protista tern sua origem na endossimbiose, urna re- 
laęao entre duas especies na qual um organismo vive den- 
tro da celula ou celulas de outro organismo (o hospedeiro). 
Em particular, como discutimos no Conceito 25.3, dados 
estruturais, bioquimicos e de sequencias de DNA indicam 


que mitocóndrias e plastidios sao derivados de procario- 
tos que foram englobados pelos ancestrais de celulas eu- 
carióticas primitivas. A evidencia tambem sugere que as 
mitocóndrias evoluiram antes dos plastidios. Portanto, um 
momento definindor da origem dos eucariotos ocorreu 
quando urna celula hospedeira englobou urna bacteria que 
se tornaria mais tarde urna organela encontrada em todos 
os eucariotos - a mitocóndria. 

Para determinar qual linhagem procariótica deu ori¬ 
gem a mitocóndria, os pesquisadores compararam se- 
quencias de DNA de genes mitocondriais (DNAmt) com 
aqueles encontrados nos principais clados de bacterias e 
arqueias. No Exercfcio de Habilidades Cientificas, voce 


EXERdCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando comparaęóes de seguencias geneticas 


Quais procariotos sao mais estreitamente relacionados 
as mitocóndrias? Os primeiros eucariotos adquiriram mito¬ 
cóndrias por endossimbiose: urna celula hospedeira englobou um 
procarioto aeróbio que persistiu dentro do citoplasma para beneffcio 
mutuo de ambas as celulas. Ao estudar quais procariotos atuais 
poderiam ser mais estreitamente relacionados as mitocóndrias, os 
pesquisadores compararam sequencias de RNA ribossomais (RNAr). 
Urna vez que a maioria das celulas contem milhares de ribossomos, 
o RNAr e a forma mais abundante de RNA nas celulas existentes e e 
apropriado para comparar especies de mesmo parentesco distante. 
Neste exercicio, voce interpretara os dados da pesquisa para tirar 
conclusóes sobre a filogenia da mitocóndria. 

Como a pesquisa foi realizada Os pesquisadores isolaram e 
clonaram sequencias de nucleotideos do gene que codifica para a 
molecula de RNAr da subunidade pequena de trigo (um eucarioto) e 
de cinco especies bacterianas: 

• Trigo, usado com a fonte de genes RNAr mitocondriais 

• Agrobacterium tumefaciens, urna proteobacteria alfa que vive 
dentro de tecidos vegetais e produz tumores no hospedeiro 

• Comamonas testosteroni, urna proteobacteria beta 

• Escherichia coli, urna bem-estudada proteobacteria gama que 
vive nos intestinos humanos 

• Mycoplasma capricolum, um micoplasma gram-positivo, o qual 
e o unico grupo de bacterias sem paredes celulares 

• Anacystis nidulans, urna cianobacteria 

Dados da pesquisa Sequencias clonadas do gene para o RNAr 
de seis organismos foram alinhadas e comparadas. A tabela de 
dados abaixo, chamada matriz de comparaęao, resume a com¬ 
paraęao das posięóes de 617 nucleotideos para as sequencias 
do gene. Cada valor na tabela e a porcentagem das posięóes de 
617 nucleotideos para o qual o par de organismos tern a mesma 
composięao. Quaisquer posięóes que fossem identicas ao longo 



◄ Trigo, usado como 
a fonte de RNA 
mitocondrial 


dos genes de RNAr de todos os seis organismos foram omitidas da 
matriz de comparaęao. 

Interprete os dados 

1. Primeiro, se certifique que voce entendeu como ler a matriz de 
comparaęao. Encontre a celula que representa a comparaęao 
de C. testosteroni e E. coli. Qual e o valor dado nesta celula? 

O que esse valor significa sobre sequencias de gene de RNAr 
nesses dois organismos? Explique por que algumas celulas tern 
um traęo em vez de um valor. Por que algumas celulas sao 
sombreadas em cinza e sem valor? 

2. Por que os pesquisadores escolheram urna mitocóndria de 
planta e cinco especies bacterianas para incluir na matriz de 
comparaęao? 

3. Que especie de bacteria tern o gene de RNAr que e mais simi- 
lar aquele da mitocóndria de trigo? Qual e a significancia dessa 
similaridade? 

Dados de D. Yang et al., Mitochondrial origins, Proceedings ofthe 
National Academy of Sciences USA 82:4443-4447 (1985). 



Mitocóndria de trigo 

A. tumefaciens 

C. testosteroni 

E. coli 

M. capricolum 

A. nidulans 
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E. coli 




- 

48 

52 

M. capricolum 





- 

50 

A. nidulans 






- 



















T Figura 28.2 


a diversidade protista 


A arvore ababco representa uma hipótese filogenetica para as relaęóes entre todos os 
eucariotos atuais sobre a Terra . Os grupos eucarióticos nas pontas dos ramos estao 
associados em “supergrupos” maiores, identificados verticalmente na parte mais a 
direita da arvore. Grupos que foram anteriormente classificados no reino Protista 
estao realęados em amarelo. Linhas pontilhadas indicam relaęóes evolutivas que sao 
incertas e clados propostos que estao sob ativo debate. Para clareza, esta arvore in- 
clui somente clados representativos de cada supergrupo. Alem disso, as descobertas 
recentes de muitos novos grupos de eucariotos indicam que a diversidade eucarió- 
tica e muito maior do que a mostrada aqui. 
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■ Excavatae 


Alguns membros deste supergrupo tern 
um sulco “escavado” em um lado da 
celula. Dois clados principais (os para- 
basalideos e diplomonadideos) tern mi- 
tocóndrias modificadas; outros (os eu¬ 
glenozoarios) tern flagelos que diferem 
em estrutura daqueles de outros orga- 
nismos. Os Excavatae incluem parasitos 
como Giardia, bem como muitas espe- 
cies predadoras e fotossintetizantes. 



Giardia intestinalis, um diplomonadideo 
parasito. Este diplomonadideo (MEV colori- 
da) f no qual falta o sulco superficial caracte- 
ristico dos Excavatae, habita os intestinos dos 
mamiferos. Ele pode infectar pessoas quando 
elas bebem agua contaminada com fezes 
contendo cistos de Giardia. Beber essa agua 
- mesmo de cursos de agua aparentemente 
nao contaminados - pode causar diarreia gra- 
ve. Ferver a agua mata o parasito. 



















































■ Clado "SAR" 


Este supergrupo contem tres clados grandes (e por isto e no- 
meado assim) e muito diversos: Estramenópilos, Alveolados e 
Rhizaria. Os estramenópilos incluem alguns dos organismos fo- 
tossintetizantes mais importantes sobre a Terra, como as diato- 
maceas mostradas aqui. Os alveolados tambem incluem muitas 
especies fotossintetizantes, bem como patógenos importantes, 
como Plasmodium , que causa malaria. Acredita-se que muitos 
dos grupos-chave de estramenópilos e alveolados fotossinteti¬ 
zantes tenham surgido por endossimbiose secundaria. 


50 am 

I-1 



Diversidade de diatomaceas. Estes belos protistas unicelulares sao im¬ 
portantes organismos fotossintetizantes em comunidades aguaticas (MO). 


O subgrupo Rhizaria do clado SAR inclui muitas es¬ 
pecies de amebas, a maioria tem pseudópodos filiformes. 
Os pseudópodos sao extensóes que podem se projetar de 
qualquer poręao da celula; eles sao usados no movimento e 
na captura de presas. 



Globigerina, um Rhizaria do clado SAR. Esta especie e urn foramini- 
fero, um grupo cujos membros tern pseudópodos filiformes que se es- 
tendem pelos poroś na concha ou teca (MO). A MEV anexa mostra urna 
teca de foraminifero que e endurecida com carbonato de calcio. 


■ Archaeplastida 

Este grupo de eucariotos inclui algas vermelhas e verdes, junto 
com as plantas terrestres (reino Plantae). As algas vermelhas 
e as algas verdes abrangem especies unicelulares, especies co- 
loniais (como a alga verde Volvox ) e especies multicelulares. 
Muitas das grandes algas conhecidas informalmente como 
“algas marinhas macroscópicas” sao algas vermelhas e verdes 
multicelulares. Protistas em Archaeplastida incluem especies 
fotossintetizantes importantes que formam a base da teia ali- 
mentar em algumas comunidades aquaticas. 


20 am 
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Volvox, alga verde colonial de agua doce. A colónia e urna bola 
oca cuja parede e composta de centenas de celulas biflageladas 
(ver MO anexa) incorporadas a urna matriz gelatinosa. As celulas sao 
geralmente conectadas por filamentos citoplasmaticos; se isoladas, 
essas celulas nao podem se reproduzir. A grandę colónia vista aqui por 
firn liberara pequenas colónias "filhas" dentro dela (MO). 

■ Unikontae 


Este grupo de eucariotos inclui amebas que tem pseudópo¬ 
dos lobados ou tubulares, bem como animais, fungos e pro¬ 
tistas nao amebianos que sao estreitamente relacionados aos 
animais ou fungos. De acordo com urna hipótese atual, os 
Unikontae podem ter sido o primeiro grupo de eucariotos a 
divergir dos outros eucariotos; entretanto, essa hipótese ainda 
tem que ser amplamente aceita. 



Urna ameba Unikontae. Esta ameba ( Amoeba proteus ) 
esta usando seus pseudópodos para se mover. 
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interpretara um conjunto de comparaęóes de seąuen- 
cias de DNA. Coletivamente, esses estudos indicam que 
as mitocóndrias surgiram de uma proteobacteria alfa 
(ver Figura 27.16). Os resultados da analise de seąuencia de 
DNAmt tambem indicam que as mitocóndrias de protis- 
tas, animais, fungos e plantas descendem de um unico an- 
cestral comum, portanto, sugerindo que as mitocóndrias 
surgiram somente uma vez ao longo do curso da evoluęao. 
Analises semelhantes mostram que os plastidios surgiram 
uma vez de uma cianobacteria englobada. 

Enquanto as linhagens que deram origem as mito¬ 
cóndrias e plastidios tern sido identificadas, duvidas per- 
manecem acerca da identidade da celula hospedeira que 
englobou uma proteobacteria alfa - e ao faze-lo, prepa- 
rou o estagio para a origem dos eucariotos. De acordo 
com estudos genómicos recentes, o hospedeiro se ori- 
ginou de uma linhagem de arqueias, mas qual linhagem 
permanece indeterminada. Alem disso, enquanto o hos¬ 
pedeiro pode ter sido uma arqueia, tambem e possivel 
que o hospedeiro fosse um membro de uma linhagem re- 
lacionada as arqueias, mas que divergiu de suas arqueias 
ancestrais. Em ultimo caso, o hospedeiro pode ter sido 
um “protoeucarioto” em que certas caracteristicas das 
celulas eucarióticas evohriram, como o citoesqueleto que 
lhe possibilitou mudar a forma (e, portanto, englobar a 
proteobacteria alfa). 


A evoluęao do plastldio: um olhar mais aprofundado 

Como voce viu, as evidencias atuais indicam que a mito- 
cóndria descende de uma bacteria que foi englobada por 
uma celula de uma linhagem das arqueias. Esse evento deu 
origem aos eucariotos. Ela tambem muitas evidencias que, 
posteriormente na historia eucariótica, uma linhagem de 
eucariotos heterotróficos adquiriu um endossimbionte 
adicional - uma cianobacteria fotossintetica - que entao 
evoluiu para plastidios. De acordo com a hipótese ilustra- 
da na Figura 28.3, esta linhagem contendo plastidios deu 
origem a duas linhagens de protistas fotossintetizantes, ou 
algas: algas yermelhas e algas verdes. 

Vamos examinar com atenęao algumas das etapas 
na Figura 28.3. Primeiro, recorde que cianobacterias sao 
gram-negativas e que as bacterias gram-negativas tern 
duas membranas celulares, uma membrana plasmatica 
interna e uma membrana externa que e parte da parede 
celular (ver Figura 27.3). Os plastidios em algas yermelhas 
e algas verdes sao tambem circundados por duas mem¬ 
branas. As proteinas de transporte nessas membranas sao 
homólogas as proteinas nas membranas internas e exter- 
nas de cianobacterias, fornecendo suporte adicional para a 
hipótese que os plastidios se originaram de uma cianobac¬ 
teria endossimbionte. 

Em diversas ocasióes durante a evoluęao eucariótica, as 
algas yermelhas e as yerdes experimentaram endossimbiose 


▼ Figura 28.3 Diversidade de plastidios produzidos por endossimbiose. Estudos 
de eucariotos com plastidios sugerem que estes evoluiram de uma cianobacteria que foi 
englobada por um eucarioto ancestral heterotrófico (endossimbiose primaria). Esse ancestral, 
entao, se diversificou em algas vermelhas e verdes, algumas das quais depois foram engloba- 


das por outros eucariotos (endossimbiose secundaria). 


E3333EIma Quantos genomas distintos 
uma celula de Chlorarachniophyta contem? Explique. 
(Ver Figuras 6.17 e 6.18.) 


As membranas 
sao representadas 
como linhas pretas 
na celula. 



^Nucleo 

Eucarioto 

heterotrófico 


Uma destas 
membranas foi 
perdida nos 
descendentes das 
algas vermelhas 
e verdes. 



Alga vermelha 





Endossimbiose 

secundaria 



Alga verde 





Chlorarachniophyta 
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secundaria, ou seja, 
foram ingeridas nos 
yacuolos digestivos 
de eucariotos hete- 
rotróficos e se torna- 
ram elas próprias en- 
dossimbiontes. Por 
exemplo, os protis- 
tas conhecidos como 
Chlorarachniophyta 
provavelmente evo- 
luiram ąuando um 
eucarioto heterotró- 
fico englobou uma 
alga verde. Eyidencia 
para esse processo 
pode ser encontra- 
da dentro da celula englobada, a qual contem um peąueno 
nucleo vestigial, chamado de nucleomorfo (Figura 28.4). 
Os genes do nucleomorfo sao ainda transcritos e suas se- 
ąuencias de DNA indicam que a celula englobada foi uma 
alga verde. 


REVISAO DO CONCEITO 28.1 

1. Cite no minimo quatro exemplos de diversidade estrutural e 
funcional entre protistas. 

2. Resuma o papel da endossimbiose na evoluęao eucariótica. 

J Após estudar a Figura 28.2, esboce uma versao 
simplificada da arvore filogenetica que apresente somente 
os quatro supergrupos de eucariotos. Depois, projete que 
aparencia a arvore teria se os Unikontae fossem o primeiro 
grupo de eucariotos a divergir dos outros eucariotos. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 28.2 

Os Excavatae induem protistas com 
mitocóndrias modificadas e protistas 
com flagelos exclusivos 


Clado SAR 
Archaeplastida 
Unikontae 

Agora que examinamos alguns dos padróes gerais na evo- 
luęao eucariótica, estudaremos em maior detalhe os quatro 
principais grupos de protistas mostrados na Figura 28.2. 

Comeęaremos com o Excavatae, um clado que foi 
originalmente proposto baseado em estudos morfológi- 
cos do citoesqueleto. Alguns membros desse grupo di- 
verso tambem tern um sulco alimentar “escavado” em 
um lado do corpo da celula. Os Excavatae incluem os 


diplomonadideos, parabasalideos e euglenozoarios. Dados 
moleculares indicam que cada um destes tres grupos e 
monofiletico e estudos genómicos recentes sustentam a 
monofilia do supergrupo Excavatae. 

Diplomonadideos e parabasalideos 

Os protistas nestes dois grupos carecem de plastidios e 
tern mitocóndrias altamente modificadas (ate recente- 
mente, pensava-se que tambem faltavam mitocóndrias). 
A maioria dos diplomonadideos e parabasalideos e encon- 
trada em ambientes anaeróbios. 

Os diplomonadideos tern mitocóndrias reduzidas 
chamadas mitossomos. Nessas organelas faltam cadeias de 
transporte de eletrons funcionais e, portanto, nao podem 
usar oxigenio para auxiliar a extrair energia de carboidra- 
tos e outras moleculas organicas. Em vez disso, os diplo¬ 
monadideos obtem a energia de que necessitam a partir 
de rotas bioquimicas anaeróbias. Muitos diplomonadideos 
sao parasitos, incluindo a detestavel Giardia intestinalis 
(ver Figura 28.2), que habita os intestinos de mamiferos. 

Estruturalmente, os diplomonadideos tern dois nu- 
cleos de tamanhos iguais e multiplos flagelos. Lembre-se 
de que os flagelos eucarióticos sao extensóes do citoplas- 
ma, consistindo em feixes de microtubulos cobertos pela 
membrana plasmatica da celula (ver Figura 6.24). Eles sao 
bastante diferentes dos flagelos procarióticos, os quais sao 
filamentos compostos de proteinas globulares unidas a su- 
perficie da celula (ver Figura 27.7). 

Os parabasalideos tambem tern mitocóndrias redu¬ 
zidas; chamadas hidrogenossomos , essas organelas geram 
alguma energia anaerobiamente, liberando gas hidrogenio 
como um subproduto. O parabasalideo mais bem-conhe- 
cido e Trichomonas vaginalis, um parasito transmitido 
sexualmente que infecta cerca de 5 milhóes de pessoas a 
cada ano. T. vaginalis movimenta-se ao longo da cobertura 
de muco que reveste os sistemas reprodutivos e urinarios 
humanos movendo seu flagelo e pela ondulaęao de parte 
de sua membrana plasmatica (Figura 28.5). Nas mulheres, 
se a acidez normal da vagina e alterada, T. vaginalis pode 
sobrepujar microrganismos beneficos no local e infectar a 
yagina. (A infecęao por Trichomonas tambem pode ocorrer 
na uretra dos homens, embora frequentemente sem sinto- 
mas). T yaginalis tern um gene que lhe permite se alimentar 
sobre o revestimento yaginal, promovendo a infecęao. Estu¬ 
dos sugerem que o protista adquiriu esse gene por transfe- 
rencia genica horizontal de bacterias parasitos na yagina. 
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▲ Figura 28.5 O parasito parabasalideo, Trichomonas 
vaginalis (MEV colorida). 



▲ Figura 28.4 Nucleomorfo dentro 
de um plastidio de Chlorarachniophyta. 


E SE... 
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A Figura 28.6 Flagelo de euglenozoario. A maioria dos eugle¬ 
nozoarios tern urn bastao cristalino dentro de urn dos seus flagelos 
(a imagem ao MET e a de um flagelo mostrado em secęao transversal). 
O bastao se encontra ao lado do anel 9 + 2 de microtubulos encon- 
trado em todos os flagelos eucarióticos (compare com a Figura 6.24). 



Euglenozoarios 


A Figura 28.7 Trypanosoma, o cinetoplastideo que causa a 
doenęa do sono. As celulas roxas em forma de fita entre estas 
hemacias sao os tripanossomos (MEV colorida). 


Os protistas chamados euglenozoarios pertencem a um 
clado diverso que inclui heterótrofos predadores, autótro- 
fos fotossintetizantes, mixótrofos e parasitos. O principal 
aspecto morfológico que distingue os protistas neste clado 
e a presenęa de um bastao com urna estrutura espiral ou 
cristalina dentro de cada um de seus flagelos (Figura 28.6). 
Os dois grupos de euglenozoarios mais bem-estudados sao 
os cinetoplastideos e os euglenideos. 

Cinetoplastideos 


o sistema imune do hospedeiro possa reconhecer a pro¬ 
teina e preparar o ataque, urna nova geraęao de parasitos 
troca para outra superficie proteica com urna estrutura 
molecular diferente. As mudanęas frequentes na superfi¬ 
cie proteica impedem que o hospedeiro desenvolva imu- 
nidade. (Ver o Exerdcio de Habilidades Cientificas no 
Capitulo 43 para explorar mais este tópico.) Cerca de um 
teręo do genoma de Trypanosoma e dedicado a produęao 
dessas proteinas superficiais. 


Os protistas chamados cinetoplastideos tern urna unica 
mitocóndria grandę que contem urna massa organizada de 
DNA chamada de cinetoplasto. Esses protistas incluem es- 
pecies que se alimentam de procariotos em ecossistemas 
de agua doce, marinhos e terrestres umidos, bem como es- 
pecies que parasitam animais, plantas e outros protistas. 
Por exemplo, os cinetoplastideos no genero Trypanosoma 
(Figura 28.7) infectam seres humanos e causam a doenęa 
do sono, urna doenęa neurológica que e in- 
variavelmente fatal se nao tratada. A infec- 
ęao ocorre via picada de um organismo 
vetor (portador), a mosca-tse-tse africa 
na. Os tripanossomos tambem causam 
a doenęa de Chagas, a qual e transmi- 
tida por insetos sugadores de san- 
gue e pode levar a insuficiencia 
cardiaca congestiva. 


Euglenideos 

Um euglenideo tern urna bolsa em urna extremidade da 
celula de onde emerge um ou dois flagelos (Figura 28.8). 
Alguns euglenideos sao mixótrofos: eles realizam fotossin- 
tese quando a luz solar esta disponiyel, mas quando nao 


Os tripanossomos es 
capam das respostas 
imunes com urna efe- 
tiva defesa “alerte-e- 
-mude”. A superficie 
de um tripanossomo 
e revestida com mi- 
lhóes de cópias de 
urna unica proteina. 
Entretanto, antes que 



Flagelo longo ■ 

Estigma: organela 
pigmentada que funciona 
como urna proteęao a luz, 
permitindo que somente 
a luz de urna determinada 
direęao incida sobre o 
fotodetector. 

Flagelo curto^-^ 


Vacuolo contratil - 


- Nucleo- 


^ Cloroplasto-— 

Membrana plasmatica — 


Euglena (MO) 
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▼ Figura 28.8 
Euglena, um eu¬ 
glenideo comum 
em lagoas. 


Fotodetector: 

protuberancja próxima 
a base do flagelo longo; 
detecta luz que nao e 
bloqueada pelo estigma. 
Como resultado, a 
Euglena se move em 
direęao a luz de 
intensidade apropriada, 
urna adaptaęao 
importante que 
aumenta a fotossintese. 


Pelicula: feixes de proteina abaixo 
da membrana plasmatica que 
proporcionam resistencia e flexibilidade 
(Euglena carece de parede celular). 
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esta eles podem se tornar heterotróficos, absorvendo nu- 
trientes organicos de seu ambiente. Muitos outros eugleni- 
deos englobam presas por fagocitose. 


REVISAO DO CONCEITO 28.2 


1. 

2 . 


Por que alguns biólogos descrevem as mitocóndrias de diplo- 
monadfdeos e parabasalfdeos como "altamente reduzidas"? 


roiH Dados de sequencia de DNA para um diplomo- 
nadfdeo, um euglenideo, urna planta e um protista nao 
identificado sugerem que a especie nao identificada e mais 
estreitamente relacionada ao diplomonadfdeo. Estudos 
posteriores revelam que a especie desconhecida tern mi¬ 
tocóndrias totalmente funcionais. Com base nesses dados, 
em que ponto da arvore filogenetica na Figura 28.2 a li- 
nhagem do protista misterioso provavelmente divergiu das 
linhagens dos outros eucariotos? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


28.3 



5 [im 


▲ Figura 28.9 Flagelo de estramenópilo. A maioria dos es- 
tramenópilos, como o Synura petersenii, tern dois flagelos: um co- 
berto por finos pelos rigidos e um mais curto e liso. 


Como a falta de um nome formal sugere, o clado SAR 
e um dos mais controversos dos ąuatro supergrupos que 
descrevemos neste capitulo. Mesmo assim, para muitos 
cientistas, este supergrupo representa a melhor hipótese 
atual para a filogenia dos tres grandes clados de protistas 
que trataremos agora. 


0 clado "SAR" e um grupo de protistas 
altamente diverso definido por 
similaridades do DNA 
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Nosso segundo supergrupo, o assim chamado “clado 
SAR”, foi proposto recentemente com base em analises 
do genoma completo. Esses estudos constataram que os 
tres principais clados de protistas - os estramenópilos, 
alveolados e Rhizaria - formam um supergrupo mono- 
filetico. Esse supergrupo contem urna grandę coleęao 
extremamente diversa de protistas. Ate o momento, esse 
supergrupo nao recebeu um nome formal, mas e por sua 
vez conhecido pelas primeiras letras de seus clados prin¬ 
cipais: o clado SAR. 

Alguns dados morfológicos de sequencia de DNA su¬ 
gerem que dois desses grupos, os estramenópilos e alveo- 
lados, se originaram ha mais de um bilhao de anos, quan- 
do um ancestral comum desses dois clados englobou urna 
alga yermelha fotossintetizante unicelular. Urna vez que se 
acredita que as algas yermelhas tenham se originado por 
endossimbiose primaria (ver Figura 28.3), essa origem dos 
estramenópilos e alveolados e referida como urna endos¬ 
simbiose secundaria. Outros questionam essa ideia, obser- 
vando que em algumas especies nesses grupos faltam plas- 
tidios ou seus yestigios (incluindo qualquer traęo de genes 
plastidiais em seu DNA nuclear). 


Estramenópilos 

Um importante subgrupo do clado SAR, os estramenópi¬ 
los, inclui alguns dos organismos fotossintetizantes mais 
importantes do planeta. Seu nome (do latim, stramen , pa- 
lha, e pilus , pelo) se refere a seu flagelo caracteristico, que 
tern numerosas projeęóes finas semelhantes a pelos. Na 
maioria dos estramenópilos, este flagelo “piloso” e pareado 
com um flagelo “liso” (sem pelos) mais curto (Figura 28.9). 
Enfocaremos aqui os tres grupos de estramenópilos: diato¬ 
maceas, algas douradas e algas pardas. 

Diatomaceas 

Importante grupo de protistas fotossintetizantes, as diato¬ 
maceas sao algas unicelulares que tern urna parede singu- 
lar semelhante a vidro, feita de dióxido de silicio embebida 
em urna matriz organica (Figura 28.10). A parede consiste 
em duas partes que se sobrepóem como urna caixa de sa- 
pato e sua tampa. Essas paredes proporcionam proteęao 
eficaz contra o esmagamento pelas mandibulas dos pre- 
dadores: diatomaceas vivas podem suportar pressóes tao 
grandes quanto 1,4 milhao de kg/m 2 , igual a pressao de 
cada perna de urna mesa suportando um elefante! 

Com urna estimativa 
de 100 mil especies exis- 
tentes, as diatomaceas 
sao um grupo altamen¬ 
te diverso de protistas 
(ver Figura 28.2). Estao 
entre os organismos fotos¬ 
sintetizantes mais abun- 
dantes tanto nos oceanos 


► Figura 28.10 A diato- 
macea Triceratium morlandii 
(MEV colorida). 
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como em lagos: um balde de agua retirada da superffcie 
do mar pode conter milhóes dessas algas microscópicas. 
A abundancia de diatomaceas no passado tambem e evi- 
dente no registro fóssil, onde acumulaęóes enormes de pa- 
redes de diatomaceas fossilizadas sao os constituintes prin- 
cipais de sedimentos conhecidos com terras diatomaceas . 
Esses sedimentos sao minerados por sua ąualidade como 
um meio filtrante e para muitos outros usos. 

As diatomaceas sao tao bem distribufdas e abundan- 
tes que sua atividade fotossintetica afeta os niveis globais 
de dióxido de carbono. As diatomaceas tern esse efeito 
devido a eventos que ocorrem durante episódios de ra- 
pido crescimento populacional ou floraęóes, quando nu- 
trientes abundantes estao disponfveis. Em geral, as diato¬ 
maceas sao consumidas por urna diversidade de protistas 
e invertebrados, mas durante urna floraęao, muitas esca- 
pam desse destino. Quando essas diatomaceas nao con¬ 
sumidas morrem, seus corpos afundam ate o fundo ocea- 
nico. Leva decadas a seculos para que as diatomaceas que 
chegam ao fundo oceanico sejam degradadas por bac- 
terias e outros decompositores. Como consequencia, o 
carbono em seus corpos permanece la por algum tempo, 
em vez de ser liberado imediatamente como dióxido de 
carbono quando os decompositores respiram. O efeito 
global desses eventos e que o dióxido de carbono absor- 
vido pelas diatomaceas durante a fotossfntese e transpor- 
tado ou “bombeado” para o fundo oceanico. 

Para reduzir o aquecimento global pela reduęao dos 
niveis atmosfericos de dióxido de carbono, alguns cientis- 
tas defendem a promoęao de floraęóes de diatomaceas pela 
fertilizaęao do oceano com nutrientes essenciais como o 
ferro. Em um estudo de 2012, os pesquisadores constata- 
ram que o dióxido de carbono foi de fato bombeado para 
o fundo oceanico após ferro ser adicionado a urna peque- 
na regiao do oceano. Testes adicionais sao planejados para 
examinar se a fertilizaęao com ferro tern efeitos colaterais 
indesejados (como a depleęao de oxigenio ou a produęao 
de óxido nitroso, um gas estufa mais potente do que o dió- 
xido de carbono). 

Algas douradas 

A cor caracteristica das algas douradas resulta de seus 
carotenoides amarelos e marrons. Em geral, as celulas das 
algas douradas sao biflageladas, com ambos os flagelos fi- 
xados próximos a urna extremidade da celula. 

Muitas algas douradas sao componentes do plancton 
de agua doce e marinho, comunidades principalmente 
de organismos microscópicos que flutuam nas correntes 
próximas a superffcie da agua. Enquanto todas as algas 
douradas sao fotossintetizantes, algumas especies sao 
mixotróficas. Esses mixótrofos podem absorver compos- 
tos organicos dissolvidos ou ingerir partfculas de alimen- 
to, incluindo celulas vivas, por fagocitose. A maioria das 
especies e unicelular, mas algumas, como as do genero 
de agua doce Dinobryon , sao coloniais (Figura 28.11). 
Se as condięóes ambientais se deterioram, muitas espe¬ 
cies formam cistos protetores que podem sobreviver por 
decadas. 



^ Figura 28.11 
Dinobryon, alga 
dourada colonial 
encontrada em 
agua doce (MO). 


Flagelo 
Recipiente externo 


Celula viva 


Algas pardas 

As algas maiores e mais complexas sao as algas pardas. 
Todas sao multicelulares e a maioria e marinha. As algas 
pardas sao especialmente comuns ao longo de costas tem- 
peradas que tern correntes de aguas frias. Elas devem suas 
cores caracterfsticas amarronzadas ou oliva, aos carotenoi¬ 
des em seus plastfdios. 

Muitas das especies geralmente chamadas “algas ma- 
rinhas macroscópicas” sao algas pardas. Algumas das al¬ 
gas pardas marinhas tern tecidos especializados e órgaos 
que se assemelham aos das plantas, como um apreensório 
semelhante a raiz, que ancora a alga, e um estipe seme- 
lhante ao caule, que sustenta as laminas parecidas com 
folhas (Figura 28.12). Entretanto, evidencias morfológi- 
cas e de DNA mostram que estas similaridades evolufram 
independentemente nas linhagens de algas e plantas e sao, 



Folhas 


Estipe 


A Figura 28.12 Algas marinhas macroscópicas: adaptadas 
a vida nas costas oceanicas. A palmeira-marinha ( Postelsia) vive 
sobre rochas ao longo da costa do noroeste dos Estados Unidos e 
oeste do Canada. O corpo desta alga parda e bem-adaptado para se 
manter em uma posięao firmę, apesar do impacto das ondas. 
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portanto, analogas, nao homólogas. Alem disso, enąuanto 
as plantas tem adaptaęóes (como caules rigidos) que pro- 
porcionam suporte contra a gravidade, as algas pardas tem 
adaptaęóes que permitem que suas principais superficies 
fotossintetizantes (as laminas semelhantes a folhas) este- 
jam próximas a superficie da agua. Algumas algas pardas 
executam essa tarefa com flutuadores preenchidos por gas. 
As algas pardas gigantes, conhecidas como kelps, que vi- 
vem em aguas profundas, usam um meio diferente: suas 
laminas estao unidas a estipes que podem se elevar a 60 m 
do fundo oceanico, mais da metade do comprimento de 
um campo de futebol. 

As algas pardas sao importantes economicamente 
para os seres humanos. Algumas especies sao consumi- 
das, como a Laminaria (em japones, kombu ), que e usada 
em sopas. Alem disso, as paredes celulares de algas pardas 
contem urna substancia gelatinosa, chamada algina, que e 
usada para adensar muitos alimentos processados, incluin- 
do pudins e molhos para saladas. 


Alternancia de geraęóes 

Urna diversidade de ciclos de vida evoluiu entre as algas 
multicelulares. Os ciclos de vida mais complexos incluem 
alternancias de geraęóes, urna alternancia de formas 
multicelulares haploides e diploides. Embora as condięóes 
haploides e diploides se alternem em todos os ciclos de vida 
sexuais - os gametas humanos, por exemplo, sao haploides 
- a expressao alternancia de geraęóes se aplica somente a 
ciclos de vida nos quais tanto os estagios haploide como 
diploide sao multicelulares. Como veremos no Capitulo 29, 
a alternancia de geraęóes tambem evoluiu nas plantas. 

O complexo ciclo de vida da alga parda Laminaria for- 
nece um exemplo de alternancia de geraęóes (Figura 28.13). 
O individuo diploide e chamado esporófito porque ele pro- 
duz esporos. Os esporos sao haploides e se movem por meio 
de flagelos; eles sao chamados zoósporos. Os zoósporos 
se desenvolvem em gametófitos haploides multicelulares 
masculinos e femininos que produzem gametas. A uniao 
de dois gametas (fertilizaęao) resulta em um zigoto diploi- 



QOs esporófitos sao encontrados 
geralmente na agua logo abaixo da 
linha das mares mais baixas, presos as 
rochas por apreensórios ramificados. 


©Celulas sobre a superficie da 
lamina formam esporangios. 


H 


10 cm 


MEIOSE 


© Os esporangios produzem 
zoósporos por meiose. 


O Os zoósporos sao todos 
estruturalmente semelhantes, 
mas cerca da metade se 
desenvolve em gametófitos 
masculinos e metade em 
gametófitos femininos. 

Os gametófitos sao pequenos 
filamentos ramificados que 
crescem sobre as rochas 
infralitorais. 


Masculino 


©Os gametófitos masculinos liberam 
gametas masculinos e os gametófitos 
femininos produzem gametas femininos, 
os quais permanecem unidos ao 
gametófito feminino. Os gametas 
femininos secretam um sinal qufmico 
que atrai o gameta masculino da mesma 
especie; portanto, aumentando a 
probabilidade da fertilizaęao no oceano. 


©O gameta masculino 




Feminino 


© Os zigotos se 
desenvolvem em 
novos esporófitos 
enquanto unidos 
aos restos do 
gametófito 
feminino. 


Esporófito em 
desenvolvimento 


Gametófito feminino 


FERTILIZACAO 


Gameta 

feminino 


maduro (n) 


Legenda 

Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


A Figura 28.13 O ciclo de vida da alga parda Laminaria : um exemplo de alternancia de geraęóes. 

] Os gametas masculinos mostrados em © sao geneticamente identicos uns aos outros? Expligue. 





















598 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


de, que amadurece e da origem a um novo esporófito 
multicelular. 

Em Laminaria , as duas geraęóes sao hete- 
romórficas, significando que os esporófitos e 
gametófitos sao estruturalmente diferentes. 

Outros ciclos de vida de algas tem uma alter- 
nancia isomórfica de geraęóes, na qual os 
esporófitos e gametófitos parecem similares 
uns aos outros, embora eles difiram no nu- 
mero de cromossomos. 

Alveolados 

Os membros do próximo subgrupo do clado SAR, os 
alveolados, tem sacos envolvidos por membranas (alveo- 
los) logo abaixo da membrana plasmatica (Figura 28.14). 
Os alveolados sao abundantes em muitos habitats e abran- 
gem diversos protistas fotossintetizantes e heterotróficos. 
Discutiremos aqui os tres clados de alveolados: um grupo 
de flagelados (os dinoflagelados), um grupo de parasitos 
(os apicomplexos) e um grupo de protistas que se movem 
usando cilios (os ciliados). 

Dinoflagelados 

As celulas de muitos dinoflagelados sao reforęadas por 
placas de celulose. Os dois flagelos localizados em sulcos 
nesta “armadura J * fazem os dinoflagelados (do grego, dinos, 
rodopiar) girar quando eles se movem pela agua de suas 
comunidades marinhas ou de agua doce (Figura 28.15a). 
Embora se acredite que o grupo se originou por endossim- 
biose secundaria (ver Figura 28.3), aproximadamente me- 
tade de todos os dinoflagelados e agora inteiramente hete- 
rotrófica. Outros sao especies importantes do fitoplancton 
(plancton fotossintetizante, que inclui bacterias fotossinte¬ 
tizantes, bem como as algas); muitos dinoflagelados fotos¬ 
sintetizantes sao mixótrofos. 

Periodos de crescimento populacional explosivo (flo- 
raęóes) em dinoflagelados as vezes causam um fenómeno 
chamado “marę yermelha” (Figura 28.15b). As floraęóes 
fazem as aguas costeiras parecerem yermelho-amarron- 
zadas ou cor-de-rosa devido a presenęa de carotenoides, 


Alveolos 




Flagelos 


(a) Flagelos dos dinoflagelados. 

A pulsaęao do flagelo espiral, 
que se localiza em um sulco que 
circunda a celula, faz este 
especime de Pfiesteria shumwayae 
girar (MEV colorida). 


3 |xm 


(b) Marę vermelha no 
golfo de Carpentaria, 
no norte da Australia. 

A cor vermelha e devida 
as altas concentraęóes 
de dinoflagelados 
contendo carotenoides. 


A Figura 28.15 Dinoflagelados. 



A Figura 28.14 Alveolos. Estes sacos sob a membrana plas¬ 
matica sao uma caracteristica que distingue os alveolados de outros 
eucariotos (MET). 


os pigmentos mais comuns em plastidios de dinoflagela¬ 
dos. Toxinas produzidas por certos dinoflagelados causam 
mortandades massivas de invertebrados e peixes. Seres hu- 
manos que consomem moluscos que acumularam as toxi- 
nas tambem sao afetados, as vezes fatalmente. 

Apicomplexos 

Aproximadamente todos os apicomplexos sao parasitos 
de animais - e praticamente todas as especies animais 
examinadas ate agora sao atacadas por estes parasitos. Os 
parasitos se espalham em seus hospedeiros como minus- 
culas celulas infecciosas chamadas esporozoitos. Os api- 
complexos sao assim nomeados porque uma extremidade 
(o apice) da celula do esporozoito contem um complexo de 
organelas especializadas para a penetraęao das celulas e te- 
cidos do hospedeiro. Embora os apicomplexos nao sejam 
fotossintetizantes, dados recentes mostram que eles retem 
um plastidio modificado (apicoplasto), mais provavelmen- 
te de origem nas algas yermelhas. 

A maioria dos apicomplexos tem intricados ciclos 
de vida com ambos os estagios sexuados e assexuados. 
Muitas vezes, esses ciclos de vida necessitam de duas ou 
mais especies hospedeiras para a conclusao. Por exemplo, 
Plasmodium , o parasito que causa a malaria, vive tanto em 
mosquitos como em seres humanos (Figura 28.16). 





BIOLOGIA DE CAMPBELL 599 


0 Um oocisto se 
desenvolve a partir do 
zigoto na parede intestinal 
do mosquito. O oocisto 
libera milhares de 
esporozoitos, que migram 
para as glandulas salivares 
do mosquito. 


© A fertilizaęao ocorre 
no trato digestório 
do mosquito e um 
zigoto se forma. 


Legenda 

Haploide (n) 
Diploide (2 ri) 





Dentro do mosquito 


Dentro do ser humano 


MEIOSE 


T Figura 28.16 O ciclo de vida com dois hospedeiros 
de Plasmodium, o apicomplexo que causa a malaria. 

Q As diferenęas morfológicas entre esporozoitos, merozoi- 
tos e gametócitos sao causadas por genomas diferentes ou 
por diferenęas na expressao genica? Expligue. 


©Um mosquito Anopheles 
infectado pica urna pessoa, 
injetando esporozoitos de 
Plasmodium existentes em 
sua saliva. 


©Os esporozoitos entram nas celulas 
hepaticas da pessoa. Após varios dias, 
os esporozoitos sofrem multiplas divisoes 
e se tornam merozoitos, que usam seu 
complexo apical para entrar nos glóbulos 
yermelhos (ver MET a seguir). 


FERTILIZAęAO 


Gametas 


Globulo 

vermelho 


0,5 |xm 


© Os merozoitos se dividem 
assexuadamente dentro dos 
glóbulos vermelhos. 

Em intervalos de 48 ou 
72 horas (dependendo da 
especie), um grandę numero 
de merozoitos rompe os 
glóbulos yermelhos, causando 
calafrios e febres periódicas. 
Alguns merozoitos infectam 
outros glóbulos yermelhos. 


©Alguns merozoitos 
formam gametócitos 


Merozoito 


Zigoto 
(2 n) 


©Gametas formados a partir de gametócitos; cada gametócito ©Outro mosquito Anopheles pica a pessoa infectada e 

masculino produz yarios gametas masculinos delgados. adquire gametócitos de Plasmodium junto com sangue. 


Historicamente, a malaria tem rivalizado com a tu- 
berculose como a principal causa de mortes humanas por 
doenęas infecciosas. A incidencia de malaria foi reduzida na 
decada de 1960 por inseticidas que diminuiram as popula- 
ęóes transmissoras de mosąuitos Anopheles e por medica- 
mentos que mataram o Plasmodium em seres humanos. Mas 
a emergencia de variedades resistentes tanto de Anopheles 
como de Plasmodium levou ao ressurgimento da malaria. 
Cerca de 250 milhóes de pessoas estao atualmente infectadas 
nos trópicos e 900 mil morrem a cada ano. Em regióes onde 
a malaria e comum, o efeito letal dessa doenęa resultou na 
evoluęao de altas frequencias de alelos de celulas falciformes; 
ver urna explicaęao dessa conexao na Figura 23.17. 

A busca por yacinas para a malaria foi dificultada 
pelo fato que Plasmodium vive principalmente no interior 
das celulas, escondido do sistema imune do hospedeiro. 
E, assim como os tripanossomos, Plasmodium muda con- 
tinuamente suas proteinas de superficie. A necessidade 
urgente de tratamentos levou os pesquisadores a rastrear 


a expressao da maioria dos genes em numerosos pontos de 
seu ciclo de vida. Essa pesquisa poderia auxiliar a identifi- 
car alvos para yacinas. Farmacos com foco no apicoplasto 
tambem estao em desenvolvimento. Essa abordagem pode 
ser efetiva urna vez que o apicoplasto, originado por endos- 
simbiose secundaria de um procarioto, tem rotas metabó- 
licas diferentes daquelas dos seres humanos. 

Ciliados 

Os ciliados sao um grandę e yariado grupo de protistas, 
assim denominado por seu uso de dlios para se mover e se 
alimentar (Figura 28.17a). Em geral, a maioria dos cilia¬ 
dos e predadora de bacterias ou pequenos protistas. Seus 
dlios podem cobrir completamente a superficie da celula 
ou podem ser reunidos em algumas fileiras ou tufos. Em 
certas especies, series de dlios firmemente compactados 
funcionam coletivamente na locomoęao. Outros ciliados 
correm sobre estruturas parecidas com pernas construidas 
a partir de muitos dlios unidos. 
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Uma caracteristica distintiva dos ciliados e a presen- 
ęa de dois tipos de nucleos: minusculos micronucleos e 
grandes macronucleos. Uma celula tem um ou mais nu¬ 
cleos de cada tipo. A yariaęao genetica resulta de conju- 
gaęao, um processo sexuado no qual dois individuos per- 
mutam micronucleos haploides, mas nao se reproduzem 
(Figura 28.17b). Em geral, os ciliados se reproduzem 
assexuadamente por fissao binaria, durante a qual o ma- 
cronucleo existente se desintegra e um novo e formado 
a partir dos micronucleos da celula. Cada macronucleo 
costuma conter multiplas cópias do genoma do ciliado. 
Os genes no macronucleo controlam as funęóes comuns 


da celula, como a nutrięao, a remoęao dos residuos e a 
manutenęao do balanęo hidrico. 

Rhizaria 

Nosso próximo subgrupo do clado SAR e Rhizaria. Mui- 
tas especies neste grupo sao amebas, protistas que se 
movem e se alimentam por meio de pseudópodos, ex- 
tensóes que podem se projetar de quase qualquer lugar na 
superficie celular. Quando se move, uma ameba estende 
um pseudópodo e ancora a ponta; mais citoplasma flui 
entao para o pseudópodo. As amebas nao constituem um 




Milhares de cflios cobrem a 
50 (jum superficie de Paramecium. 


Micron ucleo 
Macronucleo 


(a) Nutrięao, remoęao de residuos e balanęo hidrico. 


Cflios ao longo de uma fenda orał em 
forma de funil movem o alimento 
(principalmente bacterias) para uma boca 
celular, onde o alimento e envolvido em 
vacuolos alimentares por fagocitose. 


Fenda orał 
Boca celular 


Paramecium absorve agua por osmose 
constantemente de seu ambiente 
hipotónico. Vacuolos contrateis 
semelhantes a bexigas acumulam o 
excesso de agua de canais radiais e o 
expelem periodicamente atraves da 
membrana plasmatica. 


Vacuolos alimentares se fundem com 
lisossomos (nao mostrado). Quando o 
alimento e digerido, os vacuolos 
seguem um caminho em movimentos 
circulares pela celula. Os residuos sao 
liberados quando o vacuolo se fundę 
com uma regiao especializada da 
membrana plasmatica quefunciona 
como um poro anal. 


©Duas celulas de cepas conjugantes 
compath/eis se alinham lado a lado e 
se fundem parcialmente. 


©A meiose de micronucleos 
produz quatro micronucleos 
haploides em cada celula. 


©Tres micronucleos em cada celula se 
desintegram. O micronucleo restante 
em cada celula se divide por mitose. 



▲ Figura 28.17 Estrutura e funęao no ciliado Paramecium caudatum. 
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grupo monofiletico; em vez disso, elas sao dispersas por 
varios taxons eucarióticos remotamente relacionados. 
A maioria das amebas que pertencem a Rhizaria difere 
morfologicamente das outras amebas por terem pseudó- 
podos filiformes. Rhizaria tambem incluem protistas fła- 
gelados (nao ameboides) que se alimentam usando pseu- 
dópodos filiformes. 

Examinaremos aqui tres grupos de Rhizaria: radiola- 
rios, foraminiferos e cercozoarios. 

Radiolarios 

Os protistas chamados radiolarios tern delicados es- 
queletos internos intricadamente simetricos, em geral 
formados de silica. Os pseudópodos desses protistas, 
em sua maioria marinhos, se irradiam do corpo central 
(Figura 28.18) e sao reforęados por feixes de microtubu- 
los. Os microtubulos sao cobertos por urna fina camada 
de citoplasma, que envolve microrganismos menores que 
ficam presos aos pseudópodos. Correntes citoplasmati- 
cas entao conduzem a presa capturada para a parte prin- 
cipal da celula. Após a morte dos radiolarios, os esque- 
letos se depositam no fundo do mar, onde se acumulam 
como um lodo que tern centenas de metros de espessura 
em alguns locais. 

Foraminiferos 

Os protistas chamados foraminiferos (do latim , for amen, 
pequena cavidade, eferre, portar) tern esse nome devido 
a suas conchas porosas, chamadas tecas (ver Figura 28.2). 
As tecas dos foraminiferos consistem em urna unica peęa 
de materiał organico endurecida com carbonato de calcio. 
Os pseudópodos que se estendem pelos poroś funcionam 
na nataęao, na formaęao da teca e na nutrięao. Muitos fo- 
raminiferos tambem obtem alimento da fotossintese de al- 
gas simbióticas que vivem dentro das tecas. 

Os foraminiferos sao encontrados tanto no oceano 
como na agua doce. A maioria das especies vive na areia ou 
se fixam a rochas ou algas, mas alguns sao abundantes no 



▲ Figura 28.18 Um radiolario. Numerosos pseudópodos fili¬ 
formes irradiam do corpo central deste radiolario (MO). 



▲ Figura 28.19 Foraminiferos fósseis. Pela medięao do con- 
teudo de magnesio em foraminiferos fossilizados como estes, os 
pesquisadores procuram saber como as temperaturas oceanicas mu- 
daram ao longo do tempo. Os foraminiferos absorvem mais magne¬ 
sio em aguas mais quentes do que em aguas mais frias. 

plancton. Os maiores foraminiferos, embora unicelulares, 
tern tecas medindo varios centimetros de diametro. 

Noventa por cento de todas as especies identificadas 
de foraminiferos sao conhecidos a partir de fósseis. Junto 
com os restos contendo calcio de outros protistas, as te¬ 
cas fossilizadas dos foraminiferos sao parte de sedimentos 
marinhos, incluindo rochas sedimentares que hoje sao for- 
maęóes continentais. Os fósseis de foraminiferos sao exce- 
lentes marcadores para correlacionar as idades de rochas 
sedimentares em diferentes partes do mundo. Os pesqui- 
sadores tambem estao estudando esses fósseis para obter 
informaęao sobre a mudanęa climatica e seus efeitos sobre 
os oceanos e sua vida (Figura 28.19). 

Cercozoarios 

Identificados primeiramente em filogenias moleculares, os 
cercozoarios sao um grandę grupo de protistas ameboides 
e flagelados que se alimentam usando pseudópodos filifor¬ 
mes. Os protistas cercozoarios sao habitantes comuns em 
ecossistemas marinhos, de agua doce e no solo. 

A maioria dos cercozoarios e heterótrofa. Muitos 
sao parasitos de plantas, animais ou outros protistas; 
muitos outros sao predadores. Os predadores abran- 
gem os consumidores mais importantes de bacterias 
em ecossistemas aquaticos e no solo, junto com espe¬ 
cies que consomem outros protistas, fungos e mesmo 
pequenos animais. Um pequeno grupo de cercozoarios, 
os Chlorarachniophyta (mencionados antes na discus- 
sao da endossimbiose secundaria), e mixotrófico: esses 
organismos ingerem protistas menores e bacterias bem 
como realizam fotossintese. Ao menos outro cercozoa- 
rio, Paulinella chromatophora , e um autótrofo, derivando 
sua energia da luz e seu carbono do dióxido de carbono. 
Como descrito na Figura 28.20, P. chromatophora parece 
representar um intrigante exemplo evolutivo adicional de 
urna linhagem eucariótica que obteve seu aparato fotos- 
sintetico diretamente de urna cianobacteria. 
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Cromatóforo 



5 (im 1 


A Figura 28.20 Um segundo caso de endossimbiose prima- 
ria? O cercozoario Paulinella chromatophora realiza fotossintese 
em uma estrutura unica em forma de salsicha chamada de cromató¬ 
foro (MO). Os cromatóforos sao envolvidos por uma membrana com 
uma camada de peptideoglicano, sugerindo que eles sao derivados 
de uma bacteria. Evidencias de DNA indicam que os cromatóforos 
sao derivados de uma cianobacteria diferente daquela da qual os 
plastidios sao derivados. 


REVISAO DO CONCEITO 28.3 


1. Explique por que os foraminiferos tem um registro fóssil tao 
bem preservado. 


2 . 


3. 


Q1^B2 Voce esperaria que o DNA dos plastidios de dino- 
flagelados fotossintetizantes, diatomaceas e algas doura- 
das fossem mais similares ao DNA nuclear de plantas (do- 
mfnio Eukarya) ou ao DNA cromossómico de cianobacterias 
(donmnio Bacteria)? Explique. 


nznsnmm Qual dostresciclosdevida na Figura 13.6 
exibe alternancia de geraęóes? Como isso Ihe torna diferente 
dos outros dois? 


4 IŁMU.lMMŁl Reveja as Figuras 9.2 e 10.6, e após 
resuma como C0 2 e 0 2 sao usados e produzidos por 
Chlorarachniophyta e outras algas aeróbias. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 28.4 

As algas vermelhas e as algas verdes sao os 
parentes mais próximos das plantas terrestres 


teriormente, os descendentes fotossintetizantes desse pro- 
tista ancestral evoluiram em algas vermelhas e algas verdes 
(ver Figura 28.3), e a linhagem que produziu algas verdes deu 
origem as plantas terrestres. Juntos, as algas vermelhas, as 
algas verdes e as plantas terrestres constituem nosso tercei- 
ro supergrupo eucariótico, que e chamado Archaeplastida. 
Archaeplastida e um grupo monofiletico que descendeu 
de um protista ancestral que englobou uma cianobacteria. 
Examinaremos as plantas terrestres nos Capitulos 29 e 30; 
agora nos voltaremos para a diversidade de suas parentas al- 
gaceas mais próximas, as algas yermelhas e as algas yerdes. 


Algas vermelhas 

Muitas das 6.000 especies conhecidas de algas yermelhas 
(Rhodophyta, do grego, rhodos , yermelho) sao avermelha- 
das, devido ao pigmento fotossintetizante chamado ficoe- 
ritrina, que mascara o verde da clorofila (Figura 28.21). 
Entretanto, outras especies (as adaptadas a aguas mais ra- 
sas) tem menos ficoeritrina. Como consequencia, especies 
de algas yermelhas podem ser yermelhas esverdeadas em 
aguas muito rasas, yermelho brilhante em profundidades 
moderadas e quase pretas em aguas profundas. Em algu- 
mas especies falta completamente a pigmentaęao e elas 
funcionam heterotroficamente como parasitos sobre ou¬ 
tras algas yermelhas. 

As algas yermelhas sao as macroalgas mais abundan- 
tes nas aguas costeiras quentes dos oceanos tropicais. Al- 
guns de seus pigmentos fotossintetizantes, incluindo a fi¬ 
coeritrina, permitem a elas absoryer luzes azul e verde que 
penetram relativamente fundo na agua. Uma especie de 
alga yermelha foi descoberta próximo as Bahamas em uma 
profundidade de mais de 260 m. Ha tambem um pequeno 
numero de especies de agua doce e terrestres. 

A maioria das algas yermelhas e multicelular. Embora 
nenhuma seja tao grandę como as algas pardas gigantes, 
as algas yermelhas multicelulares maiores sao incluidas na 
designaęao informal “algas marinhas macroscópicas ,, . Voce 
pode ter comido uma dessas algas yermelhas multicelulares, 
Porphyra (japones, nori ), como laminas crocantes ou como 
um enyoltório de sushi (ver Figura 28.21). As algas yerme¬ 
lhas se reproduzem sexuadamente e tem ciclos de vida di- 
yersos, nos quais a alternancia de geraęóes e comum. Con- 
tudo, diferente de outras algas, as algas yermelhas nao tem 
gametas flagelados, de modo que dependem das correntes 
aquaticas para aproximar os gametas para a fertilizaęao. 


Excavatae 
Clado SAR 
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Como descrito antes, evidencias morfológicas e molecula- 
res indicam que os plastidios surgiram quando um protista 
heterotrófico adquiriu um simbionte cianobacteriano. Pos- 


Algas verdes 

Os cloroplastos verde-grama das algas verdes tem uma 
estrutura e composięao de pigmentos muito parecidas as 
dos cloroplastos das plantas terrestres. A sistematica mole- 
cular e a morfologia celular deixam poucas duvidas de que 
as algas yerdes e as plantas terrestres sao intimamente re- 
lacionadas. Na yerdade, alguns sistematas hoje defendem a 
inclusao das algas yerdes em um reino “vegetal” ampliado, 
Viridiplantae (do latim, yiridis , verde). Filogeneticamente, 
essa mudanęa faz sentido, pois de resto, as algas yerdes sao 
um grupo parafiletico. 
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► Bonnemaisonia ha mi fera. 

Esta alga vermelha tem uma 
forma filamentosa. 


20 cm 
-1 




8 mm 


◄ Dulse (Palmaria palmata). 

Esta especie comestivel tem 
uma forma "folhosa". 


T Nori. A alga vermelha Porphyra e a fonte 
de urn tradicional alimento japones. 



alga marinha e 
cultivada sobre 
redes em aguas 
costeiras rasas. 


brilhantes como urn papel 
fino de nori secas constituem urn 
erwoltório rico em minerais para 
o arroz, frutos do mar e vegetais 
no sushi. 


▲ Figura 28.21 Algas vermelhas. 


As algas verdes sao divididas em dois grupos princi- 
pais, as carófitas e as clorófitas. As carófitas sao as algas 
mais intimamente relacionadas as plantas terrestres, e se- 
rao estudadas junto com as plantas no Capitulo 29. 

O segundo grupo, as clorófitas (do grego chloros, 
verde), incluem mais de 7 mil especies. A maioria vive 
em agua doce, mas tambem ha muitas marinhas e algu- 
mas especies terrestres. As clorófitas mais simples sao 
organismos unicelulares como Chlamydomonas, que se 
assemelham aos gametas das clorófitas mais complexas. 
Varias especies de clorófitas unicelulares vivem livre- 
mente em habitats aąuaticos como fitoplancton ou habi- 
tam solo umido. Algumas vivem simbioticamente dentro 
de outros eucariotos, e parte da produęao fotossintetica 
contribui para o suprimento alimentar de seus hospedei- 


ros. Outras clorófitas ainda vivem em ambientes expos- 
tos a intensa radiaęao visivel e ultravioleta; essas especies 
sao protegidas por compostos bloąueadores de radiaęao 
em seu citoplasma, parede celular ou revestimento do 
zigoto. 

Maior tamanho e maior complexidade evoluiram nas 
clorófitas por tres mecanismos diferentes: 

1. A formaęao de colónias de celulas individuais confor- 
me visto em Volvox (ver Figura 28.2) e em formas fila- 
mentosas que contribuem para as massas filamentosas 
conhecidas como espuma de lagoa. 

2. A formaęao de verdadeiros corpos multicelulares 
por divisóes celulares e diferenciaęao, como em Ulva 

(Figura 28.22a). 

3. A divisao repetida de nucleos sem divisao citoplasma- 
tica, como em Caulerpa (Figura 28.22b). 

A maioria das clorófitas tem ciclos de vida comple- 
xos, com os dois estagios reprodutivos - o sexuado e o 
assexuado. Quase todas as especies de clorófitas se repro- 
duzem sexuadamente por meio de gametas biflagelados 
que tem cloroplastos em forma de taęa (Figura 28.23). 
A alternancia de geraęóes evoluiu em algumas clorófitas, 
incluindo Ulva . 


REVISAO DO CONCEITO 28.4 

1. Compare algas vermelhas e algas pardas. 

2. Por que e correto dizer que Ulva e verdadeiramente multice- 
lular, mas Caulerpa nao e? 

a Sugira uma possivel razao pela qual especies da li- 
nhagem das algas verdes podem ter sido mais provaveis de 
colonizar o ambiente terrestre do que especies da linhagem 
das algas vermelhas. 


E SE... 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



&& (a) Ulva, ou alface-do-mar. 

Esta clorófita multicelular 
comestivel tem estruturas 
diferenciadas, como suas 
laminas semelhantes a 
folhas e urn apreensório 
semelhante a raizes que 
ancora a alga. 


(b) Caulerpa, uma 
clorófita intertidal. 

Os filamentos 
ramificados carecem 
de paredes transver- 
sais e, portanto, sao 
multinucleados. Na 
pratica, o corpo desta 
alga e uma enorme 
"supercelula". 



▲ Figura 28.22 Clorófitas multicelulares. 
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Flagelo 

Pa red e 
celular 


Nucleo 


Secęao 
transversal do 
cloroplasto em 
forma de taęa 



(MET) 


O Estas celulas-filhas desenvolvem 
flagelos e paredes celulares e, após, 
emergem como zoósporos natantes a partir 
da celula parental. Os zoósporos se 
desenvolvem em celulas haploides maduras. 


©Em Chlamydomonas, as 
celulas maduras sao haploides 
e contem um unico cloroplasto 
em forma de taęa. 


REPRODUęAO 

SEXUADA 


Legenda 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


Ł Figura 28.23 O ciclo de vida de Chlamydomonas, 
clorófita unicelular. 


DESENHE 


Circule o(s) estagio(s) do diagrama no(s) gual(is) sao 
formados clones, produzindo novas celulas-f ilhas adicionais gue sao 
geneticamente identicas a(s) celula(s) pa renta l(is). 



©Em resposta a urna deficiencia de 
nutrientes, ressecamento do ambiente ou 
outro estresse, as celulas se tornam gametas. 


Gameta 

(n) 


©Gametas de tipos 
reprodutivos diferentes 
(designados + e -) se fundem 
(fertilizaęao), formando um 
zigoto diploide. 




FERTILIZAęAO 


Zigoto 
(2 n) 


©Quando urna celula madura se 
reproduz assexuadamente f ela reabsorve 
o seu flagelo e, após, e submetida a dois 
ciclos de mitose, formando quatro 
celulas (mais em algumas especies). 



©O zigoto secreta um 
revestimento resistente 
que protege a celula de 
condięóes adversas. 


©Após um periodo dormente, a 
meiose produz quatro indivfduos 
haploides (dois de cada tipo 
reprodutivo) que emergem e 
amadurecem. 


CONCEITO 28.5 

Os Unikontae incluem protistas que 
sao estreitamente relacionados aos 
fungos e aos animais 

Excavatae 
Clado SAR 
Archaeplastida 

c 

3 
*r 
O 
3 

Et 



Unikontae e um supergrupo extremamente diverso de eu- 
cariotos que inclui os animais, fungos e alguns protistas. 
Ha dois clados principais de Unikontae: os amebozoarios 
e os opistocontes (animais, fungos e grupos de protistas 
estreitamente relacionados). Cada um desses dois clados 
principais e fortemente sustentado pela sistematica mo- 
lecular. O relacionamento próximo entre amebozoarios e 
opistocontes e mais controverso. Comparaęóes das protei- 


nas miosina e alguns estudos com base em genes multiplos 
e genomas completos fornecem respaldo para essa relaęao 
próxima. 

Outra controversia envolvendo os Unikontae diz res- 
peito a raiz da arvore eucariótica. Lembre-se que a raiz de 
urna arvore filogenetica ancora a arvore no tempo: os pon- 
tos de ramificaęao próximos a raiz sao mais antigos. Ate o 
presente, a raiz da arvore eucariótica e incerta; portanto, 
nao sabemos qual o grupo de eucariotos foi o primeiro a 
divergir dos outros eucariotos. Algumas hipóteses, como 
a da ausencia de mitocóndrias descrita anteriormente, fo- 
ram abandonadas, mas os pesquisadores ainda tern de en- 
trar em acordo sobre urna alternativa. Se a raiz da arvore 
eucariótica fosse conhecida, os cientistas poderiam inferir 
caracteristicas do ancestral comum de todos os eucariotos. 

Na tentativa de determinar a raiz da arvore eucarió¬ 
tica, os pesquisadores tern baseado suas filogenias em di¬ 
ferentes conjuntos de genes, alguns dos quais produziram 
resultados divergentes. Os pesquisadores tentaram tam- 
bem urna abordagem diferente, baseada na localizaęao da 
ocorrencia de um evento evolutivo raro (Figura 28.24). 
Os resultados desta abordagem de “eventos raros” sugerem 
que os Unikontae foram os primeiros eucariotos a divergir 
dos outros. Se essa hipótese for correta, os animais e os 
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fungos pertencem a um grupo divergente inicial de euca- 
riotos, enąuanto os protistas que carecem de mitocóndrias 
tipicas (como os diplomonadfdeos e parabasalideos) diver- 
giram tardiamente na historia da vida. Essa ideia permane- 
ce controversa e reąuerera mais evidencia de sustentaęao 
para ser amplamente aceita. 

Amebozoarios 

O clado dos amebozoarios inclui muitas especies de 
amebas que tem pseudópodos em forma de lobo ou de 
tubo, em vez dos pseudópodos filiformes encontrados em 
Rhizaria. Os amebozoarios incluem as amebas sociais, 
gimnoamebas e entamebas. 

Amebas sociais 

As amebas sociais ou micetozoarios (do latim, significando 
“animais fiingicos”), ja foram consideradas fungos porque, 
como os fungos, elas produzem corpos frutiferos que au- 
xiliam na dispersao de esporos. Entretanto, analises de se- 
quencia de DNA indicam que a semelhanęa entre as ame¬ 
bas sociais e fungos e um caso de convergencia evolutiva. 
Analises de sequencia de DNA tambem mostram que as 
amebas sociais descenderam de ancestrais unicelulares - 
um exemplo de origem independente da multicelularidade 
em eucariotos. 

As amebas sociais divergiram em dois ramos princi- 
pais: amebas sociais plasmodiais e amebas sociais celula- 
res. Vamos comparar suas caracteristicas e ciclos de vida. 

Amebas sociais plasmodiais Muitas amebas sociais plas¬ 
modiais sao brilhantemente coloridas, com frequencia 
amarelas ou cor de laranjas (Figura 28.25). A medida que 
crescem, elas formam urna massa chamada plasmódio, que 
pode ter muitos centimetros de diametro. (Nao confundir 
um plasmódio de ameba social com o genero Plasmodium , 
que inclui o apicomplexo parasitico que causa a malaria). 
Apesar de seu tamanho, o plasmódio nao e multicelular; ele 
e urna massa unica de citoplasma nao dividida por mem- 
branas plasmaticas e que contem muitos nucleos. Essa “su- 
percelula” e o produto de divisóes mitóticas nucleares nao 
acompanhadas de citocinese. O plasmódio estende pseu¬ 
dópodos atraves do solo umido, folhas em decomposięao 
ou troncos apodrecidos, englobando particulas de alimen- 
to por fagocitose a medida que cresce. Se o habitat comeęa 
a secar ou nao restou alimento, o plasmódio para de cres- 
cer e se diferencia em corpos frutiferos que funcionam na 
reproduęao sexuada. 

Amebas sociais celulares O ciclo de vida dos protistas 
chamados amebas sociais celulares pode nos levar a ques- 
tionar o que significa ser um organismo individual. O esta- 
gio de alimentaęao desses organismos consiste em celulas 
solitarias que funcionam individualmente, mas quando o 
alimento e exaurido, as celulas formam um agregado pa- 
recido com urna lesma que funciona como urna unidade 
(Figura 28.26). Diferente do estagio de alimentaęao (plas¬ 
módio) de urna ameba social plasmodial, esses agregados 
celulares permanecem separados por suas membranas 


Pesquisa 


T Figura 28.24 

Qual e a raiz da arvore eucariótica? 


Experimento Para responder a dificuldade na determinaęao 
da raiz da arvore filogenetica eucariótica, Alexandra Stechmann 
e Thomas Cavalier-Smith propuseram um nova abordagem. 
Eles estudaram dois genes, um codificando para a enzima 
di-hidrofolato-redutase (DHRF) - e outro para a enzima timidilato- 
-sintase (75). A abordagem deles aproveitou-se de um evento evo- 
lutivo raro: em alguns organismos, os genes para DHRF e 75 se 
fundem, levando a produęao de urna unica proteina com as duas 
atividades enzimaticas. Stechmann e Cavalier-Smith amplifica- 
ram (usando PCR; ver Figura 20.8) e sequenciaram os genes para 
DHRFe 75 em nove especies (um coanoflagelado, dois amebozo¬ 
arios, um euglenozoario, um estramenópilo, um alveolado e tres 
Rhizaria). Eles combinaram seus dados com dados anteriormente 
publicados para especies de bacterias, animais, plantas e fungos. 


Resultados Todas as bacterias estudadas tern genes separados 
codificando para DHFR e 75, sugerindo que essa e a condięao an- 
cestral (ponto vermelho na arvore a seguir). Outros taxons com 
genes separados sao indicados por letras vermelhas. Genes fundi- 
dos e um carater derivado, encontrado em certos membros (letras 
azuis) dos supergrupos Excavatae, clado SAR e Archaeplastida: 



Coanoflagelados 

Animais 

Fungos 

Amebozoarios 


> Unikontae 


Diplomonadfdeos 

Euglenozoarios 


>Excavatae 


Estramenópilos 

Alveolados 

Rhizaria 


>Clado SAR 


Algas vermelhas 
Algas verdes 
Plantas 


> Archaeplastida 


Conclusao Esses resultados sustentam a hipótese de que a raiz 
da arvore esta localizada entre os Unikontae e todos os outros eu¬ 
cariotos, sugerindo que os Unikontae foram o primeiro grupo de 
eucariotos a divergir. Urna vez que a sustentaęao dessa hipótese 
baseia-se somente em um carater - a fusao dos genes para DHFR 
e 75 -, mais dados sao necessarios para avaliar sua validade. 


Fonte: A. Stechmann e T. Cavalier-Smith, Rooting the eukaryote tree by using 
a derived gene fusion, Science 297: 89-91 (2002). 


1 Stechmann e Cavalier-Smith dęciararam que suas con- 
clusóes sao "validas apenas se os genes se fundiram urna unica vez e 
depois nunca foram separadosPor que esse pressuposto e funda¬ 
menta! para essa abordagem ? 
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Esporangio 
maduro ^ 


Esporos (n) 


Pedunculo 


Q Divisoes mitóticas repetidas do nucleo 
do zigoto, sem divisóes citoplasmaticas, 
formam o plasmódio. 


©As celulas se 
fundem, formando 
zigotos diploides. 


©O estagio de alimentaęao e 
um plasmódio multinucleado. 


7 Zigoto Plasmódio se 

FERTILIZAęAO (2 n) alimentando 


Celulas 
flageladas 
(n) 


Celulas 
ameboides (n) 


Esporo 

germinando 


Plasmódio 
maduro 
(preparando 
para frutificar) 

Esporangio - 
jovem 


©As celulas 
haploides móveis sao 
tanto ameboides ou 
flageladas; as duas 
formas se convertem 
facilmente uma 
na outra. 


©Os esporos resistentes 
germinam em condięóes 
favoraveis, liberando 
celulas móveis. 


4 cm 


r ^ 


MEIOSE 


©No esporangio, a 
meiose produz esporos 
haploides, que se 
dispersam pelo ar. 


©O plasmódio ergue 
corpos frutfferos 
pedunculados (esporangios) 
quando as condięóes se 
tornam adversas. 


Legenda 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


A Figura 28.25 Uma ameba social plasmodial. Esta foto¬ 
grafia mostra um plasmódio maduro, o estagio de alimentaęao no 
ciclo de vida de uma ameba social plasmodial. Quando o alimento 


se torna escasso, o plasmódio forma corpos frutfferos peduncula¬ 
dos que produzem esporos haploides que funcionam na reprodu- 
ęao sexuada. 


plasmaticas individuais. Por fim, o agregado celular forma 
um corpo frutifero assexuado. 

Dictyostelium discoideum , ameba social celular comu- 
mente encontrada no solo de florestas, tornou-se um orga- 
nismo-modelo para o estudo da evoluęao da multicelulari- 
dade. Uma linha de pesąuisa se concentrou sobre o estagio 
frutifero das amebas sociais. Durante esse estagio, as ce¬ 
lulas que formam o pedunculo morrem ąuando elas mur- 
cham, enąuanto os esporos celulares na ponta sobrevivem 
e tern o potencial para se reproduzir (ver Figura 28.26). 
Os cientistas yerificaram que mutaęóes em um unico gene 
podem tornar celulas individuais de D. discoideum em 
“trapaceiras” que nunca se tornam parte do pedunculo. 
Uma vez que essas mutantes ganham uma forte vantagem 
reprodutiva sobre as nao “trapaceiras”, por que todas as ce¬ 
lulas de D. discoideum nao “trapaceiam”? 

Descobertas recentes sugerem uma resposta a essa 
pergunta. As celulas “trapaceiras” carecem de uma pro¬ 
teina de superficie especifica e as celulas nao “trapaceiras” 
podem reconhecer essa diferenęa. Celulas nao “trapacei¬ 
ras” se agregam preferencialmente com outras nao “tra¬ 
paceiras”, assim privando as “trapaceiras” da chance de 
explora-las. Esse sistema de reconhecimento pode ter sido 
importante na evoluęao de outros eucariotos multicelula- 
res, como os animais e as plantas. 


Gimnoamebas 

As gimnoamebas constituem um grupo grandę e variado 
de amebozoarios que tern pseudópodos em forma de lo- 
bos ou tubos. Esses protistas unicelulares sao ubiquos no 
solo bem como em ambientes de agua doce e marinhos. 
A maioria e heterótrofa que busca ativamente e conso- 
me bacterias e outros protistas; uma dessas especies de 
gimnoameba, Amoeba proteus , e mostrada na Figura 28.2. 
Algumas gimnoamebas tambem se alimentam de detritos 
(materia organica morta). 

Entamebas 

Enquanto a maioria dos amebozoarios e de vida livre, 
aqueles que pertencem ao genero Entamoeba sao parasi- 
tos. Eles infectam todas as classes de animais vertebrados 
bem como alguns invertebrados. Os seres humanos sao 
hospedeiros de ao menos seis especies de Entamoeba , 
mas só uma, E. histolyca, e conhecida por ser patoge- 
nica. E. histolyca causa disenteria amebiana e e propa- 
gada pelo consumo de agua contaminada, alimentos ou 
por utensilios de cozinha. Responsavel por ate 100 mil 
óbitos anuais em todo o mundo, a doenęa e a terceira 
principal causa de morte devido a parasitos eucarióticos, 
depois da malaria (ver Figura 28.16) e esquistossomose 
(ver Figura 33.11). 
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©Em condięóes ©No estagio de alimentaęao, amebas 

favoraveis, amebas haploides solitarias englobam bacterias; estas 

emergem dos esporos celulas solitarias periodicamente se dividem 

revestidos e se alimentam. por mitose (reproduęao assexuada). 


©Durante a reproduęao 
sexuada f duas amebas 
haploides se fundem e 
formam um zigoto. 



FERTILIZAęAO 


Amebas 

emergindo 


Esporos 


Zigoto 

REPRODLięAO (2 n) 
SEXUADA 


Amebas solitarias 
(estagio de S 
alimentaęao) ^ 


MEIOSE 


Amebas 


REPRODLięAO 

ASSEXUADA 


Corpos 

frutiferos 


Amebas 

agregadas 


Agregado 

migrando 


600 iim 
I ——I 


©O zigoto se torna 
urna celula gigante 
pelo consumo de 
celulas amebianas 
haploides (nao 
mostrado). Após 
desenvolver urna 
parede resistente, 
a celula gigante 
sofre meiose seguida 
por varias divisóes 
mitóticas. 


©A parede se rompe, 
liberando novas amebas 
haploides. 


©o agregado migra por um tempo e 
entao para. Algumas das celulas murcham 
após formarem um pedunculo que sustenta 
um corpo frutifero assexuado. 


©Os esporos 
sao liberados. 


h 


H 


200 |xm 


©Outras celulas 
rastejam ate 
a extremidade 
do pedunculo e 
se desenvolvem 
em esporos. 


©Quando o alimento e exaurido, 
centenas de amebas se reunem em 
resposta a urna atraęao quimica e 
formam um agregado semelhante 
a urna lesma (ver foto). 


Legenda 

Haploide (n) 
Diploide (2 ni) 


Ł Figura 28.26 O ciclo de vida de Discoideum, uma ameba social celular. 


Opistocontes 

Os opistocontes sao um grupo extremamente diverso 
de eucariotos que inclui animais, fungos e varios grupos 
de protistas. Discutiremos a historia evolutiva de fungos 
e animais nos Capitulos 31 a 34. Dos opistocontes pro¬ 
tistas, discutiremos os nuclearidios no Capitulo 31 por 
eles serem mais estreitamente relacionados aos fungos 
do que sao a outros protistas. De modo similar, discuti¬ 
remos os coanoflagelados no Capitulo 32, uma vez que 
eles sao mais relacionados aos animais do que eles sao a 
outros protistas. Os nuclearidios e coanoflagelados ilus- 
tram por que os cientistas abandonaram o antigo reino 
Protista: um grupo monofiletico que inclui esses eucario¬ 
tos de uma unica celula tambem teria que incluir animais 
multicelulares e fungos que sao estreitamente relaciona¬ 
dos a eles. 


REVISA0 DO CONCEITO 28.5 

1. Compare os pseudópodos de amebozoarios e foraminfferos. 

2. Em que sentido "animal fungico" e uma descrięao adequada 
de uma ameba social? Em qual sentido nao e? 


Se evidencias posteriores indicarem que a raiz da 
arvore eucariótica e como mostrada na Figura 28.24, essas 
evidencias apoiariam, contradiriam ou nao teriam relaęao 
com a hipótese que Excavatae e monofiletico? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 28.6 

Protistas desempenham papeis essenciais em 
comunidades ecológicas 

A maioria dos protistas e aquatica, e eles sao encontrados 
quase em qualquer lugar onde haja agua, incluindo habi- 
tats terrestres umidos como solo umido e serrapilheira. Em 
oceanos, aęudes e lagos, muitos protistas sao habitantes 
do fundo e se fixam as rochas, enquanto outros substra- 
tos se arrastam na areia ou no limo. Como vimos, outros 
protistas sao constituintes importantes do plancton. Aqui, 
enfocaremos dois papeis essenciais que os protistas de¬ 
sempenham na diversidade de habitats em que vivem: o de 
simbionte e o de produtor. 
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Protistas simbióticos 

Muitos protistas formam associaęóes simbióticas com 
outras especies. Por exemplo, dinoflagelados fotossinteti- 
zantes sao parceiros simbióticos fornecedores de alimen- 
to de animais (pólipos coraliferos) que constroem recifes 
de coral Recifes de coral sao comunidades ecológicas 
altamente diversas. Essa diversidade em ultima instancia 
depende dos corais - e dos protistas mutualisticos que os 
alimentam. Os recifes de coral sustentam diversidade ao 
proporcionar alimento para algumas especies e habitat 
para muitas outras. 

Outro exemplo consiste nos protistas que digerem 
madeira que habitam os intestinos de muitas especies de 
termites (Figura 28.27). Sem ajuda, as termites nao po- 
dem digerir madeira, dependendo de protistas ou simbion- 
tes procarióticos para fazer isto. As termites causam anual- 
mente cerca de 3,5 bilhóes de dólares de prejuizos em casas 
de madeira nos Estados Unidos. 

Protistas simbióticos tambem incluem parasitos 
que tern comprometido as economias de paises inteiros. 
Considere Plasmodium, o protista causador de malaria: 
os niveis de renda em paises fortemente atingidos pela 
malaria sao 33% inferiores aos de paises semelhantes li- 
vres da doenęa. Os protistas podem ter efeitos devasta- 
dores tambem sobre outras especies. Grandes mortan- 
dades de peixes foram atribuidas a Pfiesteria shumwayae 
(ver Figura 28.15), um dinoflagelado parasito que ataca 
suas yitimas e se alimenta de sua pele. Entre as especies 
que parasitam plantas, o estramenópilo Phytophthora 
ramorum emergiu com um novo importante patógeno 
florestal. Essa especie causa a morte subita do carvalho, 
doenęa que causou a morte de milhóes de aryores desta 
especie e de outras nos Estados Unidos e Gra-Bretanha 
(Figura 28.28; ver tambem Capitulo 54). Urna especie 
relacionada, P. infestans , causa a requeima da batata, que 
transforma as hastes e caules dos individuos de batata em 
urna massa yiscosa negra. A requeima contribuiu para a 



A Figura 28.27 Um protista simbiótico. Este organismo e um 
hipermastigoto, membro de um grupo de parabasalideos que vive 
no intestino de termites e de certas baratas e permitem aos seus 
hospedeiros digerir madeira (MEV). 



A Figura 28.28 Morte subita do carvalho. Muitos indivi- 
duos mortos de carvalho sao visfveis nesta paisagem do condado de 
Monterey na Califórnia. As arvores infectadas perdem sua capacida- 
de de se ajustarem aos ciclos de tempo umido e seco. 

devastadora fome irlandesa no seculo XIX, que provocou 
a morte de um milhao de pessoas e levou muita gente a 
deixar a Irlanda. Hoje, a doenęa continua a ser um im¬ 
portante problema, causando perdas de ate 70% nas la- 
youras de algumas regióes. 

Protistas fotossintetizantes 

Muitos protistas sao importantes produtores, organismos 
que usam energia da luz (ou substancias quimicas) para 
conyerter dióxido de carbono em compostos organicos. 
Os produtores formam a base das teias alimentares eco¬ 
lógicas. Em comunidades aquaticas, os principais pro¬ 
dutores sao os protistas e procariotos fotossintetizantes 
(Figura 28.29). Todos os outros organismos na comuni- 
dade dependem deles para o alimento, tanto diretamente 
(ao consumi-los) ou indiretamente (ao consumirem um 
organismo que consumiu um produtor). Os cientistas es- 
timam que aproximadamente 30% da fotossintese mundial 
e realizada por diatomaceas, dinoflagelados, algas multi- 
celulares e outros protistas aquaticos. Os procariotos fo¬ 
tossintetizantes contribuem com outros 20% e as plantas 
terrestres sao responsaveis pelos 50% restantes. 

Urna vez que os produtores formam a base das teias 
alimentares, os fatores que os afetam podem afetar dras- 
ticamente sua comunidade inteira. Em geral, em ambien- 
tes aquaticos, os protistas fotossintetizantes sao limitados 
por baixas concentraęóes de nitrogenio, fósforo ou ferro. 
Varias aęóes humanas podem aumentar a concentraęao 
desses elementos em comunidades aquaticas. Por exem- 
plo, quando fertilizante e aplicado em urna lavoura, parte 
dele pode ser levada pela chuva para um rio que corre para 
um lago ou oceano. Quando as pessoas adicionam nutrien- 
tes as comunidades aquaticas desse ou de outros modos, a 
abundancia de protistas fotossintetizantes pode aumentar 
espetacularmente. Esses aumentos podem alterar a abun¬ 
dancia de outras especies na comunidade, como yeremos 
no Capitulo 55. 
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consumidores 


Plancton 

herbivoro 


Plancton 

carnh/oro 


Produtores 

procarióticos 


Produtores 
p rot i sta s 


marinhas superficiais pode causar a formaęao de uma 
camada de agua iluminada aąuecida que age como bar- 
reira a ressurgencia dos nutrientes - portanto, reduzindo 
o crescimento dos produtores marinhos. Se mantidas, as 
mudanęas mostradas na Figura 28.29 provavelmente te- 
riam efeitos de longo alcance sobre os ecossistemas ma¬ 
rinhos, a produęao pesąueira e o ciclo global do carbono 
(ver Capitulo 55). O aąuecimento global tambem pode 
afetar os produtores nos continentes, mas nesse ambiente 
a base das teias alimentares esta ocupada nao pelos pro- 
tistas, mas por plantas terrestres, que discutiremos nos 
Capitulos 29 e 30. 


1 . 


Justifique a alegaęao de que os protistas fotossintetizantes 
estao entre os organismos mais importantes da biosfera. 


REVISA0 DO CONCEITO 28.6 


▲ Figura 28.29 Protistas: produtores-chave em comunida- 
des aquaticas. As setas nesta teia alimentar simplificada apontam 
das fontes de alimento para os organismos que as consomem. 

Uma questao urgente e como o aquecimento global 
afetara os protistas fotossintetizantes e outros produto¬ 
res. Como mostrado na Figura 28.30, o crescimento e 
a biomassa de protistas e procariotos fotossintetizantes 
declinou em muitas regióes oceanicas quando as tempe- 
raturas da superficie do mar aumentaram. Por qual meca- 
nismo a elevaęao das temperaturas da superficie do mar 
reduz o crescimento de produtores marinhos? Uma hipó- 
tese se relaciona a elevaęao ou ressurgencia de aguas frias 
ricas em nutrientes das profundezas. Muitos produtores 
marinhos dependem dos nutrientes trazidos a superficie 
dessa maneira. Entretanto, a elevaęao das temperaturas 


2. Descreva tres simbioses que incluem protistas. 

_Temperaturas elevadas da agua e poluięao podem 

levar os corais a expelir seus simbiontes dinoflagelados. 
Como esse "branqueamento dos corais" poderia afetar os 
corais e outras especies? 

4 ummmm A bacteria Walbachia e urn simbion- 
te que vive nas celulas de mosquito e se propaga rapida- 
mente em populaęóes de mosquitos. Walbachia pode tor- 
nar os mosquitos resistentes a infecęao por Plasmodium ; 
os pesquisadores estao procurando uma cepa que confira 
resistencia e nao prejudique os mosquitos. Compare as 
mudanęas evolutivas que poderiam ocorrer se o controle 
da malaria fosse tentado usando essa cepa de Walbachia 
versus a utilizaęao de inseticidas para matar os mosquitos. 
(Reveja a Figura 28.16 e o Conceito 23.4). 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 



-2,50 -1,25 0 1,25 2,50 

Variaęao (°C) da temperatura da superficie do mar (TSM) 


Artico (A) 
Atlantico Norte (AN) 
Atlantico Equatorial (AE) 
Atlantico Sul (AS) 
Norte da India (NI) 
Sul da India (SI) 
Pacifico Norte (PN) 
> Pacifico Equatorial (PE) 
Pacifico Sul (PS) 
Sul (S) 



- 0,02 - 0,01 0 0,01 0,02 
Variaęao na clorofila (mg/[m 2 • ano]) 


(a) Pesquisadores estudaram 10 regióes oceanicas, identificadas (b) A concentraęao de clorofila, urn fndice para a biomassa e 

com letras sobre o mapa (ver em (b) os nomes correspondentes). crescimento dos produtores marinhos, decresceu durante o 

TSM aumentou desde 1950 na maioria dessas regióes. mesmo periodo de tempo na maioria das regióes oceanicas. 


▲ Figura 28.30 Efeitos da mudanęa climatica sobre os produtores marinhos. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 28.1 

Os eucariotos, em sua maioria, sao organismos 
unicelulares (p. 588-593) 

• O dominio Eukarya inclui muitos grupos de protistas, junto com 
plantas, animais e fungos. Diferente dos procariotos, os protistas 
e outros eucariotos tem um nucleo e outras organelas envolvidas 
por membranas, bem como um citoesąueleto que lhes permite ter 
formas assimetricas e mudar a forma a medida que se alimentam, 
se movem ou crescem. 

• Os protistas sao estrutural e funcionalmente diversos e tem urna 
ampla variedade de ciclos de vida. A maioria e unicelular. Os protis¬ 
tas incluem fotoautótrofos, heterótrofos e mhcótrofos. 


• Evidencias atuais indicam que os eucariotos se originaram por en- 
dossimbiose quando urna arqueia hospedeira (ou um hospedeiro 
com ancestrais arqueais) englobou urna proteobacteria alfa que 
evoluiria em urna organela encontrada em todos os eucariotos, a 
mitocóndria. 

• Acredita-se que os plastidios sejam descendentes de cianobac- 
terias que foram englobadas por celulas eucarióticas primitivas. 
A linhagem com plastidios por firn evoluiu em algas vermelhas e 
algas verdes. Outros grupos protistas evoluiram a partir de eventos 
de endossimbiose secundaria nos quais algas vermelhas ou verdes 
foram elas próprias englobadas. 

• Seguindo urna hipótese, os eucariotos sao agrupados dentro de 
quatro supergrupos, cada um constituindo um clado monofiletico: 
Excavatae, clado “SAR” Archaeplastida e Unikontae. 

j] Descreva as semelhanęas e diferenęas entre protistas e outros eu¬ 
cariotos. 




Caracteristicas morfológicas 


Conceito-chave/Supergrupo eucarioto 

Principais grupos 

determinantes 

Exemplos especificos 

CONCEITO 28.2 

Diplomonadideos 
e parabasalideos 

Mitocóndrias modificadas 

Trichomonas 

Os Excavatae incluem protistas com 

Euglenozoarios 

Bastao espiral ou cristalino 

Trypanosoma, 

mitocóndrias modificadas e protistas com 

Cinetoplastideos 

dentro dos flagelos 

Euglena _ 

flagelos exclusivos (p. 593-595) 

] Que evidencias indicam que os Excavatae formam um clado? 

Euglemdeos 

to 


CONCEITO 28.3 

Estramenópilos 

Diatomaceas 

Flagelos pilosos e lisos 

Phytophthora, / 

Laminaria 

0 clado "SAR" e um grupo de protistas 
altamente diverso definido por similaridades 

Algas douradas 
Algas pardas 


(w 

do DNA (p. 595-602) 

Alveolados 

Sacos envolvidos por mem¬ 

Pfiesteria, 

Dinoflagelados 

branas (alveolos) embaixo da 

Plasmodium, 

| Embora eles nao sejam fotossintetizantes, parasitos api- 
complexos como Plasmodium tem plastidios modificados. Des- 

Apicomplexos 

Ciliados 

membrana plasmatica 

Paramecium M) 

creva a hipótese atual que explica esta observaęao. 

Rhizaria 

Amebas com pseudópodos 

Globigerina 


Radiolarios 

Fora mi niferos 
Cercozoarios 

filiformes 

W 0 

CONCEITO 28.4 

Algas vermelhas 

Ficoeritrina (pigmento fotos- 
sintetizante) 

Porphyra 

As algas vermelhas e as algas verdes sao os 
parentes mais próximos das plantas terrestres 

Algas verdes 

Cloroplastos do tipo vegetal 

Chlamydomonas, ) 

Ulva 

(p. 602-604) 



& 

1 Com base em que alguns sistematas colocam as plantas 
terrestres no mesmo supergrupo (Archaeplastida) que as algas 
vermelhas e verdes? 

Plantas terrestres 

(Ver Capitulos 29 e 30.) 

Musgos, 

samambaias, . ^ 

coniferase fj " 

plantas 
flonferas 

CONCEITO 28.5 

Amebozoarios 

Amebas sociais 

Amebas com pseudópodos em 
forma de lobo ou de tubo 

Amoeba, Dictyostelium 

Os Unikontae incluem protistas que sao 
estreitamente relacionados aos fungos e aos 

Gimnoamebas 

Entamebas 



animais (p. 604-607) 

Opistocontes 

(Altamente variavel; 

Coanoflagelados, 


ver Capitulos 31-34.) 

nuclearidios, 

] Descreva um aspecto-chave para cada um dos principais 



animais e 

subgrupos de protistas de Unikontae. 



fungos. 
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CONCEITO 28.6 

Protistas desempenham papeis essenciais em 
comunidades ecológicas (p. 607-609) 

• Os protistas formam uma ampla gama de relaęóes mutualisticas e 
parasiticas que afetam seus parceiros simbióticos e muitos outros 
membros da comunidade. 

• Os protistas fotossintetizantes estao entre os mais importantes 
produtores em comunidades aąuaticas. Uma vez que eles sao a base 
da teia alimentar, fatores que afetam os protistas fotossintetizantes 
afetam muitas outras especies na comunidade. 

] Descreva varios protistas que sao ecologicamente importantes? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NfVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Plastidios circundados por mais de duas membranas sao eviden- 
cia de: 

a. evoluęao a partir de mitocóndria. 

b. fusao de plastidios. 

c. origem dos plastidios a partir de arqueias. 

d. endossimbiose secundaria. 

2. Os biólogos acreditam que a endossimbiose deu origem as mito- 
cóndrias antes dos plastidios, em parte porque: 

a. os produtos da fotossintese nao poderiam ser metaboliza- 
dos sem as enzimas mitocondriais. 

b. todos os eucariotos tern mitocóndrias (ou seus vestigios), 
enquanto muitos eucariotos nao tern plastidios. 

c. o DNA mitocondrial e menos similar ao DNA procariótico 
do que e o DNA do plastidio. 

d. sem a produęao de C0 2 mitocondrial, a fotossintese nao 
poderia ocorrer. 

3. Qual grupo esta pareado incorretamente com sua descrięao? 

a. Diatomaceas - produtores importantes em comunidades 
aquaticas. 

b. Algas yermelhas - eucariotos que adquiriram plastidios por 
endossimbiose secundaria. 

c. Apicomplexos - parasitos unicelulares com intrincados ci- 
clos de vida. 

d. Diplomonadideos - eucariotos unicelulares com mitocón¬ 
drias modificadas. 

4. De acordo com a filogenia apresentada neste capitulo, quais pro¬ 
tistas estao no mesmo supergrupo eucariótico que as plantas ter- 
restres? 

a. Algas verdes. 

b. Dinoflagelados. 

c. Algas yermelhas. 

d. a e c. 

5. Em um ciclo de vida com alternancia de geraęóes, as formas ha- 
ploides multicelulares alternam com: 

a. formas haploides unicelulares. 

b. formas diploides unicelulares. 

c. formas haploides multicelulares. 

d. formas diploides multicelulares. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. Com base na arvore filogenetica na Figura 28.2, qual das seguin- 
tes afirmaęóes esta correta? 

a. O ancestral comum mais recente de Excavatae e mais antigo 
do que o do clado SAR. 

b. O ancestral comum mais recente do clado SAR e mais anti¬ 
go do que o de Unikontae. 


c. O supergrupo eucariótico mais basal (o primeiro a divergir) 
nao pode ser determinado. 

d. Excavatae e o supergrupo eucariótico mais basal. 

7. CONEXAO EVOLUTIVA 


DESENHE 


Pesquisadores medicos buscam desenvolver far- 
macos que possam matar ou restringir o crescimento de pató- 
genos humanos e que ainda tenham poucos efeitos nocivos so- 
bre os pacientes. O funcionamento desses farmacos geralmente 
consiste na desorganizaęao do metabolismo do patógeno ou em 
atingir suas caracteristicas estruturais. 

Desenhe e identifique uma arvore filogenetica que inclua 
um procarioto ancestral e os seguintes grupos de organismos: 
Excavatae, clado SAR, Archaeplastida, Unikontae e dentro de 
Unikontae, amebozoarios, animais, coanoflagelados, fungos e 
nuclearidios. Com base nessa arvore, formule uma hipótese se 
seria mais dificil desenvolver farmacos para combater patóge- 
nos humanos que sao procariotos, protistas, animais ou fungos. 
(Voce nao precisa considerar a evoluęao da resistencia a farma¬ 
cos pelo patógeno.) 



NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

8 . INVESTIGAęAO CIENTIFICA 

Aplicando a lógica cientifica “Se ... entao” (ver Capitulo 1), quais 
sao algumas das previsóes que surgem da hipótese que as plantas 
evoluiram das algas verdes? Posto de outra maneira, como voce 
poderia testar esta hipótese? 

9. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

Os organismos interagem entre si e com o ambiente fisico. Em 
um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique como a res- 
posta de populaęóes de diatomaceas a reduęao na disponibili- 
dade de nutrientes pode afetar tanto outros organismos como 
aspectos do ambiente fisico (com as concentraęóes de dióxido 
de carbono). 


Esta micrografia mostra um eucarioto unicelular, o ciliado 
Didinium (a esquerda), prestes a englobar sua presa ( Paramecium ), 
que tambem e um ciliado. Identifique o supergrupo eucariótico ao 
qual os ciliados pertencem e descreva o papel da endossimbiose na 
historia evolutiva desse supergrupo. Esses ciliados sao mais estrei- 
tamente relacionados a todos os outros protistas do que o sao as 
plantas, fungos ou animais? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 











▲ Figura 29.1 Como as plantas mudaram o mundo? 

A Terra verdejante 


O lhando para uma exuberante paisagem como a mostrada na Figura 29.1, 
e dificil imaginar a superficie da Terra sem plantas ou outros organismos. 
Contudo, durante muito tempo da historia da terra, praticamente nao havia 
vida no ambiente terrestre. Analises geoąuimicas e a evidencia fóssil sugerem 
que finas camadas de cianobacterias e protistas existiram sobre a superficie do 
solo por volta de 1,2 bilhao de anos atras. Mas foi apenas nos ultimos 500 mi- 
lhóes de anos que pequenas plantas, fungos e animais juntaram-se a elas em 
terra firmę. Por firn, ha cerca de 385 milhóes de anos, apareceram plantas 
grandes, levando as primeiras florestas (mas com especies muito diferentes 
das mostradas na Figura 29.1). 

Hoje, existem mais de 290 mil especies conhecidas de plantas. As plantas 
habitam todos os lugares, exceto os ambientes mais adversos, como alguns 
cumes de montanhas, areas deserticas e as camadas de gelo polares. Algu- 
mas especies vegetais, como as ervas marinhas (angiospermas), retornaram 
a habitats aquaticos durante sua evoluęao. Neste capitulo, chamaremos todas 
as plantas de plantas terrestres, mesmo aquelas que hoje sao aquaticas, para 
distingui-las das algas que sao protistas fotossintetizantes. 

As plantas terrestres permitem que outras formas de vida sobrevivam sobre 
a terra. As plantas fornecem o oxigenio e, em ultima analise, a maior parte do 
alimento consumido pelos animais terrestres. Alem disso, as raizes criam ha¬ 
bitats para outros organismos pela estabilizaęao do solo. Este capitulo segue o 
curso dos primeiros 100 milhóes de anos da evoluęao vegetal, incluindo a emer- 
gencia das plantas sem sementes como os musgos e samambaias. O Capitulo 30 
examina a evoluęao subsequente das plantas com sementes (espermatófitas). 


29.3 


Samambaias e outras plan¬ 
tas vasculares sem sementes 
foram as primeiras plantas 
a crescerem em altura 


29.2 


As plantas terrestres evolui- 
ram de algas verdes 


Musgos e outras plantas 
avasculares tern ciclos de 
vida dominados por game- 
tófitos 
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CONCEITO 


29.1 


30 nm 


As plantas terrestres evoluiram de algas verdes 

Como voce estudou no Capitulo 28, as algas verdes, cha- 
madas carófitas, sao os parentes mais próximos das plantas 
terrestres. Comeęaremos com um exame mais minucioso 
as evidencias desse parentesco. 

Evidencia morfológica e molecular 

Muitas caracteristicas essenciais das plantas terrestres 
tambem aparecem em algumas algas. Por exemplo, as 
plantas sao multicelulares, eucarióticas, autótrofas fo- 
tossintetizantes, assim como as algas pardas, vermelhas 
e algumas algas verdes. As plantas tern paredes celulares 
compostas de celulose, assim como as algas verdes, dino- 
flagelados e algas pardas. E cloroplastos com clorofilas a e 
b estao presentes nas algas verdes, euglenoides e uns pou- 
cos dinoflagelados, bem como nas plantas. 

Entretanto, as carófitas sao as unicas algas atuais que 
compartilham os seguintes traęos distintivos com as plan¬ 
tas terrestres, sugerindo que elas sao os parentes atuais 
mais próximos das plantas: 

• Aneis de proteinas sintetizadoras de celulo¬ 
se. Tanto as celulas de plantas terrestres como 
de carófitas tern aneis caracteristicos de pro- 
teinas (direita) na membrana plasmatica. Esses 
aneis proteicos sintetizam as microfibrilas de 
celulose da parede celular. As algas nao carófi¬ 
tas, por outro lado, tern conjuntos lineares de protei¬ 
nas que sintetizam celulose. 

• Estrutura do nucleo espermatico flagelado. Em es- 

pecies de plantas terrestres que tern espermatozoides 
flagelados, sua estrutura se assemelha mais ao das ca¬ 
rófitas. 

• Formaęao do fragmoplasto. Determinados detalhes 
da divisao celular ocorrem apenas em plantas terres¬ 
tres e certas carófitas, incluindo os generos Chara e 
Coleochaete . Por exemplo, um grupo de microtubulos 
conhecido como fragmoplasto se forma entre os niicle- 
os-filhos de urna celula em divisao. Urna płaca celular se 
desenvolve, entao, no meio do fragmoplasto, ao longo 
da linha mediana da celula em divisao (ver Figura 12.10). 
A płaca celular, por sua vez, da origem a urna nova pa¬ 
rede transversal que separa as celulas-filhas. 

Estudos dos genes nucleares e cloroplastidicos de urna 
ampla gama de plantas e algas tambem indicam que certos 
grupos de carófitas - incluindo Chara e Coleochaete - sao 
os parentes atuais mais próximos das plantas terrestres. 
Embora essa evidencia sugira que as plantas terrestres te- 
nham surgido dentro da linhagem das carófitas, isso nao 
significa que elas sejam descendentes dessas algas existen- 
tes. Mas as carófitas atuais podem nos contar alguma coisa 
sobre as algas ancestrais das plantas. 

Adaptaęóes que permitiram a mudanęa para a terra 

Muitas especies de algas carófitas habitam aguas rasas pró- 
ximas as margens de lagos e lagoas, onde estao sujeitas a 



dessecaęao ocasional. Nesses ambientes, a seleęao natu- 
ral favorece algas individuais que conseguem sobreviver a 
periodos em que nao estao submersas. Nas carófitas, urna 
camada de um polimero resistente, chamado esporopo- 
lenina, impede a dessecaęao dos zigotos expostos. Urna 
adaptaęao quimica similar e encontrada nas rigidas pare¬ 
des de esporopolenina que revestem os esporos yegetais. 

O acumulo dessas caracteristicas em pelo menos urna 
populaęao de carófitas ancestrais tornou suas descendentes 
- as primeiras plantas terrestres - aptas a viverem perma- 
nentemente acima da linha da agua. Essa capacidade abriu 
urna nova fronteira: um habitat terrestre que oferece enor- 
mes beneficios. A brilhante luz solar nao era mais filtrada 
pela agua e pelo plancton; a atmosfera oferecia dióxido de 
carbono mais abundante do que a agua e o solo próximo a 
margem da agua era rico em alguns nutrientes minerais. To- 
davia, esses beneficios foram acompanhados por desafios: 
urna relativa escassez de agua e urna deficiencia de suporte 
estrutural contra a gravidade. (Para reconhecer por que esse 
suporte e importante, imagine como o corpo delicado de 
urna agua-viva verga quando retirado da agua). As plantas 
terrestres se diversificaram quando desenvolveram adapta¬ 
ęóes que as tornaram aptas a avanęar, apesar desses desafios. 

Hoje, que adaptaęóes sao exclusivas as plantas? 
A resposta depende de onde voce traęa o limite di- 
yidindo as plantas terrestres das algas (Figura 29.2). 
Urna vez que a localizaęao desse limite esta sujeito 
a um continuo debate, este texto usa urna definięao 
tradicional que iguala o reino Plantae as embriófitas 
(plantas com embrióes). Nesse contexto, vamos agora 
examinar as caracteristicas deriyadas que separam as plan¬ 
tas terrestres de suas algas aparentadas mais próximas. 

Caracteristicas derivadas de plantas 

Urna serie de adaptaęóes que facilitam a sobrevivencia e 
a reproduęao sobre a terra seca emergiu após as plantas 
terrestres divergirem das algas aparentadas. A Figura 29.3 
representa cinco caracteristicas encontradas em plantas 
terrestres, mas nao em carófitas. 


ALGA 

ANCESTRAL 


Algas 

vermelhas 


Clorófitas 


Carófitas 


Embriófitas 
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▲ Figura 29.2 Tres possiveis reinos "yegetais". 

\ Um ramo com tres linhas paralelas levando a um grupo indica 
que o grupo e parafiletico. Explique por que as carófitas sao repre- 
sentadas como um grupo parafiletico. 








T Figura 29.3 


caracteristicas derivadas de plantas terrestres 


As carófitas carecem das caracteristicas essenciais de plantas 
terrestres descritas nesta figura: alternancia de geraęóes; em- 
brióes dependentes, multicelulares; esporos revestidos produ- 
zidos em esporangios; gametangios multicelulares e meriste- 
mas apicais. Isso sugere que essas caracteristicas inexistiam 


no ancestral comum das plantas terrestres e das carófitas, 
mas, em vez disso, evoluiram como caracteristicas derivadas 
nas plantas terrestres. Nem todas as plantas terrestres exibem 
todas essas caracteristicas; certas linhagens de plantas perde- 
ram algumas dessas caracteristicas ao longo do tempo. 


Alternancia de geraęóes 

Os ciclos de vida de todas as plantas terrestres alternam entre 
duas geraęóes de organismos multicelulares distintos: game- 
tófitos e esporófitos. Conforme mostrado no diagrama abaixo 
(usando urna samambaia como exemplo), cada geraęao da ori- 
gem a outra, processo chamado de alternancia de geraęóes. 
Esse tipo de ciclo reprodutivo evoluiu em varios grupos de 
algas, mas nao ocorre nas carófitas, as algas mais intimamen- 
te relacionadas as plantas terrestres. Tenha cuidado para nao 
confundir a alternancia de geraęóes nas plantas com os esta- 
gios haploides e diploides nos ciclos de vida de outros organis¬ 
mos que se reproduzem sexuadamente (ver Figura 13.6). A al¬ 
ternancia de geraęóes e caracterizada pelo fato de que o ciclo 


de vida inclui tanto organismos multicelulares haploides quan- 
to organismos multicelulares diploides. O gametófito multi- 
celular haploide (“planta produtora de gametas”) e designado 
por sua produęao por mitose de gametas haploides - oosferas 
e espermatozoides - que se fundem durante a fertilizaęao, for- 
mando zigotos diploides. A divisao mitótica do zigoto produz 
um esporófito multicelular diploide (“planta produtora de es¬ 
poros”). A meiose em um esporófito maduro produz esporos 
haploides, celulas reprodutivas que podem desenvolver um 
novo organismo haploide sem se fundir com nenhuma outra 
celula. A divisao mitótica do esporo produz um novo gametó¬ 
fito multicelular e o ciclo recomeęa novamente. 


Alternancia de geraęóes: 
cinco etapas generalizadas 

0Os esporos se 
desenvolvem 
em gametófitos 
multicelulares 
haploides. 


00 gametófito produz gametas 
haploides por mitose. 


Gametófito 
(n) 


Mitose 




Gameta de 
outra planta 


Mitose 


Esporo 


Gameta 


0 O esporófito produz 
esporos unicelulares 
haploides por meiose. 




0 Dois gametas se unem 
(fertilizaęao) e formam 
um zigoto diploide. 


Zigoto 


2 n 


Mitose 


© O zigoto se 
desenvolve em 
um esporófito 
multicelular 
diploide. 


Legenda 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


Embrióes dependentes, multicelulares 


Como parte de um ciclo de vida com alternancia de 
geraęóes, embrióes vegetais multicelulares se desen- 
volvem a partir de zigotos que sao retidos dentro dos 
tecidos do progenitor feminino (um gametófito). 
Os tecidos parentais protegem o embriao em de- 
senvolvimento de condięóes ambientais extremas e 
fornecem nutrientes como aęucares e aminoacidos. 
O embriao tern celulas de transferencia placentaria 
especializadas que intensificam a transferencia de 
nutrientes para o embriao por meio de elaboradas 
invaginaęóes da superficie da parede (membrana 
plasmatica e parede celular). O embriao dependente, 
multicelular de plantas terrestres e urna caracteristi- 
ca derivada tao marcante que essas plantas terrestres 
tambem sao chamadas de embriófitas. 



Embriao (MO) e celula de transferencia 
placentaria (MET) de Marchantia (uma hepatica) 


Embriao 


lnvaginaęóes 
da parede 

Celula de 
transferencia 
placentaria 
(contorno azul) 


Revise os ciclos de vida sexuais na Figura 13.6. Iden- 
tifique que tipo de ciclo de vida sexual tem alternancia de geraęóes e resu- 
ma como e/e difere dos outros ciclos de vida. 


















Esporos revestidos produzidos em esporangios 


Os esporos vegetais sao celulas reprodutivas haploides que 
podem se tornar gametófitos multicelulares haploides por mi- 
tose. O polimero esporopolenina torna as paredes dos espo¬ 
ros vegetais rigidas e resistentes aos ambientes extremos. Essa 
adaptaęao ąmmica permite aos esporos serem dispersos pelo 
ar seco sem dano. 

O esporófito tem órgaos multicelulares chamados espo¬ 
rangios que produzem os esporos. Dentro de um esporan- 
gio, celulas diploides chamadas esporócitos ou celulas-maes 
de esporos, sofrem meiose e geram os esporos haploides. 
Os tecidos externos do esporangio protegem os esporos em 
desenvolvimento ate eles serem liberados no ar. Esporangios 
multicelulares que produzem esporos com paredes enriqueci- 
das com esporopolenina sao adaptaęóes essenciais das plantas 
terrestres. Embora as carófitas tambem produzam esporos, 
nessas algas faltam esporangios multicelulares e seus esporos 
flagelados dispersos pela agua carecem de esporopolenina. 



Secęao longitudinal 
de esporangio de 
Sphagnum (MO) 

Esporófito 

Gametófito 


Esporófitos e esporangio de Sphagnum (musgo) 


Gametangios multicelulares 


Outra caracteristica que distinguiu as plantas terrestres pri- 
mitivas de suas ancestrais algaceas foi a produęao de gametas 
dentro de órgaos multicelulares, chamados de gametangios. 
Os gametangios femininos sao chamados de arąuegónios. 
Cada arquegónio e um órgao piriforme que produz urna uni- 
ca oosfera imóvel retida dentro da parte bulbosa do órgao (o 
topo na especie, mostrada aqui). Os gametangios masculinos, 
chamado de anteridios, produzem espermatozoides e os li- 
beram no ambiente. Em muitos grupos de plantas atuais, os 
espermatozoides apresentam flagelos e nadam ate a oosfera 
por meio de gotas de agua ou em urna pelicula de agua. Cada 
oosfera e fertilizada dentro de um arquegónio, onde o zigoto 
se transforma em um embriao. Como voce vera no Capitulo 
30, os gametófitos de plantas com sementes sao tao reduzidos 
em tamanho que os arquegónios e anteridios foram perdidos 
em muitas linhagens. 



Anteridios (marrom), 

contendo 

espermatozoides 


Gametófito 

feminino 


Arquegónios, cada 
qual com urna 
oosfera (amarelo) 


Arguegónios e anteridios de Marchantia (hepatica) 


Meristemas apicais 


Em habitats terrestres, um organismo fotossintetizan- 
te encontra recursos essenciais em dois locais muito 
diferentes. A luz e o C0 2 estao disponiveis principal- 
mente acima do solo; a agua e os nutrientes minerais 
sao encontrados principalmente no solo. Embora as 
plantas nao possam se mover de um lugar para outro, 
suas raizes e caules podem se alongar, aumentando a 
exposięao aos recursos ambientais. Esse crescimento 
em comprimento e sustentado ao longo de toda a vida 
da planta pela atividade de meristemas apicais, regióes 
de divisao celular localizadas nas pontas das raizes e da 
parte aerea. As celulas produzidas pelos meristemas 
apicais se diferenciam na epiderme, que protege exter- 
namente o corpo, e em varios tipos de tecidos internos. 
Os meristemas apicais da parte aerea 
tambem produzem as folhas na maio- Meristema apica | 
ria das plantas. Portanto, os complexos de raiz 
corpos das plantas tem órgaos especia- 
lizados acima e abaixo do solo. 



Raiz 


100 |xm 


Caule 


100 |xm 


Meristema apical Folhas em 
de caule desenvolvimento 


Meristemas apicais das raizes e do caule. 

As fotomicrografias sao de secęóes longitu- 
dinais dos apices de urna raiz e de um caule. 
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(a) Esporos fossilizados. 

A composięao qinmica 
e a estrutura da 
parede desses esporos 
de 450 milhóes de 
anos equivalem 
aquelas encontradas 
em plantas terrestres. 


Em muitas especies yegetais, evoluiram caracteristicas 
derivadas adicionais que se relacionam a vida terrestre. Por 
exemplo, a epiderme em muitas especies tern urna cober- 
tura, a cuticula, que consiste em cera e outros polimeros. 
Permanentemente expostas ao ar, as plantas terrestres cor- 
rem um risco muito maior de dessecaęao (ressecamento) 
do que suas ancestrais algaceas. A cuticula atua como im- 
permeabilizante, ajudando a impedir a perda excessiva de 
agua pelos órgaos vegetais acima do solo, enquanto tam¬ 
bem proporciona alguma proteęao do ataque microbiano. 
A maioria das plantas tambem tern aberturas epidermicas 
chamadas de estómatos, que viabilizam a fotossintese ao 
permitir o intercambio de C0 2 e 0 2 entre o ar externo e a 
planta (ver Figura 10.4). Os estómatos sao tambem as prin- 
cipais passagens pelas quais a agua evapora da planta; em 
condięóes quentes e secas, os estómatos se fecham, mini- 
mizando a perda de agua. 

As primeiras plantas terrestres careciam de raizes e fo- 
lhas verdadeiras. Sem raizes, como essas plantas absoryiam 
nutrientes do solo? Fósseis yegetais datando 420 milhóes 
de anos revelam urna adaptaęao que pode ter auxiliado as 
primeiras plantas na absoręao de nutrientes: elas forma- 
vam associaęóes simbióticas com fungos. No Capitulo 31 
descreveremos mais detalhadamente essas associaęóes, 
chamadas micorrizas , e seus beneficios tanto para as plan¬ 
tas como para os fungos. Por enquanto, basta frisar que os 
fungos micorrizicos formam extensas redes de filamentos 
no solo e transferem nutrientes para sua parceira yegetal 
simbiótica. Esse beneficio pode ter ajudado as plantas sem 
raizes a colonizarem o ambiente terrestre. 

A origem e a diversificaęao das plantas 

As algas das quais as plantas terrestres evoluiram incluem 
muitas especies unicelulares e pequenas especies coloniais. 
Ja que esses ancestrais eram pequenos, a procura pelos 
primeiros fósseis de plantas terrestres se concentrou no 
mundo microscópico. Como mencionado anteriormente, 
os microrganismos colonizaram o ambiente terrestre ha 
1,2 bilhao de anos. Entretanto, os fósseis microscópicos 
documentando a vida sobre a terra mudaram drasticamen- 
te ha 470 milhóes de anos com o aparecimento de esporos 
das primeiras plantas terrestres. 

O que distingue esses esporos daqueles de algas ou 
fungos? Urna pista provem de sua composięao quimica, que 
equivale a composięao dos esporos yegetais atuais, mas di- 
fere daquela dos esporos de outros organismos. Alem disso, 
a estrutura das paredes desses esporos primitivos mostra 
caracteristicas encontradas somente em 
esporos de certas plantas terrestres (he- 
paticas). E em rochas datando 450 mi¬ 
lhóes de anos, os pesquisadores descobri- 
ram esporos semelhantes incorporados 
em materiał yegetal cuticular semelhante 
ao tecido portador de esporos em plantas 
atuais (Figura 29.4). 

Fósseis de estruturas yegetais maio- 
res, como o esporangio de Cooksonia, 
mostrado aqui, tern 425 milhóes de anos 


(b) Tecido esporofitico 
fossilizado. 

Os esporos estavam 
incorporados ao 
tecido que parece 
ser de plantas. 

▲ Figura 29.4 Esporos e tecido yegetal primitivo (MEV co- 
loridas). 


- 45 milhóes de anos após o aparecimento de esporos 
yegetais no registro fóssil. Enquanto a idade precisa (e a 
forma) das primeiras plantas terrestres ainda tenha de ser 
descoberta, aquelas especies ancestrais deram origem a 
vasta diversidade das plantas atuais. A Tabela 29.1 resume 
os dez filos existentes no esquema taxonómico usado neste 
texto. (Linhagens existentes sao aquelas que tern membros 
atuais.) A medida que voce for lendo o resto desta seęao, 
acompanhe a Tabela 29.1, junto com a Figura 29.5, a qual 
reflete urna visao da filogenia yegetal que se baseia na mor¬ 
fologia, na bioquimica e na genetica yegetais. 

Um modo de distinguir grupos de plantas e se elas 
tern ou nao tern um extenso sistema de tecido vascular, 
celulas unidas em tubos que transportam agua e nutrientes 
pelo corpo da planta. As plantas atuais, na maioria, tern um 
complexo sistema de tecido yascular e sao, portanto, cha¬ 
madas de plantas vasculares. As plantas sem um sistema 
de transporte extenso - hepaticas, musgos e antóceros - 
sao descritas como “avasculares”, mesmo que alguns mus¬ 
gos tenham sistema yascular simples. As plantas avascula- 
res sao muitas vezes chamadas informalmente de briófitas 
(do grego, bryon , musgo, e phyton , planta). Embora o termo 
briófita costuma ser utilizado para se referir a todas as plan¬ 
tas avasculares, estudos moleculares e analises morfológi- 
cas da estrutura do gameta masculino concluiram que as 
briófitas nao formam um grupo monofiletico (um clado). 

As plantas yasculares formam um 
clado que compreende cerca de 93% de 
todas as especies yegetais existentes e, 
alem disso, podem ser classificadas em 
clados menores. Dois desses clados sao 
as licófitas (os licopódios e especies rela- 
cionadas) e as pteridófitas (samambaias 
e especies afins). As plantas em cada um 
desses clados carecem de sementes, que 
e a razao pela qual coletivamente os dois 
clados sao chamados de modo informal 



▲ Esporangio fóssil de Cooksonia. 
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Tabela 29.1 Os dez filos de plantas atuais 



Nome comum 

Numero 
de especies 
conhecidas 

Plantas avasculares (Briófitas) 

Filo Hepatophyta 

Hepaticas 

9.000 

Filo Bryophyta 

Musgos 

15.000 

Filo Anthocerophyta 

Antóceros 

100 

Plantas vasculares 

Plantas vasculares sem sementes 


Filo Lycophyta 

Licófitas 

1.200 

Filo Pterophyta 

Pteridófitas 

12.000 

Plantas com sementes 

Gimnospermas 

Filo Ginkgophyta 

Ginkgo 

1 

Filo Cycadophyta 

Cicas 

130 

Filo Gnetophyta 

Gnetófitas 

75 

Filo Coniferophyta 

Coniferas 

600 

Angiospermas 

Filo Anthophyta 

Plantas floriferas 

250.000 


de plantas vasculares sem sementes. Entretanto, observe 
na Figura 29.5 que, assim como as briófitas, as plantas vas- 
culares sem sementes nao formam um clado. 

Um grupo como as briófitas ou as plantas vasculares 
sem sementes e as vezes chamado de grado , urna coleęao 
de organismos que compartilham caracteristicas biológi- 
cas determinantes. Grados podem ser informativos me- 
diante agrupamento de organismos de acordo com suas 
caracteristicas, como ter um sistema vascular, mas faltar 
sementes. Mas os membros de um grado, diferente dos 


membros de um clado, nao compartilham necessariamen- 
te a mesma ancestralidade. Por exemplo, ainda que todas 
as pteridófitas e as licófitas sejam plantas vasculares sem 
sementes, as pteridófitas compartilham um ancestral co- 
mum mais recente com as plantas com sementes. Como 
consequencia, deveriamos esperar que pteridófitas e as 
plantas com sementes compartilhassem caracteristicas es- 
senciais nao encontradas em licófitas - e assim o fazem 
como voce vera no Capitulo 29.3. 

Um terceiro clado de plantas vasculares consiste nas 
plantas com sementes, que representa a vasta maioria 
das especies vegetais atuais. Urna semente e um embriao 
acondicionado, com um suprimento de nutrientes dentro 
de um revestimento protetor. As plantas com sementes po¬ 
dem ser divididas em dois grupos, as gimnospermas e as 
angiospermas, com base na ausencia ou na presenęa de ca- 
maras fechadas nas quais as sementes amadurecem. As gi¬ 
mnospermas (do grego, gymnos , nu, e sperm , semente) sao 
agrupadas junto como plantas com “sementes nuas” por- 
que suas sementes nao sao encerradas em camaras. As es¬ 
pecies de gimnospermas atuais, das quais as mais conhe- 
cidas sao as coniferas, provavelmente formam um clado. 
As angiospermas (do grego, angion , receptaculo) sao um 
enorme clado consistindo em todas as plantas floriferas; 
suas sementes se desenvolvem dentro de camaras que se 
originam dentro de flores. Aproximadamente 90% de todas 
as especies vegetais atuais sao angiospermas. 

Observe que a filogenia representada na Figura 29.5 
enfoca apenas as relaęóes de parentesco entre linhagens 
de plantas atuais. Os paleobotanicos tambem descobriram 
linhagens de plantas extintas. Como voce lera posterior- 
mente neste capitulo, esses fósseis podem revelar passos 
intermediarios no aparecimento de grupos de plantas 
atualmente encontrados na Terra. 
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▲ Figura 29.5 Eventos de destaque da evoluęao vegetal. A filogenia mostrada aqui 
ilustra uma hipótese atual acerca das relaęóes entre grupos vegetais. 
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REVISAO DO CONCEITO 29.1 


1 . 


2 . 


3. 


Por que os pesquisadores identificam as carófitas em vez de 
outro grupo de algas como os parentes atuais mais próxi- 
mos das plantas terrestres? 


Identifique quatro caracteristicas derivadas que distinguem 
as plantas das algas verdes carófitas e que facilitam a vida 
sobre o ambiente terrestre. Explique. 


] Como seria o ciclo de vida humano se tivessemos 
alternancia de geraęóes? Assuma que o estagio multicelu- 
lar diploide seria semelhante a forma de urn ser humano 
adulto. 


4 IHMMH1MM A Figura 29.5 identifica quais linhagens 
sao plantas terrestres, plantas avasculares, plantas vascula- 
res, plantas vasculares sem sementes e plantas com semen- 
tes. Quais dessas categorias sao monofileticas e quais sao 
parafileticas? Explique. Ver Figura 26.10. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


29.2 


Musgos e outras plantas avasculares tern 
cidos de vida dominados por gametófitos 


Plantas avasculares (briófitas) 

Plantas vasculares sem sementes 

Gimnospermas 

Angiospermas 


Hoje, as plantas avascula- 
res (briófitas) sao repre- 
sentadas por tres filos de 
peąuenas plantas herba- 
ceas (nao lenhosas): hepaticas (filo Hepatophyta), musgos 
(filo Bryophyta) e antóceros (filo Anthocerophyta). Hepa¬ 
ticas e antóceros, conhecidos em ingles como liverworts e 
hornworts , respectivamente, sao assim denominados por 
sua forma (do ingles, liver , figado, e horn , chifre) mais o 
sufixo wort (do anglo-saxao para “erva”). Os musgos sao 
familiares para muitas pessoas, embora algumas plantas 
comumente chamadas de “mosses” (plural de moss, mus- 
go em ingles) nao sejam yerdadeiramente musgos, como 
o Irish moss (alga yermelha marinha), o reindeer moss 
(liąuen), os club mosses (licopódios, plantas yasculares sem 
sementes) e os Spanish mosses (liąuens em algumas regióes 
e plantas floriferas em outras). 

Os pesąuisadores acreditam que as hepaticas, os 
musgos e os antóceros foram as primeiras linhagens a 
divergirem do ancestral comum das plantas terrestres 
(ver Figura 29.5). A evidencia fóssil proporciona algum 
suporte para essa ideia: os esporos mais antigos de plan¬ 
tas terrestres (datando de 470 a 450 milhóes de anos) tern 
caracteristicas estruturais encontradas apenas nos espo¬ 
ros de hepaticas e por 430 milhóes de anos esporos seme- 
lhantes aqueles de musgos e antóceros tambem ocorrem 
no registro fóssil. Os fósseis mais antigos de plantas yas¬ 
culares datam de cerca de 425 milhóes de anos. 

Durante o longo curso de sua evoluęao, as hepaticas, 
os musgos e os antóceros adquiriram muitas adaptaęóes 
singulares. A seguir, examinaremos algumas dessas carac- 
teristicas. 


Gametófitos de briófitas 

Diferentemente das plantas yasculares, em todos os tres 
filos de briófitas os gametófitos haploides sao o estagio 
dominantę do ciclo de vida: normalmente sao maiores e 
duram mais do que os esporófitos, como mostrado no ciclo 
de vida do musgo na Figura 29.6. Em geral, os esporófitos 
sao presentes apenas parte do tempo. 

Quando os esporos de briófitas sao dispersos em ha- 
bitats favoraveis, como solo umido ou casca de arvore, 
eles podem germinar e se transformar em gametófitos. 
A germinaęao de esporos de musgo, por exemplo, pro- 
duz caracteristicamente urna massa verde ramificada de 
filamentos de urna celula de espessura conhecida como 
protonema. A grandę area de superficie do protonema 
aumenta sua absoręao de agua e minerais. Em condięóes 
favoraveis, um protonema produz urna ou mais “gemas”. 
(Obserye que quando nos referimos a plantas avascula- 
res, muitas vezes usamos aspas para estruturas similares 
a gemas, caules e folhas de órgaos de plantas yasculares.) 
Cada um desses órgaos semelhantes a gemas tern um me- 
ristema apical que origina urna estrutura produtora de ga- 
metas conhecida como um gametóforo. Juntos, um pro¬ 
tonema e um ou mais gametóforos constituem o corpo do 
gametófito de um musgo. 

Em geral, gametófitos de briófitas formam tapetes 
rentes ao solo, em parte porque as partes de seu corpo sao 
muito delgadas para sustentar urna planta alta. Urna se- 
gunda limitaęao a altura de muitas briófitas e a ausencia de 
sistema yascular, o qual possibilitaria o transporte a longa 
distancia de agua e nutrientes. (A delgada estrutura dos 
órgaos de briófitas torna possivel distribuir materiais a dis- 
tancias curtas sem tecidos yasculares especializados.) En- 
tretanto, alguns musgos tern tecidos condutores no centro 
de seus “caules”. Por isso, alguns desses musgos crescem ate 
2 m de altura. Analises filogeneticas sugerem que nessas e 
em outras briófitas tecidos condutores similares aqueles de 
plantas yasculares surgiram independentemente por con- 
yergencia evolutiva. 

Os gametófitos sao ancorados por delicados rizoides, 
celulas individuais longas e tubulares (em hepaticas e antó¬ 
ceros) ou filamentos de celulas (em musgos). Diferente das 
raizes, que sao encontradas em esporófitos de plantas yas¬ 
culares, os rizoides nao sao compostos de tecidos. Os ri¬ 
zoides de briófitas tambem carecem de celulas condutoras 
especializadas e nao desempenham um papel fundamental 
na absoręao de agua e de minerais. 

Os gametófitos podem formar multiplos gametan- 
gios, cada um dos quais produz gametas e e coberto por 
tecido protetor. Cada arquegónio produz urna oosfera, 
enquanto cada anteridio produz inumeros espermato- 
zoides. Em geral, alguns gametófitos de briófitas sao bis- 
sexuais, mas em musgos os arquegónios e anteridios sao 
carregados por gametófitos femininos e masculinos sepa- 
rados. Espermatozoides flagelados nadam por urna peli- 
cula de agua em direęao a oosfera, penetrando o arque- 
gónio em resposta a atraęao quimica. As oosferas nao sao 
liberadas, mas, em vez disso, permanecem dentro das ba- 
ses dos arquegónios. Após a fertilizaęao, os embrióes sao 
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O Os esporos 
se desenvolvem 
em protonemas 
filiformes. 


©O protonema haploide produz 
"gemas" que se dividem por 
mitose e se transformam em 
gametóforos. 



"Gema" 



Espermatozoide 


00 espermatozoide 
deve nadar por urna 
pelfcula de umidade 
para alcanęar a oosfera. 


Gametófito 

masculino 

(n) 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


(r 

4 


Protonema 

(n) 



^ Esporos 


"Gema" 

jL 

BB O? 


Gametóforo 


Dispersao 
de esporos 


Peristómio 



0Ocorre meiose e esporos 
haploides se desenvolvem na 
capsula. Quando a capsula esta 
madura, seu operculo se abre 
explosivamente e os esporos 
sao liberados. 




Oosfera 


Gametófito Arquegónio 

feminino 

(n) 

-Rizoide 


00 esporófito se torna urna 
longa hastę (seta) que emerge 
do arguegónio. 



FERTILIZAęAO 


(dentro do arguegónio) 



r /Seta 

1 1 psuła 

l (esporangio) 



Zigoto 
(2 n). 

|| 

u 



Embriao. j 




^Arguegónio 


Esporófito 
jovem 
(2 n) 


Capsula com 
peristómio (MO) 


Gametófitos 
femininos 


0 Ligado por sua base, o 
esporófito permanece dependente 
nutricionalmente do gametófito. 


O O zigoto se 
desenvolve em um 
embriao esporofftico. 


▲ Figura 29.6 O ciclo de vida de um musgo. 

] Neste diagrama, o espermatozoide que fertiliza a oosfera difere geneticamente dela? Explique. 


retidos dentro dos arąuegónios. Camadas de celulas de 
transferencia placentaria aj udam a transportar nutrientes 
para os embrióes a medida que eles se desenvolvem em 
esporófitos. 

Em geral, os espermatozoides de briófitas reąuerem 
urna pelicula de agua para alcanęar as oosferas. Em razao 
dessa necessidade, nao e surpresa que muitas especies de 
briófitas sejam encontradas em habitats umidos. O fato de 
o espermatozoide deslocar-se na agua para alcanęar a oos¬ 
fera tambem significa que em especies com gametófitos 
masculinos e femininos separados (a maioria das especies 


de musgos), a reproduęao sexuada tern mais probabilidade 
de sucesso quando os individuos estao localizados próxi- 
mos um do outro. 

Muitas especies de briófitas podem aumentar o nu- 
mero de individuos em urna determinada area por meio 
de varios metodos de reproduęao assexuada. Por exem- 
plo, alguns musgos se reproduzem pela formaęao de cor - 
pos reprodutivos (propagulos), pequenas plantulas (como 
mostrado a esquerda) que se destacam da planta-mae e 
se transformam em novas cópias geneticamente identicas 
ao progenitor. 





















T Figura 29.7 

a diversidade das briófitas 


Hepaticas (Filo Hepatophyta) 


Os nomes comuns e cientfficos deste filo (do latim, hepaticus , 
figado) se referem aos gametófitos em forma de figado de seus 
membros, como Marchantia, mostrada abaixo. Nos tempos 
medievais, acreditava-se que sua forma fosse um sinal de que 
as plantas poderiam auxiliar no trato de doenęas hepaticas. 



Pe 

Seta 


Marchantia polymorpha, 
hepatica "talosa" 

Marchantia esporófita (MO) 


Talo 


Gametóforo de 


Capsula 

(esporangio) 


Algumas hepaticas, incluindo Marchantia , sao descritas como 
“talosas”, devido a forma achatada de seus gametófitos. Os ga- 
metangios de Marchantia sao elevados sobre os gametóforos 
parecendo-se com arvores em miniatura. Voce precisaria de 
urna lente de aumento para ver os esporófitos, que tern urna 
seta curta (hastę) com urna capsula oval ou redonda. Outras 
hepaticas, como Plagiochila , mostradas a seguir, sao cha- 
madas de “folhosas”, porque seus gametófitos semelhantes a 
caules tern muitos apendices parecidos com folhas. Ha muito 
mais especies de hepaticas folhosas do que talosas. 



Plagiochila 

deltoidea, 

hepatica 

"folhosa" 


Antóceros (Filo Anthocerophyta) 

Os nomes comuns e cientificos deste filo (do grego, keras , 
chifre) se referem a forma cónica e alongada do esporófito. 
Um esporófito tipico pode crescer ate cerca de 5 cm de altura. 
Ao contrario de um esporófito de hepatica ou de musgo, um 
esporófito de antócero carece de urna seta e consiste apenas 
em um esporangio. O esporangio libera esporos maduros pela 
abertura de urna rachadura que comeęa pela ponta do chifre. 
Em geral, os gametófitos tern 1 a 2 cm de diametro, crescem 
horizontalmente e muitas vezes tern multiplos esporófitos 
unidos. Em geral, os antóceros estao entre as primeiras espe¬ 
cies a colonizarem areas abertas com solos umidos; urna re- 
laęao simbiótica com cianobacterias fixadoras de nitrogenio 
contribui para sua capacidade de fazer isso (o nitrogenio cos- 
tuma ser escasso nessas areas). 


Anthoceros, especie 
de antócero 


Esporófito 



Musgos (Filo Bryophyta) 

Os gametófitos de musgo, que variam em altura desde me- 
nos de 1 mm ate 2 m, sao menores do que 15 cm de altura na 
maioria das especies. O familiar tapete de musgo que voce ob- 
serva consiste principalmente em gametófitos. As laminas de 
suas “folhas” costumam ter apenas urna celula de espessura, 
mas “folhas” mais complexas revestidas com cuticula podem 
ser encontradas no musgo comum (. Polytrichum , mostrado a 
seguir) e em seus parentes próximos. Em geral, os esporófitos 
de musgo sao alongados e visiveis a “olho nu”, com alturas va- 
riando ate cerca de 20 cm. Embora verdes e fotossintetizantes 
quando jovens, eles se tor nam bronzeados ou vermelho-amar- 
ronzados quando prontos para liberar os esporos. 



Gametófito 


O musgo Polytrichum 
commune 


Capsula") Esporófito 

l (planta resistente 
[ que leva meses 
Seta J para crescer) 


Gametófito 
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Esporófitos de briófitas 

As celulas dos esporófitos de briófitas con- 
tem plastidios que sao geralmente verdes 
e fotossintetizantes ąuando os esporófitos 
sao jovens. Mesmo assim, os esporófitos das 
briófitas nao podem viver de forma indepen- 
dente. Um esporófito de briófita permanece 
unido ao seu gametófito parental durante toda 
a sua vida, dependendo dele para supri-lo de 
aęucares, aminoacidos, minerais e agua. 

As briófitas tem os menores esporófitos de 
todos os grupos de plantas existentes, fato coerente com a 
hipótese de que esporófitos maiores só evoluiram mais tar- 
de, nas plantas vasculares. Um esporófito de briófita tipico 
consiste em um pe, urna seta e um esporangio. Inserido no 
arquegónio, o pe absorve nutrientes do gametófito. A seta, 
ou hastę, conduz esses materiais ao esporangio, tambem 
chamado de capsula, que os utiliza para produzir esporos 
por meiose. 

Os esporófitos de briófitas podem produzir numeros 
enormes de esporos. Urna unica capsula de musgo, por 
exemplo, pode gerar ate 50 milhóes de esporos. Na maio- 
ria dos musgos, a seta se torna alongada, aumentando a 
dispersao dos esporos pela elevaęao da capsula. Em geral, a 
parte superior da capsula apresenta um anel de estruturas 
denteadas interconectadas, conhecido como peristómio 
(ver Figura 29.6). Esses “dentes” se abrem sob condięóes 
secas e fecham novamente quando esta umido. Isso permi- 
te aos esporos dos musgos serem descarregados gradual- 
mente, por meio de rajadas periódicas de vento que podem 
transporta-los a longas distancias. 

Em geral, os esporófitos de musgos e de antóceros 
sao maiores e mais complexos do que os de hepaticas. Por 
exemplo, os esporófitos de antóceros, que superficialmen- 
te se assemelham a laminas de gramineas, tem urna cuticu- 
la. Os esporófitos de musgos e de antóceros tambem tem 
estómatos, assim como todas as plantas vasculares (mas 
nao as hepaticas). 

A Figura 29.7 mostra alguns exemplos de gametófi- 
tos e esporófitos do filo das briófitas. 

A importancia ecológica e económica dos musgos 

A dispersao de esporos leves pelo vento distribuiu os mus¬ 
gos em todo o mundo. Essas plantas sao particularmente co- 
muns e variadas em florestas e areas umidas. Alguns musgos 
colonizam solo arenoso, descoberto, onde os pesquisadores 
descobriram que eles ajudam a reter o nitrogenio no solo 
(Figura 29.8). Em florestas de coniferas setentrionais, espe- 
cies do musgo plumoso Pleurozium abrigam cianobacterias 
fixadoras de nitrogenio que aumentam a disponibilidade 
de nitrogenio no ecossistema. Outros musgos habitam am- 
bientes extremos como topos de montanhas, tundra e deser- 
tos. Muitos musgos sao capazes de viver em habitats muito 
frios ou secos, pois conseguem sobreviver a perda da maior 
parte da agua de seus corpos, e, entao, se reidratar quan- 
do a umidade estiver dispomyel. Poucas plantas vasculares 
conseguem sobreviver ao mesmo grau de dessecaęao. Alem 
disso, compostos fenólicos nas paredes celulares de musgos 



1 


absorvem niveis prejudiciais de radiaęao UV presentes em 
desertos ou em altitudes elevadas. 

Um genero de musgo de areas umidas, Sphagnum , 
ou “musgo de turfa”, e o principal componente de depó- 
sitos de materiał organico parcialmente decomposto co¬ 
nhecido como turfa (Figura 29.9a). Regióes pantanosas 
com espessas camadas de turfa sao chamadas turfeiras. 
Sphagnum nao se decompóe facilmente, em parte devido 
aos compostos fenólicos incluidos em suas paredes celula¬ 
res. A baixa temperatura, do pH e do nivel de oxigenio das 
turfeiras tambem inibe a decomposięao desse musgo e de 


▼ Figura 29.8 


Pesquisa 


As briófitas podem reduzir a taxa com que 
nutrientes essenciais sao perdidos dos solos? 


Experimento Os solos nos ecossistemas terrestres sao geral¬ 
mente pobres em nitrogenio, um nutriente necessario para o 
crescimento normal das plantas. Richard Bowden, do Allegheny 
College, mediu as entradas anuais (ganhos) e safdas (perdas) 
de nitrogenio em um ecossistema de solo arenoso dominado 
pelo musgo Polytrichum. As entradas de nitrogenio foram me- 
didas a partir da chuva (fons dissolvidos, como nitrato, I\I0 3 “), 
fixaęao biológica de N 2 e deposięao pelo vento. As perdas de 
nitrogenio foram medidas na agua lixiviada (fons dissolvidos, 
como I\I0 3 ~) e emissóes gasosas (como N 2 0 emitido por bacte- 
rias). Bowden mediu as perdas em solos com Polytrichum e em 
solos onde o musgo foi removido dois meses antes do inicio do 
experimento. 


Resultados Um total de 10,5 kg de nitrogenio por hectare 
(kg/ha) entrou no ecossistema a cada ano. Pouco nitrogenio foi 
perdido por emissóes gasosas (0,10 kg/ha ■ ano). Os resultados 
comparando as perdas de nitrogenio por lixiviaęao sao mostra- 
dos a seguir. 



Conclusao O musgo Polytrichum reduziu muito a perda de 
nitrogenio por lixiviaęao neste ecossistema. Cada ano, o ecos¬ 
sistema com musgo retem cerca de 95% da entrada total de 
10,5 kg/ha de nitrogenio (apenas 0,1 kg/ha e 0,3 kg/ha foram 
perdidos por emissóes gasosas e lixiviaęao, respectivamente). 


Fonte: R. D. Bowden, Inputs, outputs, and accumulation of nitrogen in an 
early successional moss ( Polytrichum ) ecosystem, Ecological Monographs 
61:207-223 (1991). 


Como a presenęa de Polytrichum pode afetaras especies 
de plantas que costumam colonizar os solos arenosos depois dos 


musgos? 
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outros organismos nessas areas umidas. Em decorrencia 
disso, algumas turfeiras preservaram cadaveres de milha- 
res de anos (Figura 29.9b). 

A turfa foi por muito tempo urna fonte de combusti- 
vel na Europa e na Asia, e hoje ainda e extraida para com- 
bustivel, especialmente na Irlanda e no Canada. O musgo 
de turfa e util tambem como condicionador de solo e para 
embalar as raizes de plantas durante o transporte, urna vez 
que tern grandes celulas mortas capazes de absorver ate 20 
vezes o seu peso em agua. 

Turfeiras cobrem 3% da superficie Continental da 
Terra e contem em torno de 30% do carbono no solo mun¬ 
dial: estima-se que globalmente 450 bilhóes de toneladas 
de carbono organico estejam armazenadas como turfa. Es- 
ses reservatórios de carbono ajudaram a estabilizar as con- 
centraęóes atmosfericas de C0 2 (ver Capitulo 55). A atual 
sobre-exploraęao de Sphagnum - inicialmente para uso 
em centrais eletricas alimentadas com turfa - pode reduzir 
os efeitos ecológicos beneficos da turfa e contribuir para 
o aquecimento global pela liberaęao do C0 2 armazenado. 
Alem disso, se as temperaturas globais continuarem a su- 
bir, acredita-se que os niveis de agua de algumas turfeiras 
sofram reduęao. Essa mudanęa exporia a turfa ao ar e cau- 


saria sua decomposięao, liberando, assim, o C0 2 adicional 
armazenado e contribuindo para o aquecimento global. 
Os efeitos esperados de Sphagnum sobre o clima global 
ressaltam a importancia da preseryaęao e do manejo das 
turfeiras. 

Os musgos podem ter urna longa historia de influencia 
sobre a mudanęa climatica. No Exerdcio de Habilidades 
Cientificas, voce explorara se eles atuaram assim durante 
o periodo Ordoviciano pela contribuięao ao intemperismo 
das rochas. 

REVISAO DO CONCEITO 29.2 

1. Como as briófitas diferem de outras plantas? 

2. De tres exemplos de como a estrutura se ajusta a funęao em 
briófitas. 

Revise a discussao de regulaęao de re- 
troalimentaęao no Conceito 1.1. Os efeitos do aquecimen- 
to global sobre as turfeiras poderiam alterar a concentraęao 
de C0 2 de modo que resulte em retroalimentaęao negativa 
ou positiva? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



(a) Turfa sendo extraida de uma turfeira 



(b) O "homem de Tollund", mumia datando de 405 a 100 a.C. 

As condięóes acidas e pobres em oxigenio produzidas por 
Sphagnum podem preservar os corpos de seres humanos e outros 
animais por milhares de anos. 

▲ Figura 29.9 Sphagnum ou musgo de turfa: uma briófita 
com importancia económica, ecológica e argueológica. 


CONCEITO 29.3 

Samambaias e outras plantas vasculares 
sem sementes foram as primeiras plantas 
a crescerem em altura 


Plantas avasculares (briófitas) 


Plantas vasculares sem sementes 

Gimnospermas 
Angiospermas 


Durante os primeiros 100 
milhóes de anos de evo- 
luęao vegetal, as briófitas 
foram os tipos mais im- 
portantes de yegetaęao. Contudo, sao as plantas yasculares 
que dominam a maior parte das paisagens atuais. Os fós- 
seis mais antigos de plantas yasculares datam 425 milhóes 
de anos. Essas plantas careciam de sementes, mas apresen- 
tavam sistemas yasculares bem desenvolvidos, uma novi- 
dade evolutiva que preparou o estagio para outras plantas 
yasculares crescerem mais alto do que suas briófitas con- 
temporaneas. Como em briófitas, entretanto, os esperma- 
tozoides de samambaias e todas as outras plantas yascula¬ 
res sem sementes sao flagelados e nadam em uma pelicula 
de agua para alcanęar as oosferas. Em parte devido a esses 
espermatozoides natantes, as plantas yasculares sem se¬ 
mentes atuais sao mais comuns em ambientes umidos. 


Origens e caracteristicas de plantas vasculares 

Ao contrario das plantas avasculares, as primeiras plantas 
yasculares tinham esporófitos ramificados, independentes 
dos gametófitos para a nutrięao (Figura 29.10). Embora 
essas plantas yasculares antigas tivessem menos de 20 cm 
de altura, suas ramificaęóes possibilitaram a seus corpos 
tornarem-se mais complexos e a ter multiplos esporangios. 
A medida que os corpos das plantas tornaram-se progres- 
siyamente complexos, a competięao por espaęo e por luz 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Construindo graficos de barra e interpretando os dados 


As plantas avasculares poderiam ter causado o in- 
temperismo das rochas e contribuido para a mudanęa 
climatica durante o periodo Ordoviciano? Os vestigios 
mais antigos de plantas terrestres sao esporos fossilizados formados 
ha 470 milhóes de anos. Entre aquele tempo e o firn do periodo 
Ordoviciano ha 444 milhóes de anos, o nivel atmosferico de C0 2 
caiu pela metade e o clima esfriou drasticamente. 

Urna causa possivel da queda no C0 2 durante o periodo Or- 
doviciano e a decomposięao (intemperismo) das rochas. Quando as 
rochas se desintegram, o silicato de calcio (Ca 2 SiC0 3 ) e liberado e se 
combina com o C0 2 do ar, produzindo carbonato de calcio (CaC0 3 ). 
Em periodos subsequentes, as raizes de plantas vasculares intensi- 
ficaram o intemperismo das rochas e a liberaęao de minerais pela 
produęao de acidos decompositores de rocha e solo. Embora faltem 
raizes nas plantas avasculares, elas requerem os mesmos nutrientes 
minerais que as plantas vasculares. As plantas avasculares tambem 
poderiam aumentar o intemperismo das rochas? Se a resposta for 
sim, elas poderiam ter contribuido para o declinio do C0 2 na atmos¬ 
fera durante o Ordoviciano. Neste exerdcio, voce interpretara dados 
de urn estudo dos efeitos do musgo sobre a liberaęao de minerais 
de dois tipos de rocha. 

Como o experimento foi realizado Os cientistas estabe- 
leceram microcosmos experimentais e controles, ou pequenos 
ecossistemas artificiais, para medir a liberaęao de minerais das 
rochas. Primeiro, eles colocaram fragmentos de rochas de origem 
vulcanica, granito ou andesito, em pequenos recipientes de vidro. 
Após, eles misturaram agua e musgo macerado (cortado e triturado) 
de Physcomitrella patens. Adicionaram essa mistura ao microcosmo 
experimental (72 de granito e 41 de andesito). 

Para o microcosmo-controle (77 de granito e 
37 de andesito), eles removeram o musgo por 
filtraęao e adicionaram apenas a agua. Após 
130 dias, mediram as quantidades de varios mi¬ 
nerais encontrados na agua dos microcosmos- 
-controle e na agua e musgo dos microcosmos 
experimentais. 

Dados do experimento O musgo cresceu 
(aumentou sua biomassa) nos microcosmos 
experimentais. A tabela mostra as quantidades 
medias em micromols (|xmol) de varios minerais 
medidos na agua e musgo dos microcosmos. 


Interprete os dados 

1. Por que os pesquisadores 
adicionaram o filtrado do 
qual o musgo macerado foi 
removido aos microcosmos-controle? 

2. Construa dois graficos de barra (para o granito e para o 
andesito), comparando as quantidades medias de cada ele- 
mento intemperizado das rochas nos microcosmos-controle 
e experimentais. (Dica: para urn microcosmo experimental, 
que soma representa a quantidade total intemperizada das 
rochas?) 

3. Globalmente, qual e o efeito do musgo sobre o intemperismo 
quimico da rocha? Os resultados sao semelhantes ou diferen- 
tes para o granito e o andesito? 

4. Com base em seus resultados experimentais, os pesquisadores 
adicionaram o intemperismo das rochas por plantas avascu- 
lares a modelos de simulaęao do clima ordoviciano. Os novos 
modelos prógnosticaram a reduęao dos nh/eis de C0 2 e o res- 
friamento global suficiente para produzir glaciaęóes no finał do 
periodo Ordoviciano. Que suposięóes os pesquisadores fizeram 
ao usar os resultados de seus experimentos em modelos de 
simulaęao climatica? 

5. "A vida mudou a Terra profundamente." Explique se esses re¬ 
sultados experimentais sustentam ou nao essa afirmaęao. 

Dados de T.M. Lenton, et al, First plants cooled the Ordovician. Naturę 
Geoscience 5: 86-89 (2012). 


Ca 2+ (immol) 

Mg 2+ (|xmol) 

K + (|xmol) 

Granito 

Andesito 

Granito 

Andesito 

Granito 

Andesito 

Quantidade media intempe¬ 
rizada liberada na agua do 
microcosmo-controle 

1,68 

1,54 

0,42 

0,13 

0,68 

0,60 

Quantidade media intempe¬ 
rizada liberada na agua do 
microcosmo experimental 

1,27 

1,84 

0,34 

0,13 

0,65 

0,64 

Quantidade media intempe¬ 
rizada absorvida pelo musgo 
do microcosmo experimental 

1,09 

3,62 

0,31 

0,56 

1,07 

0,28 





A Figura 29.10 Esporófitos d e Aglaophyton 
major, ancestral de plantas vasculares atuais. 

Esta reconstruęao de fósseis de 405 milhóes de ida- 
de exibe ramificaęao dicotómica (em forma de Y) 
com esporangios nas extremidades dos ramos. 
Esporófitos ramificados caracterizam as plantas vas- 
culares atuais, mas esta ausente em plantas avas- 
culares atuais (briófitas). Aglaophyton tinha rizoides 
que o ancoravam ao terreno. O anexo mostra urn 
estómato fossilizado de A. major (MO colorida). 


solar provavelmente foi aumentando. Como veremos, essa 
competięao pode ter estimulado ainda mais a evoluęao nas 
plantas vasculares, levando, por firn, a formaęao das primei- 
ras florestas. 

Os ancestrais de plantas vasculares tinham algumas 
caracteristicas derivadas encontradas em plantas vascu- 
lares atuais, mas careciam de raizes e de algumas outras 
adaptaęóes que evoluiram depois. 
Os principais aspectos que carac¬ 
terizam as plantas vasculares exis- 
tentes sao os ciclos de vida com es¬ 
porófitos dominantes, o transporte 
em sistemas vasculares chamados 
xilema e floema e raizes e folhas 
bem desenvolvidas, incluindo fo¬ 
lhas produtoras de esporos, chama- 
das esporofilos. 
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Ciclos de vida com esporófitos dominantes 

Como mencionado anteriormente, os musgos e outras 
briófitas tem ciclos de vida dominados pelos gametófitos 
(ver Figura 29.6). Os fósseis sugerem que uma mudanęa co- 
meęou a se desenvolver nos ancestrais das plantas yascula- 
res, cujos gametófitos e esporófitos eram aproximadamente 
iguais em tamanho. Reduęóes posteriores no tamanho dos 
gametófitos ocorreram entre as plantas vasculares existen- 
tes; nesses grupos, a geraęao esporofitica e a forma maior e 
mais complexa na alternancia de geraęóes (Figura 29.11). 
Em samambaias, por exemplo, as plantas com folhas co- 
nhecidas sao os esporófitos. Voce teria de se ajoelhar e pro- 
curar com cuidado no solo para encontrar gametófitos de 
samambaia, que sao estruturas minusculas que, em geral, 
crescem sobre ou logo abaixo da superficie do solo. 

0 transporte no xilema e no floema 

As plantas vasculares tem dois tipos de sistema vas- 
cular: xilema e floema. O xilema conduz a maior par¬ 
te da agua e minerais. O xilema da maioria das plantas 
yasculares inclui traąueides, celulas tubuliformes que 
carregam agua e minerais para cima a partir das raizes 
(ver Figura 35.10). (As traqueides foram perdidas em al- 


gumas especies altamente especializadas, como Wolffia , 
minuscula angiosperma aquatica.) As celulas conduto- 
ras de agua em plantas yasculares sao lignificadas; isto 
e, suas paredes celulares sao reforęadas pelo polimero 
lignina. O floema tem celulas organizadas em tubos que 
distribui aęucares, aminoacidos e outros produtos orga- 
nicos (ver Figura 35.10). 

O sistema yascular lignificado auxiliou a permitir as 
plantas yasculares crescerem em altura. Seus caules torna- 
ram-se suficientemente fortes para proporcionar suporte 
contra a gravidade e eles poderiam transportar agua e nu- 
trientes minerais bem acima do solo. Plantas altas pode¬ 
riam tambem suplantar plantas baixas pelo acesso a luz 
solar necessaria para a fotossintese. Alem disso, os espo- 
ros de plantas altas poderiam se dispersar mais longe do 
que os de plantas baixas, possibilitando as especies altas 
colonizarem novos ambientes rapidamente. Globalmente, 
a capacidade de crescer em altura deu as plantas yasculares 
uma yantagem competitiva sobre as plantas avasculares, 
que raramente tem mais de 20 cm de altura. A competięao 
entre as plantas yasculares tambem aumentou, e formas 
de crescimento mais altas foram favorecidas pela seleęao 
natural - como as aryores que formaram as primeiras flo- 
restas ha cerca de 385 milhóes de anos. 


▼ Figura 29.11 
uma samambaia. 


O ciclo de vida de 


Se a capacidade de dispersar 
espermatozoides pelo vento evoluisse 
em uma samambaia, como o seu ciclo 
de vida poderia ser afetado? 


O O esporangio libera esporos. 

A maioria das especies de samambaias 
produz urn unico tipo de esporo que 
se desenvolve em um gametófito 
fotossintetizante bissexual. 



Esporo Gametófito^ 

( n ) jovem 


Rizoide 



0 Cada gametófito desenvolve órgaos produtores 
de espermatozoides chamados de anterfdios, e 
órgaos produtores de oosferas, chamados de 
arquegónios. Embora este diagrama simplificado 
mostre um espermatozoide fertilizando uma 
oosfera do mesmo gametófito, na maioria das 
especies de samambaias um gametófito produz 
espermatozoides e oosferas em periodos 
diferentes. Em geral, portanto, uma oosfera de um 
gametófito e fertilizada por um espermatozoide de 
outro gametófito. 



Face inferior 
do gametófito 
maduro 
(n) 


Zigoto 

(2n) 


0 Na face inferior 
das folhas reprodutivas 
do esporófito estao as 
regióes chamadas de 
soros. Cada soro e um 
agrupamento de 
esporangios. 

Baculo (folha jovem) 


Gametófito 


0 O espermatozoide 
utiliza o flagelo para nadar 
ate as oosferas no arquegónio. 
Um atrativo secretado pelo 
arquegónio ajuda a direcionar 
o gameta masculino. 


0 Um zigoto se desenvolve em um novo 
esporófito e a planta jovem cresce para fora 
de um arguegónio do gametófito progenitor. 
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A evoluęao das raizes 

O sistema vascular tambem proporciona beneficios abaixo 
do solo. Em vez dos rizoides vistos nas briófitas, raizes evo- 
luiram nos esporófitos de ąuase todas as plantas vasculares. 
As raizes sao órgaos que absorvem agua e nutrientes a par- 
tir do solo. As raizes tambem ancoram as plantas vasculares, 
permitindo, assim, que o sistema aereo cresęa mais alto. 

Os tecidos das raizes das plantas atuais se assemelham 
muito aos tecidos caulinares das primeiras plantas vascu- 
lares preservadas em fósseis. Isso sugere que as raizes pos¬ 
sana ter evoluido das poręóes inferiores abaixo do solo dos 
caules em plantas vasculares primitivas. Nao esta claro se 
as raizes evoluiram apenas urna vez no ancestral comum de 
todas as plantas vasculares ou de forma independente em 
diferentes linhagens. Embora as raizes dos membros atuais 
dessas linhagens de plantas vasculares compartilhem mui- 
tas semelhanęas, a evidencia fóssil sugere a conyergencia 
evolutiva. Os fósseis mais antigos de licófitas, por exemplo, 
ja exibiam raizes simples ha 400 milhóes de anos, quando 
os ancestrais de samambaias e plantas com sementes ainda 
nao existiam. Estudar os genes que controlam o desenyol- 
yimento da raiz em diferentes especies de plantas yascula- 
res pode ajudar a resolver essa questao. 

A evoluęao das folhas 

As folhas aumentam a area de superficie do corpo da planta 
e servem como o órgao fotossintetizante primario das plan¬ 
tas yasculares. Em termos de tamanho e complexidade, as 
folhas podem ser classificadas tanto como microfilos quanto 
como megafilos (Figura 29.12). Todas as licófitas (a linha- 
gem mais antiga de plantas yasculares existentes) - e apenas 
as licófitas - tern microfilos, pequenas folhas geralmente 
em forma de espinho sustentadas por um feixe unico de sis¬ 
tema yascular. Quase todas as outras plantas yasculares tern 
megafilos, folhas com sistema yascular altamente ramifica- 
do; algumas especies tern folhas reduzidas que parecem ter 
evoluido de megafilos. Em geral, os megafilos sao maiores 
do que os microfilos e, portanto, sustentam maior produtivi- 
dade fotossintetizante do que microfilos. Os microfilos apa- 
receram primeiro no registro fóssil ha 410 milhóes de anos, 
mas os megafilos só surgiram depois de cerca de 370 milhóes 
de anos, próximo ao finał do periodo Devoniano. 

Esporofilos e variaęóes de esporos 

Um marco na evoluęao das plantas foi o surgimento de es¬ 
porofilos, folhas modificadas que possuem esporangios. 
Os esporofilos variam bastante em estrutura. Por exem- 
plo, os esporofilos de samambaias produzem conjuntos de 
esporangios conhecidos como soros, geralmente sobre a 
face inferior dos esporofilos (ver Figura 29.11). Em muitas 
licófitas e na maioria das gimnospermas, grupos de espo¬ 
rofilos formam estruturas em forma de cones, chamadas 
de estróbilos (do grego, strobiłoś, cone). 

A maioria das especies de plantas yasculares sem se¬ 
mentes sao isosporadas: elas tern um tipo de esporangio 
que produz um tipo de esporo, que desenvolve um game- 
tófito bissexual, como na maioria das samambaias. Urna 
especie heterosporada, ao contrario, tern dois tipos de 


▼ Figura 29.12 Folhas do tipo microfilo e megafilo. 
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Selaginella kraussiana 
(Selaginela de Krauss) 


Megafilo 



Megafilos 


Sistema 

vascular 

ramificado 



Hymenophyllum tunbrigense 
(Himenofilo de tunbridge) 


esporangio e produz dois tipos de esporos: megasporan- 
gios sobre megasporofilos produz megasporos, que de- 
senvolvem gametófitos femininos; microsporangios sobre 
microsporofilos produzem os micrósporos comparativa- 
mente menores, que desenvolvem gametófitos masculinos. 
Todas as plantas com sementes e umas poucas plantas yas¬ 
culares sem sementes sao heterósporas. O seguinte diagra- 
ma compara as duas condięóes: 

Produęao de esporos isosporados 


Esporangio _ Unico tipo 

sobre esporofilo de esporo 


Um gametófito - Oosfera 
—* tipicamente Esperma- 

bissexual tozoide 


Produęao de esporos heterosporados 


Megasporangio 
sobre megasporofilo 


Megasporo 


Gametófito 

feminino 


Oosfera 


Microsporangio 
sobre microsporofilo 


Micrósporo 


Gametófito_ > Esperma- 

masculino tozoide 


Classificaęao de plantas yasculares sem sementes 

Como obseryamos anteriormente, os biólogos reconhecem 
dois clados de plantas yasculares sem sementes atuais: as 
licófitas (filo Lycophyta) e as pteridófitas (filo Pterophyta). 
As licófitas abrangem os licopódios, Selaginella e Isoetes. 
As pteridófitas abrangem as samambaias, as cavalinhas, 
Psilotum e suas especies relacionadas. Embora as samam¬ 
baias, as cavalinhas e Psilotum difiram bastante em aparen- 
cia, comparaęóes anatómicas e moleculares recentes propor- 













▼ Figura 29.13 

a diversidade das plantas vasculares sem sementes 


Licófitas (Filo Licophyta) 



Muitas licófitas crescem sobre arvores tropicais como epifitos , 
plantas que usam as outras plantas como substrato, mas que 
nao sao parasitos. Outras especies crescem sobre o chao de 
florestas temperadas. Em algumas especies, os 
gametófitos minusculos vivem acima da su- 
perficie do solo e sao fotossintetizantes. Ou¬ 
tras vivem abaixo da superficie, alimentados 
por fungos simbióticos. 

Os esporófitos tern caules eretos com Selaginella 

r moellenaorfTn, 

muitas folhas pequenas, bem como caules selaginela 

prostrados juntos ao solo que produzem raizes 
ramificadas dicotomicamente. As especies de 
Selaginella costumam ser um tanto pequenas 
e, na maioria das vezes, crescem horizontal- 
mente. Em muitos licopódios e Selaginella , os 
esporofilos sao agrupados em cones clavifor- 
mes (estróbilos). Isoetes , assim denominados 
pelo formato de suas folhas, formam um unico 
genero, cujos membros vivem em areas pan- 
tanosas ou como plantas aquaticas submersas. 

Os licopódios sao todos isosporados, enquanto 
Selaginella e Isoetes sao todos heterosporados. 


Os esporos de licopódios sao liberados em nuvens e sao tao ri- 
cos em óleo que antigamente os magicos e fotógrafos os quei- 
mavam para criar fumaęa ou claróes de luz. 
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Diphasiastrum tristachyum, um licopódio 


Pteridófitas (Filo Pterophyta) 



Athyrium 

filix-femina, 

samambaia 


E 


u 

LT> 

r\i 



Caule 

vegetativo 


Equisetum 

telmateia, 

cavalinha 

gigante 


Estróbulo no 
caule fertil 



Samambaias 

Ao contrario das licófitas, as samam¬ 
baias tern megafilos (ver Figura 29.12). 
Em geral, os esporófitos tern caules ho- 
rizontais que dao origem a folhas lar- 
gas chamadas frondes, que se dividem 
em pinas. Urna frondę cresce a medida 
que sua ponta enrolada, o baculo, se 
desenrola. 

Quase todas as especies sao isos- 
poradas. O gametófito em algumas 
especies murcha e morre depois que 
o esporófito jovem se separa dele. 
Na maioria das especies, os esporófitos 
tern esporangios pedunculados com um 
dispositivo parecido com urna mola que 
projetam os esporos a varios metros. 
Os esporos transportados pelo ar po- 
dem ser levados para longe de sua ori¬ 
gem. Algumas especies produzem mais 
do que 1 trilhao de esporos no tempo de 
vida de urna planta. 


Cavalinhas 

O nome do grupo se refere a aparencia 
cerdosa dos caules, os quais tern urna 
textura aspera que historicamente os 
tornam uteis como “varas de limpeza” 
para potes e panelas. Algumas especies 
tern caules ferteis (exibindo cones) e 
vegetativos. As cavalinhas sao isospo- 
radas, com cones liberando esporos 
que costumam originar gametófitos 
bissexuais. 

As cavalinhas sao tambem cha¬ 
madas de artrófitas (“plantas articu- 
ladas”) porque seus caules tern arti- 
culaęóes. Aneis de pequenas folhas ou 
ramificaęóes emergem de cada articu- 
laęao, mas o caule e o principal órgao 
fotossintetizante. Largos canais de ar 
conduzem o oxigenio para as raizes, 
que muitas vezes crescem em solos 
alagados. 


Psilotum e generos aparentados 

Assim como os fósseis de plantas vas- 
culares primitivas, os esporófitos de 
Psilotum tern caules ramificados dico¬ 
tomicamente, mas sem raizes. Os cau¬ 
les tern projeęóes semelhantes a esca- 
mas que carecem de sistema vascular e 
podem ter resultado da reduęao evolu- 
tiva das folhas. Cada saliencia arredon- 
dada amarela sobre um caule consiste 
em tres esporangios fusionados. As es¬ 
pecies do genero Tmesipteris , estreita- 
mente relacionadas a Psilotum e encon- 
tradas apenas no Pacifico Sul, tambem 
carecem de raizes, mas tern pequenas 
projeęóes semelhantes a folhas em seus 
caules, dando-lhes urna aparencia de 
planta trepadeira. Os dois generos sao 
isosporados, com esporos dando ori¬ 
gem a gametófitos bissexuais que cres¬ 
cem sob a superficie e tern apenas cerca 
de um centimetro de comprimento. 



















cionaram evidencia de convincente de que estes tres grupos 
constituem um clado. Por conseguinte, hoje muitos sistema- 
tas os classificam juntos com o filo Pterophyta, como fize- 
mos neste capitulo. Outros se referem a esses grupos como 
tres filos separados dentro de um clado. A Figura 29.13 
descreve os dois principais grupos de plantas vasculares sem 
sementes. 

Filo Licophyta: 

Licopódio, Selaginella e Isoetes 

As especies de licófitas atuais, o grupo mais antigo de plan¬ 
tas vasculares, sao reliąuias de um passado muito mais 
impressionante. No periodo Carbomfero (ha 359-299 mi- 
lhóes de anos), a linhagem evolutiva das licófitas incluia 
peąuenas plantas herbaceas e aryores gigantescas com 
diametros de mais de 2 m e alturas de mais de 40 m. As ar- 
vores licófitas gigantes prosperaram por milhóes de anos 
em pantanos, mas se tornaram extintas ąuando o clima da 
Terra tornou-se mais seco ao finał do periodo Carbomfero. 
As licófitas peąuenas sobreviveram, representadas hoje 
por cerca de 1.200 especies. Embora algumas sejam comu- 
mente chamadas de club mosses (licopódios) e spike mosses 
(selaginelas) por conta de sua aparencia ( moss , musgo em 
ingles), elas nao sao musgos verdadeiros (os ąuais, como 
discutido antes, sao plantas nao vasculares). 

Filo Pterophyta: 

Samambaias, cavalinhas ł Psilotum e aparentados 

As samambaias irradiaram amplamente a partir de suas 
origens no Devoniano e cresceram lado a lado com aryores 
licófitas e cavalinhas nas grandes florestas pantanosas do 
Carbomfero. Atualmente, as samambaias sao de longe as 
plantas vasculares sem sementes mais difundidas, totali- 
zando mais de 12.000 especies. Embora mais diversas nos 
trópicos, muitas samambaias crescem em florestas tempe- 
radas e algumas especies sao adaptadas a habitats aridos. 

Como mencionado anteriormente, as samambaias e 
outras pteridófitas sao mais estreitamente relacionadas as 
plantas com sementes do que as licófitas. Por isso, as pte¬ 
ridófitas e as plantas com sementes compartilham caracte- 
risticas nao encontradas nas licófitas, incluindo megafilos 
e raizes que podem se ramificar em varios pontos ao longo 
do comprimento de urna raiz pre-existente. Em licófitas, ao 
contrario, as raizes se ramificam somente no apice de cres- 
cimento da raiz, formando urna estrutura em forma de Y. 

As pteridófitas chamadas cavalinhas foram muito 
diversificadas durante o periodo Carbomfero, algumas 
atingindo 15m de altura. Hoje, apenas 15 especies sobre- 
vivem como um unico genero amplamente distribuido, 
Eąuisetum, encontrado em locais pantanosos e ao longo de 
cursos de agua. 

Psilotum e um genero intimamente relacionado, 
Tmesipteris , formam um clado consistindo principalmen- 
te em epifitos tropicais. As plantas nesses dois generos, 
as unicas plantas vasculares que carecem de raizes ver- 
dadeiras, sao chamadas de “fósseis vivos” devido a sua se- 
melhanęa aos fósseis dos antepassados das atuais plantas 
yasculares (ver Figuras 29.10 e 29.13). Entretanto, muitas 



LC.av.al i nhas^ Samambaias 


A Figura 29.14 Concepęao artistica de uma floresta do 
Carbomfero com base em evidencias fósseis. Licófitas arbóreas, 
com troncos cobertos por pequenas folhas, vicejaram nas "flores¬ 
tas de carvao" do Carbomfero, junto com samambaias gigantes e 
cavalinhas. 


evidencias, incluindo analises de seąuencias de DNA e 
estrutura do gameta masculino, indicam que os generos 
Psilotum e Tmesipteris sao relacionados as samambaias. 
Essa hipótese sugere que as raizes yerdadeiras de seus an- 
cestrais foram perdidas durante a evoluęao. Hoje, as plan¬ 
tas nesses dois generos absoryem agua e nutrientes por 
meio de numerosos rizoides absoryentes. 


A importancia das plantas vasculares sem sementes 

Os ancestrais atuais das licófitas, cavalinhas e samambaias, 
junto com seus parentes yasculares sem sementes extin- 
tos, cresceram a grandes alturas durante o Devoniano e 
o inicio do Carbomfero, formando as primeiras florestas 
(Figura 29.14). Como o drastico crescimento delas afetou 
a Terra e suas outras formas de vida? 

Um dos principais efeitos foi que as primeiras florestas 
contribuiram para uma grandę reduęao nos niveis de C0 2 
durante o periodo Carbomfero, causando o resfriamento 
global que resultou na formaęao generalizada de geleiras. 
As plantas aumentam as taxas em que os elementos quimi- 
cos como calcio e magnesio sao liberados das rochas para o 
solo. Esses elementos reagem com o dióxido de carbono dis- 
solvido na agua da chuva, formando compostos que final- 
mente lixiviam para os oceanos, onde sao incorporados as 
rochas (carbonatos de calcio ou de magnesio). O efeito liqui- 
do desses processos - que foram desencadeados pelas plan¬ 
tas - e que o C0 2 removido do ar e armazenado em rochas 
marinhas. Embora o carbono armazenado nessas rochas 
possa retornar a atmosfera, esse processo ocorre ao longo 
de milhóes de anos (por exemplo, ąuando o soerguimento 
geológico traz as rochas a superficie e as expóe a erosao). 

Outro efeito importante e que as plantas yasculares 
sem sementes que formaram as primeiras florestas por firn 
se tornaram carvao, outra vez removendo o C0 2 da atmos¬ 
fera por longos periodos de tempo. Nas aguas estagnadas 
dos pantanos do Carbomfero, as plantas mortas nao se 
decompuseram na Integra. Esse materiał organico formou 
espessas camadas de turfa, depois cobertas pelo mar. Sedi- 
mentos marinhos acumularam-se por cima e, durante mi¬ 
lhóes de anos, o calor e a pressao conyerteram a turfa em 
carvao. Na yerdade, os depósitos de carvao do Carbomfero 
sao os mais extensos jamais formados. O carvao foi crucial 
para a Reyoluęao Industrial, e as pessoas no mundo inteiro 
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ainda ąueimam 6 bilhóes de toneladas por ano. E irónico 
que o carvao, formado a partir das plantas que contribuf- 
ram para um resfriamento global, agora contribui para o 
aquecimento global pelo retorno do carbono a atmosfera 
(ver Figura 55.14). 

Nos pantanos do Carbonifero, existiam plantas com 
sementes primitivas crescendo junto com as plantas sem 
sementes. Embora as plantas com sementes nao fossem 
dominantes naquela epoca, ganharam destaque após os 
pantanos comeęarem a secar ao finał do periodo Carboni- 
fero. O próximo capitulo investiga a origem e a diversifica- 
ęao das plantas com sementes, continuando nossa historia 
de adaptaęao a vida no ambiente terrestre. 


REVISAO DO CONCEITO 29.3 

1. Listę as caracteristicas derivadas importantes encontradas em 
pteridófitas e em plantas com sementes, mas nao em licófitas. 

2. Como as principais semelhanęas e diferenęas entre plantas 
vasculares sem sementes e plantas nao vasculares afetam a 
funęao nessas plantas? 

3 Na Figura 29. 11, se a fertilizaęao ocor- 

resse entre gametas de um gametófito, como isso afetaria 
a produęao de variaęao genetica a partir da reproduęao se- 
xuada? Ver Conceito 13.4. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 29.1 

As plantas terrestres evoluiram de algas verdes 
(p. 613-618) 

• Caracteristicas morfológicas e bioąmmicas, bem como semelhan¬ 
ęas nos genes nucleares e cloroplastidicos, indicam que certos gru- 
pos de carófitas sao os parentes atuais mais próximos das plantas 
terrestres. 

• Urna camada protetora de esporopolenina e outras caracteristicas 
permitem as carófitas tolerar o ressecamento ocasional ao longo 
das margens de lagos e lagoas. Essas caracteristicas podem ter pos- 
sibilitado as ancestrais algaceas das plantas sobreviver em condi- 
ęóes terrestres, abrindo o caminho para a colonizaęao da terra seca. 

• Caracteristicas derivadas que distinguem o clado de plantas terres- 
tres das carófitas, suas parentes algaceas mais próximas, incluem 
cuticulas, estómatos, embrióes dependentes multicelulares e as 
quatro mostradas aqui: 


Gametófito 
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MEIOSE 
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Mitose 

Haploide 
Esporófito Diploide 

O Alternancia de geraęoes 


Meristema Folhas em 
apical do caule desenvolvimento 



© Meristemas apicais 


• Fósseis mostram que as plantas terrestres surgiram ha mais de 470 
milhóes de anos. Mais tarde, as plantas divergiram em varios gru- 
pos principais, incluindo as plantas nao vasculares (briófitas); plan¬ 
tas vasculares sem sementes, como as licófitas e as samambaias; e 
os dois grupos de plantas com sementes: gimnospermas e angios- 
permas. 

U Desenhe uma arvore filogenetica ilustrando nossa compreensao 
atual da filogenia das plantas terrestres; destague o ancestral comum 
das plantas terrestres e as origens dos gametangios multicelulares , do 
sistema vascular e das sementes. 

CONCEITO 29.2 

Musgos e outras plantas avasculares tern cidos de 
vida dominados por gametófitos (p. 618-622) 

• Os tres clados existentes de plantas avasculares ou briófitas - he- 
paticas, musgos e antóceros - sao linhagens divergentes de plantas 
mais antigas. 

• Em briófitas, a geraęao dominantę consiste em gametófitos haploi- 
des, como aqueles que constituem um tapete de musgos. Rizoides 
os ancoram ao substrato no qual eles crescem. O espermatozoide 
flagelado produzido nos anteridios requer uma pelicula de agua 
para se deslocar ate a oosfera nos arąuegónios. 

• O estagio diploide do ciclo de vida - o esporófito - cresce para 
fora dos arquegónios, e esta unido ao gametófito e depende dele 
para a nutrięao. Menores e mais simples do que os esporófitos das 
plantas vasculares, eles consistem geralmente em um pe, uma seta 
(hastę) e um esporangio. 

• Sphagnum, ou musgo de turfa, e comum em grandes regióes co- 
nhecidas como turfeiras e tern muitos usos praticos, incluindo 
como combustivel. 

] Resuma a importancia ecológica dos musgos. 

CONCEITO 29.3 


Arquegónio Anterfdio com 
com oosfera espermatozoide 


'3 i !■: 





©Gametangios multicelulares Q Esporos protegidos em esporangios 


Samambaias e outras plantas vasculares sem sementes 
foram as primeiras plantas a crescerem em altura 

(p. 622-628) 

• Fósseis dos precursores das plantas vasculares atuais datam cerca de 
425 milhóes de anos e mostram que essas pequenas plantas tinham 
esporófitos ramificados independentes e um sistema yascular. 
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• Ao longo do tempo, surgiram outras caracteristicas derivadas das 
plantas vasculares existentes, como um ciclo de vida dominado por 
esporófitos, sistemas vasculares lignificados, raizes e folhas bem 
desenvolvidas e esporofilos. 

• Plantas vasculares sem sementes abrangem as licófitas (filo 
Licophyta: licopódios, selaginelas e Isoetes) e as pteridófitas (filo 
Pterophyta: samambaias, cavalinhas e Psilotum e generos aparenta- 
dos). A evidencia atual indica que as plantas vasculares sem semen¬ 
tes, assim como as briófitas, nao formam um clado. 

• As linhagens ancestrais de licófitas incluem tanto peąuenas plantas 
herbaceas como grandes arvores. As licófitas hoje existentes sao 
peąuenas plantas herbaceas. 

• As plantas vasculares sem sementes formaram as primeiras flo- 
restas ha cerca de 385 milhóes de anos. Seu crescimento pode ter 
contribuido para um importante resfriamento global e ocorreu du- 
rante o periodo Carbonifero. Por firn, os restos decompostos das 
primeiras florestas se transformaram em carvao. 

’|| Que caracteństica(s) permitiu(ram) as plantas vasculares crescer(em) 
em altura, e por que o crescimento em altura poderia ser vantajoso? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NfVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Tres das seguintes caracteristicas sao evidencias que as carófitas 
sao as parentes algaceas mais próximas das plantas. Selecione a 
exceęao. 

a. Estrutura similar do nucleo espermatico. 

b. A presenęa de cloroplastos. 

c. Semelhanęas na formaęao da parede celular durante a divi- 
sao celular. 

d. Semelhanęas geneticas nos cloroplastos. 

2. Qual das seguintes caracteristicas das plantas nao esta presente 
em seus parentes mais próximos, as algas carófitas? 

a. Clorofila b. 

b. Celulose nas paredes celulares. 

c. Reproduęao sexuada. 

d. Alternancia de geraęóes multicelulares. 

3. Nas plantas, quais das seguintes estruturas sao produzidas por 
meiose? 

a. Gametas haploides. 

b. Gametas diploides. 

c. Esporos haploides. 

d. Esporos diploides. 

4. Microfilos sao encontrados em que grupo de plantas? 

a. Licófitas. c. Samambaias. 

b. Hepaticas. d. Antóceros. 

N(VEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

5. Suponha que um eficiente sistema condutor evoluisse em um 
musgo que pudesse transportar agua e outros materiais ate a al¬ 
tura de urna arvore de grandę porte. Qual das seguintes afirmati- 
vas sobre as “arvores” dessa especie nao seria verdadeira? 

a. As distancias da dispersao dos esporos provavelmente au- 
mentariam. 

b. Os gametófitos femininos poderiam produzir somente um 
arąuegónio. 

c. A menos que suas partes corporais fossem reforęadas, urna 
“arvore” dessas provavelmente tombaria. 

d. Os individuos provavelmente competiriam de maneira mais 
eficiente pelo acesso a luz. 

6. Identifiąue cada urna das seguintes estruturas como haploide ou 
diploide. 

a. Esporófito. c. Gametófito. 

b. Esporo. d. Zigoto. 


7. CONEXAO E VOLUTIVA 

U^mUU Desenhe urna arvore filogenetica que represente 
nossa compreensao atual das relaęóes evolutivas entre um musgo, 
urna gimnosperma, um licófita e urna samambaia. Use urna alga 
carófita como grupo externo. (Revise no Capitulo 26 as arvores 
filogeneticas.) Identifiąue cada ponto de ramificaęao da filogenia 
com ao menos um carater derivado exclusivo ao clado descenden- 
te do ancestral comum representado pelo ponto de ramificaęao. 


NIVEL 3: S(NTESE/AVALIAęAO 


INVESTIGAęAO CIENTIFIC A 

o musgo plumoso Pleurozium 
schreberi abriga especies de bacterias simbióticas fixadoras de 
nitrogenio. Os cientistas estudando esse musgo em florestas 
setentrionais constataram que a porcentagem de superficie do 
solo “coberta” por ele aumentou de cerca de 5% em florestas que 
ąueimaram ha 35 a 41 anos para cerca de 70% em florestas que 
ąueimaram ha 170 ou mais anos. A partir de musgos crescendo 
nessas florestas, eles tambem obtiveram os seguintes dados so¬ 
bre a fixaęao de nitrogenio: 


Idade 

(anos após a ąueimada) 

Taxa de fixaęao de nitrogenio 
(kg de N por ha por ano) 

35 

0,001 

41 

0,005 

78 

0,08 

101 

0,3 

124 

0,9 

170 

2 

220 

1,3 

244 

2,1 

270 

1,6 

300 

3 

355 

2,3 


Fonte: Dados de O. Zackrisson et al., Nitrogen fixation increases with 
successional age in boreal forests, Ecology 85: 3327-3334 (2006). 


a. Use os dados para construir um grafico de linhas, com a ida- 
de no eixo x e a taxa de fixaęao de nitrogenio no eixo y. 

b. Junto com o nitrogenio adicionado pela fixaęao de nitro¬ 
genio, cerca de 1 kg de nitrogenio por hectare ao ano e 
depositado nas florestas setentrionais a partir da atmosfera 
como chuva e peąuenas particulas. Avalie a proporęao na 
qual Pleurozium afeta a disponibilidade de nitrogenio nas 
florestas setentrionais de diferentes idades. 

9. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

As arvores licófitas gigantes tinham microfilos, enąuanto sa¬ 
mambaias e plantas com sementes tern megafilos. Escreva um 
ensaio sucinto (100-150 palavras) descrevendo com urna floresta 
de arvores licófitas pode ter diferido de urna floresta de grandes 
samambaias e plantas com sementes. Em sua resposta, considere 
como o tipo de floresta pode ter afetado as interaęóes entre as 
peąuenas plantas crescendo debaixo das plantas mais altas. 



Estes estómatos sao da folha de urna cavalinha comum. Descreva 
como os estómatos e outras adaptaęóes facilitaram a vida sobre o 
solo e por firn levaram a formaęao das primeiras florestas. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 











A Semente de Chamerion angustifolium. 


Transformando o mundo 

E m 18 de maio de 1980, o Monte Santa Helena entrou em erupęao com uma 
foręa equivalente a 500 vezes aąuela da bomba atómica de Hiroshima. 
Viajando a cerca de 300 milhas por hora, a explosao destruiu centenas de 
hectares de floresta, dehcando a regiao coberta de cinzas e destituida de vida 
perceptivel. Dentro de poucos anos, entretanto, plantas como Chamerion 
angustifolium tinham colonizado o solo descoberto (Figura 30.1). 

Essa e outras especies pioneiras alcanęaram a zona da explosao como se- 
mentes. Uma semente consiste em um embriao e seu suprimento nutricional, 
envolvido por um revestimento protetor. Quando maduras, as sementes sao 
dispersas de seus progenitores pelo vento ou outros meios, possibilitando-as 
colonizarem locais distantes. 

As plantas nao só afetaram a recuperaęao de regióes como o Monte 
Santa Helena, mas tambem transformaram a Terra. Continuando a saga de 
como isso ocorreu, este capitulo segue a emergencia e a diversificaęao do 
grupo ao qual C. angustifolium pertence, as plantas com sementes. Fósseis 
e estudos comparativos de plantas atuais oferecem pistas sobre a origem 
das plantas com sementes ha uns 360 milhóes de anos. A medida que esse 
novo grupo tornou-se estabelecido, ele alterou o curso da evoluęao vegetal. 
De fato, as plantas com sementes se tornaram os produtores dominantes so¬ 
bre o ambiente terrestre, constituindo a imensa maioria da biodiversidade 
yegetal atual. 

Neste capitulo, examinaremos primeiro as caracteristicas gerais das plan¬ 
tas com sementes. A seguir, consideraremos sua historia evolutiva e enorme 
impacto sobre a sociedade humana. 




z 




Diversi Jadę N/egetal II: 
A Evoluęao das Plantas 
com Sementes 
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30.1 Sementes e graos de pólen 
sao adaptaęóes essenciais 
para a vida no ambiente 
terrestre 


A Figura 30.1 Como estas plantas poderiam ter alcan- 
cado local remoto? 


As gimnospermas tern se¬ 
mentes "nuas", geralmente 


em cones 


30.3 As adaptaęóes reprodutivas 
das angiospermas incluem 
flores e frutos 


30.4 O bem-estar humano de- 
pende das plantas com 
sementes 
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CONCEITO 30.1 

Sementes e graos de pólen sao adaptaędes 
essenciais para a vida no ambiente terrestre 

Comeęamos com uma visao geral das adaptaęoes terrestres 
que as plantas com sementes adicionaram as ja presentes 
em plantas avasculares (briófitas) e plantas vasculares sem 
sementes (ver Capltulo 29). Alem de sementes, essas plan¬ 
tas tern gametófitos reduzidos, heterosporia, óvulos e pólen. 
Como veremos, essas adaptaęoes ajudam as plantas com 
sementes a enfrentar condięóes como aridez e exposięao a 
radiaęao ultravioleta (UV) da luz solar. Elas tambem liber- 
tam as plantas com sementes da necessidade de agua para 
a fertilizaęao, possibilitando a reproduęao sob uma gama 
mais ampla de condięóes do que nas plantas sem sementes. 

Vantagens de gametófitos reduzidos 

Musgos e outras briófitas tern ciclos de vida dominados 
por gametófitos, enquanto samambaias e outras plantas 
yasculares sem sementes tern ciclos de vida dominados por 
esporófitos. A tendencia evolutiva de reduęao do gametó- 
fito continuou mais adiante na linhagem de plantas yascu¬ 
lares que conduziu as plantas com sementes. Enquanto os 
gametófitos de plantas yasculares sem sementes sao visi- 


veis a olho nu, os gametófitos da maioria das plantas com 
sementes sao microscópicos. 

Essa miniaturizaęao possibilitou uma importante inova- 
ęao evolutiva nas plantas com sementes: seus pequenos ga¬ 
metófitos podem se desenvolver a partir de esporos retidos 
dentro do esporangio do esporófito parental. Esse sistema 
consegue proteger os gametófitos de estresses ambientais. 
Por exemplo, os tecidos reprodutivos umidos do esporófito 
protegem os gametófitos da radiaęao UV e dessecaęao. Essa 
relaęao tambem permite aos gametófitos em desenvolvi- 
mento obter nutrientes do esporófito parental. Ao contra- 
rio, os gametófitos de vida livre das plantas yasculares sem 
sementes precisam prover-se a si próprios. A Figura 30.2 
fornece uma visao geral das relaęóes gametófito-esporófito 
em plantas avasculares, plantas yasculares sem sementes e 
plantas com sementes. 

Heterosporia: a regra entre as plantas com sementes 

Voce leu no Capitulo 29 que a maioria das plantas sem se¬ 
mentes sao isosporadas - produzem apenas um tipo de es- 
poro, que geralmente da origem a um gametófito bissexual. 
Samambaias e outros parentes próximos das plantas com 
sementes sao isosporados, sugerindo que as plantas com 
sementes tinham ancestrais isosporados. Em algum ponto, 
as plantas com sementes ou suas ancestrais tornaram-se 
heterosporadas , produzindo dois tipos de esporos: megas- 



GRUPO N/EGETAL 

Musgos e outras 
plantas avasculares 

Samambaias e outras plantas 
vasculares sem sementes 

Plantas com sementes (gimnospermas e angiospermas) 

Gametófito 

Dominantę 

Reduzido, independente 
(fotossintetizante e de vida livre) 

Reduzido (geralmente microscópico), dependente do tecido 
esporofitico circundante para a nutrięao 

Esporófito 

Reduzido, dependente do 
gametófito para nutrięao 

Dominantę 

Dominantę 

Exemplo 

Esporófito x 

(2n) \ f 

Gametófito ^ 6 

Esporófito 

(n) 

Gimnosperma Angiosperma 

Gametófitos femininos 
microscópicos ( n ) 
dentro do estróbilo 

megasporofilado\ Gametófitos 

' microscópicos (n) 

Gametófitos 

/ ^ masculinos 

Gametófitos jK microscópicos (n) ^ 1 

masculinos dentro dessas pEJ 

microscópicos ( n) partes florais 

dentro do estróbilo fj\) (\v 

microsporofilado 

Esporófito (2 n) - -f Esporófito (2n) ^ 


▲ Figura 30.2 Relaęóes gametófito-esporófito em diferentes grupos de plantas. 

Em plantas com sementes, como a retenęao do gametófito dentro do esporófito afeta o valor 
adaptativo (fitness) do embriao? (Ver Conceitos 17.5, 23.1 e 23.4 para revisar mutagenicos, mutaęóes e valor adaptativo.) 
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porangios produzem megasporos que dao origem ao game- 
tófito feminino e microsporangios produzem micrósporos 
que originam gametófitos masculinos. Cada megasporan- 
gio tem apenas um megasporo, enquanto cada microspo- 
rangio tem muitos micrósporos. 

Como mencionado anteriormente, a miniaturizaęao 
dos gametófitos das plantas com sementes provavelmen- 
te contribuiu para o grandę sucesso desse clado. A seguir, 
consideraremos o desenvolvimento do gametófito femini¬ 
no dentro de um óvulo e o desenvolvimento do gametófito 
masculino em um grao de pólen. Após, acompanharemos 
a transformaęao de um óvulo fertilizado em urna semente. 

Óvulos e produęao de oosferas 

Embora algumas especies de plantas sem sementes sejam 
heterosporadas, as plantas com sementes sao esclusivas na 
retenęao do megasporangio dentro do esporófito parental. 
Urna camada do tecido esporofitico chamada tegumento 
envolve e protege o megasporangio. Os megasporangios 
de gimnospermas sao envolvidos por apenas um tegumen¬ 
to, enquanto aqueles em angiospermas geralmente tem 
dois tegumentos. A estrutura completa - megasporangio, 
megasporo e seu(s) tegumento(s) - e chamada de óvulo 
(Figura 30.3a). Dentro de cada óvulo (do latim, ovulum , 
pequeno ovo), um gametófito feminino se desenvolve a 
partir de um megasporo e produz urna ou mais oosferas. 

Pólen e produęao de espermatozoides 

Um micrósporo evolui e se transforma em um grao de pólen 
que consiste em um gametófito masculino envolvido pela pa- 
rede polinica. (A camada externa da parede e feita de mole- 
culas secretadas pelas celulas do esporófito; por isso, dizemos 
que o gametófito masculino esta dentro do grao de pólen, em 
vez de ser equivalente ao grao de pólen.) A esporopolenina 
na parede do pólen protege-o quando ele e transportado pelo 
vento ou por algum animal. A transferencia do pólen para a 


parte de urna planta com semente que contem os óvulos e 
chamada de polinizaęao. Ao germinar (comeęar a crescer), 
um grao de pólen da origem a um tubo polinico que descar- 
rega o nucleo espermatico no gametófito feminino dentro do 
óvulo, como mostrado na Figura 30.3b. 

Em plantas avasculares e plantas vasculares sem semen¬ 
tes como samambaias, os gametófitos de vida livre liberam 
espermatozoides flagelados que nadam em urna pelicula de 
agua para alcanęar as oosferas. Assim, nao e surpreendente 
que muitas dessas especies vivam em habitats umidos. Mas 
um grao de pólen pode ser carregado pelo vento ou animais, 
eliminando a dependencia da agua para o transporte do 
gameta masculino (nucleo espermatico). A capacidade das 
plantas com sementes para transferir o nucleo espermati¬ 
co sem agua provavelmente contribuiu para sua coloniza- 
ęao de habitats secos. Os espermatozoides de plantas com 
sementes tambem nao requerem motilidade, urna vez que 
sao carregados ate as oosferas pelos tubos polinicos. O es- 
permatozoide de algumas especies de gimnospermas (como 
as cicas e os ginkgos, mostrados na Figura 30.7) retem a 
condięao flagelada primitiva, mas o flagelo foi perdido no 
gameta masculino da maioria das gimnospermas e de todas 
as angiospermas. 

A vantagem evolutiva das sementes 

Se um nucleo espermatico fertiliza a oosfera de urna planta 
com semente, o zigoto cresce em um embriao esporofitico. 
Como mostrado na Figura 30.3c, o óvulo se transforma em 
urna semente: o embriao, com reserva de alimento, envolvido 
por um revestimento protetor derivado do(s) tegumento(s). 

Ate o advento das sementes, o esporo era o unico es- 
tagio protetor em qualquer ciclo de vida vegetal. Esporos 
de musgos, por exemplo, podem sobreviver mesmo se o 
ambiente local se torna muito frio, muito quente ou dema- 
siado seco para os próprios musgos viverem. Os tamanhos 
diminutos possibilitam que os esporos sejam dispersos em 
estado dormente para urna nova area, onde conseguem ger- 



Tegumento (2 n) 

Parede do 
megasporo 
Megasporangio (2 ni) 


w_, 


Gametófito masculino 
(dentro de um grao de 
pólen germinado) (n) 

Grao de pólen (n) 


Gametófito 
feminino (n) 

Nucleo da oosfera (n) 


Nucleo espermatico 
descarregado (n) 

Tubo polinico 


Cone ovulado 
imaturo 

Megasporo (n) 


Micrópila 



Parede do esporo 
(envolvido pelos restos 
do megasporangio) 


Reserva alimentar 
(tecido gametofftico 
feminino) (n) 


Embriao (2 n) 
(novo esporófito) 


Casca da semente 
(derivado do tegumento) 


(a) Óvulo nao fertilizado. Nesta secęao 

longitudinal atraves do óvulo de um pinheiro 
(urna gimnosperma), um megasporangio carnoso 
e envolvido por urna camada protetora de 
tecido, chamado tegumento. A micrópila, a 
unica abertura atraves do tegumento, permite a 
entrada de um grao de pólen. 


(b) Óvulo fertilizado. Um megasporo se transforma 
em um gametófito feminino, que produz urna 
oosfera. 0 grao de pólen, que entrou pela 
micrópila, contem o gametófito masculino. 

0 gametófito masculino se transforma em 
um tubo polinico que descarrega o nucleo 
espermatico, assim fertilizando a oosfera. 


(c) Semente de gimnosperma. 

A fertilizaęao inicia a transformaęao do 
óvulo em urna semente, que consiste em 
um embriao esporofitico, urna reserva 
alimentar e um revestimento protetor 
da semente derivado do tegumento. 

0 megasporangio seca e colapsa. 


▲ Figura 30.3 Do óvulo ate a semente em urna gimnosperma. 

1 Uma semente de gimnosperma contem celulas de quantas geraęóes de plantas diferentes? 
Identifigue as celulas e se cada uma delas e haploide ou diploide. 





EXERCiCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Usando logaritmos naturais para interpretar dados 


Quanto tempo as sementes podem permanecer viaveis 
em dormencia? As condięóes ambientais podem variar muito 
ao longo do tempo e talvez nao sejam favoraveis a germinaęao 
quando as sementes sao produzidas. Urna maneira de as plantas 
enfrentarem essa variaęao e atraves da dormencia da semente. Sob 
condięóes favoraveis, as sementes de algumas especies conseguem 
germinar após muitos anos de dormencia. 

Urna oportunidade extraordinaria para testar quanto tempo 
elas podem permanecer viaveis ocorreu quando sementes de ta- 
mareira {Phoenix dactylifera) foram descobertas sob os entulhos 
de urna antiga fortaleza de 2.000 anos de idade próximo ao Mar 
Morto. Como voce viu no Exercicio de Habilidades Cientificas do 
Capitulo 2 e no Conceito 25.2, os cientistas usam dataęao radiome- 
trica para estimar as idades de fósseis e outros objetos antigos. Nes- 
te exercicio, voce estimara as idades de tres dessas antigas sementes 
utilizando logaritmos naturais. 

Como o experimento foi realizado Os cientistas mediram a 
fraęao de carbono-14 que permaneceu nas tres sementes antigas de 
tamareira: duas que nao foram cultivadas e urna que foi cultivada e 
germinou. Para a semente germinada, os cientistas usaram urn frag- 
mento de revestimento de semente encontrado aderido a urna raiz 
da plantula. (A plantula transformou-se na planta da foto.) 

Dados do experimento Esta tabela mostra a fraęao de carbo- 
no-14 remanescente nas tres sementes antigas de tamareira. 


Fraęao de 

Carbono-14 remanescente 

Semente 1 (nao cultivada) 

0,7656 

Semente 2 (nao cultivada) 

0,7752 

Semente 3 (germinada) 

0,7977 


Interprete os dados Urn logaritmo 
e a potencia na qual urna base e elevada 
para produzir urn determinado numero x. 

Por exemplo, se a base e 10 e x = 100, o 
logaritmo de 100 e igual a 2 (urna vez que 
10 2 = 100). Urn logaritmo natural (In) e o 
logaritmo de urn numero x de base e, onde e e aproximadamente 
2,718. Os logaritmos naturais sao uteis nos calculos de taxas de al- 
guns processos naturais, como o decaimento radioativo. 

1. Aequaęao F = e”^descreve a fraęao F de urn isótopo origi- 
nal remanescente após urn periodo de f anos; o expoente e 
negativo porque se refere a urna reduęao ao longo do tempo. 
A constante k fornece urna medida de quao rapido o isótopo 
original decai. Para o decaimento do carbono-14 a nitroge- 
nio-14, k = 0,00012097. Para encontrar t, rearranjea equaęao 
pelos seguintes passos: (a) tome o logaritmo natural de ambos 
os lados da equaęao: In(f) = ln(e“^). Reescreva a parte direita 
dessa equaęao aplicando a seguinte regra: ln(e x ) = x ln(e). 

(b) Urna vez que ln(e) = 1, simplifique a equaęao. (c) Agora 
resolva para te escreva a equaęao na forma "t = _". 

2. Usando a equaęao que voce desenvolveu, os dados da tabela e 
urna calculadora, estime as idades da semente 1, da semente 2 
e da semente 3. 

3. Por que voce acha que havia mais carbono-14 na semente ger¬ 
minada? 

Dados de S. Sallon, et al, Germination, genetics, and growth of an 
ancient datę seed. Science 320: 1464 (2008). 



minar e originar novos gametófitos de musgos, se e ąuando 
as condięóes sao suficientemente favoraveis para que eles 
ąuebrem a dormencia. Os esporos foram o principal meio 
pelo qual os musgos, samambaias e outras plantas sem se¬ 
mentes dispersaram-se sobre a Terra nos primeiros 100 mi- 
lhóes de anos da vida vegetal sobre as terras emersas. 

Embora hoje os musgos e outras plantas sem sementes 
continuem bem-sucedidos, as sementes representam urna 
importante inovaęao evolutiva que contribuiu para abrir 
caminho para novos modos de vida para as plantas com se¬ 
mentes. Que vantagens as sementes proporcionam em re- 
laęao aos esporos? Os esporos geralmente sao unicelulares, 
ao passo que as sementes sao multicelulares, consistindo 
em um embriao protegido por urna camada de tecido, o re- 
yestimento da semente. Urna semente pode ficar dormente 
por dias, meses ou mesmo anos após ser liberada da planta 
parental, enquanto a maioria dos esporos tern duraęóes de 
vida mais curtas. Alem disso, diferente dos esporos, as se¬ 
mentes tern um estoque de alimento armazenado. A maioria 
das sementes permanece próximo ao seu esporófito paren¬ 
tal, mas algumas sao transportadas a longas distancias (ate 
centenas de quilómetros) pelo vento ou por animais. Se as 
condięóes sao favoraveis onde ela cai, a semente pode emer- 
gir da dormencia e germinar, com seu alimento armazena¬ 
do fornecendo o suporte fundamental para o crescimento 
quando o embriao esporofitico emerge como urna plantula. 
Como exploramos no Exercicio de Habilidades Cientificas, 
algumas sementes germinaram após mais de 1.000 anos. 


REVISAO DO CONCEITO 30.1 

1. Compare como os espermatozoides alcanęam as oosferas de 
plantas sem sementes com a forma como os espermatozoi¬ 
des alcanęam as oosferas de plantas com sementes. 

2. Que caracteristicas nao presentes em plantas sem sementes 
contribuiram para o sucesso das plantas com sementes so¬ 
bre a terra firmę? 

_ Se urna semente nao pudesse entrar em dormen¬ 
cia, como isso poderia afetar o transporte do embriao ou 
sua sobrevivencia? 


E SE...? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


30.2 


As gimnospermas tem sementes "nuas", 
geralmente em cones 


Plantas avasculares (briófitas) 
Plantas vasculares sem sementes 

Gimnospermas 

Angiospermas 


As plantas com sementes 
existentes formam dois cla- 
dos-irmaos: gimnospermas e 
angiospermas. Relembre do 
Capitulo 29 que as gimnospermas tem sementes “nuas” ex- 
postas em folhas modificadas (esporofilos) que geralmente 
formam cones (estróbilos). (As sementes de angiospermas 
sao encerradas em camaras que amadurecem em frutos. 
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Em sua maioria, as gimnospermas sao plantas que tem cones, 
as chamadas coniferas, como pinheiros, abetos e seąuoias. 

0 ciclo de vida de um pinheiro 

Como voce leu anteriormente, a evoluęao das plantas com 
sementes incluiu tres adaptaęóes reprodutivas importan- 
tes: a miniaturizaęao de seus gametófitos; o advento da se- 
mente como um estagio disseminavel resistente no ciclo de 
vida; e o surgimento do pólen como agente transportado 
no ar que carrega os gametas consigo. A Figura 30.4 mos- 
tra como essas adaptaęóes entram em cena no ciclo de vida 
de um pinheiro, urna conhecida conifera. 


O pinheiro e o esporófito; seus esporangios estao loca- 
lizados em estruturas semelhantes a escamas densamente 
compactadas em cones. Assim como todas as plantas com 
sementes, as coniferas sao heterosporadas. Em coniferas, os 
dois tipos de esporos sao produzidos por cones separados: 
cones polinicos pequenos e cones ovulados grandes. Na 
maioria das especies de pinheiros, cada arvore tem ambos 
os tipos de cones. Em cones polinicos, celulas chamadas 
microsporócitos sofrem meiose, produzindo micrósporos 
haploides. Cada micrósporo se desenvolve em um grao de 
pólen contendo um gametófito masculino. Em coniferas, o 
pólen amarelo e liberado em grandes quantidades e carre- 
gado pelo vento, cobrindo de pólen tudo em seu caminho. 



Secęao longitudinal 
Cone ovulado do cone ovulado 

Cone polinico 

.Microsporangios 

/ Microsporócitos . Graos Y 
Y / (2 n) de pólen (n) 


Tegumento 


Grao de pólen 
germinando 


Secęao longitudinal 
do cone polinico 


Microsporangio (2 n) 


0 Na maioria das 
coniferas, cada arvore 
tem cones ovulados e 
cones polinicos. 


I 0 Urna escama do cone ovulado tem dois 
óvulos cada contendo um megasporangio. 
I Apenas um óvulo e mostrado. 

Óvulo 


MEIOSE 


MEIOSE 


Plantula 


©A polinizaęao ocorre 
quando um grao de pólen 
alcanęa o óvulo. O grao 
de pólen, entao, germina, 
formando um tubo 
polinico que lentamente 
digere seu caminho pelo 
megasporangio. 


Esporófito 
maduro 
(2 n) 


Megasporangio (2 n) 


Megasporo 
viavel (n) 


0 Microsporócitos se dividem por meiose, 
produzindo micrósporos haploides. 

Um micrósporo se torna um grao de pólen 
(gametófito masculino envolto pela 
parede polfnica). 


& 


Sementes na superffcie 
da escama ovulada 


Reserva alimentar 
(tecido gametofitico) (n) 

Revestimento 
da semente (2 n) 


Arguegónio 


Gametófito 

feminino 


Nucleo espermatico 
descarregado (n) 


Embriao -— 
(novo esporófito) 
(2 n) 


Tubo 

polinico 


FERTILIZACAO 


Legenda 

Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


0 A fertilizaęao costuma ocorrer mais de um ano após 
a polinizaęao. Todas as oosferas podem ser fertilizadas, 
mas geralmente apenas um zigoto se torna um embriao. 
O óvulo se torna urna semente, consistindo em embriao, 
suprimento alimentar e envoltório da semente. 


Nucleo da 
oosfera ( n ) 


Enquanto o tubo 
polinico se desenvolve, 
o megasporócito passa 
por meiose, produzindo 
quatro celulas haploides. 
Urna sobrevive como 
megasporo. 


0O megasporo se 
transforma em um 
gametófito feminino 
que contem dois ou 
tres arquegónios, cada 
um dos quais formara 
urna oosfera. 


0 No momento em que as oosferas 
estao maduras, dois espermatozoides 
formam o tubo polinico, que se estende 
ate o gametófito feminino. A fertilizaęao 
ocorre quando o nucleo espermatico e a 
oosfera se unem. 


A Figura 30.4 O ciclo de vida de um pinheiro. 


Que tipo de divisao cel u lar ocorre quando um megasporo se transforma em um gametófito feminino? (Ver Figura 13.10.) 
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Enąuanto isso, nos cones ovulados, megasporócitos sofrem 
meiose e produzem megasporos haploides dentro do óvulo. 
Os megasporos viaveis se transformam em gametófitos fe- 
mininos, que sao retidos dentro dos esporangios. 

Desde o momento que os cones polinicos e os cones 
ovulados aparecem sobre a arvore, leva aproximadamente 
tres anos para os gametófitos masculinos e femininos se¬ 
rem produzidos e reunidos, e para que sementes maduras 
sejam formadas a partir de óvulos fertilizados. As escamas 
de cada cone ovulado entao se separam e as sementes sao 
dispersas pelo vento. Urna semente que cai em um am- 
biente adequado germina, seu embriao emerge como urna 
plantula de pinheiro. 



▲ Figura 30.6 Um antigo polinizador. Este fóssil de 110 mi- 

Ihóes de anos mostra pólen sobre um inseto, Gymnopollisthrips 
minor. Caracteristicas estruturais do pólen sugerem que ele foi 
produzido por gimnospermas (mais provavelmente por especies 
aparentados a ginkgos ou cicas atuais). Embora a maioria das 
gimnospermas atuais seja polinizada pelo vento, muitas cicas sao 
polinizadas por insetos. 

As gimnospermas dominaram os ecossis- 
temas terrestres durante longo tempo da era 
Mesozoica, que durou de 251 a 65,5 milhóes 
de anos atras. Essas gimnospermas serviram 
de suprimento alimentar para dinossauros gi- 
gantes herbivoros e tambem interagiam com 
os animais de outras maneiras. Descobertas 
fósseis recentes, por exemplo, mostram que 
algumas gimnospermas eram polinizadas por 
insetos ha mais de 100 milhóes de anos - a 
mais antiga evidencia de polinizaęao por inse¬ 
tos em qualquer grupo vegetal (Figura 30.6). 
No firn da era Mesozoica, as angiospermas 
comeęaram a substituir as gimnospermas em 
alguns ecossistemas. 

A diversidade das gimnospermas 

Embora as angiospermas dominem a maioria 
dos ecossistemas terrestres, as gimnosper¬ 
mas permanecem urna parte importante da flora da Terra. 
Por exemplo, vastas regióes nas latitudes setentrionais sao 
cobertas por florestas de coniferas (ver Figura 52.11). 

De dez filos vegetais (ver Tabela 29.1), quatro sao de 
gimnospermas: Cycadophyta, Ginkgophyta, Gnetophyta e 
Coniferophyta. Nao se sabe ao certo como os quatro filos de 
gimnospermas estao relacionados entre si. A Figura 30.7 
examina a diyersidade de gimnospermas atuais. 


REVISAO DO CONCEITO 30.2 


As primeiras plantas com sementes e o surgimento 
das gimnospermas 

As origens das caracteristicas encontra- 
das em pinheiros e outras plantas com se¬ 
mentes atuais datam do finał do periodo 
Devoniano (ha cerca de 380 milhóes de 
anos). Fósseis daquela epoca revelam que 
algumas plantas adquiriram caracteris¬ 
ticas tambem presentes em plantas com 
sementes, como megasporos e micróspo- 
ros. Por exemplo, Archaeopteris foi urna 
arvore heterosporada com um caule le- 
nhoso (Figura 30.5). Mas ela nao tinha 
sementes e, portanto, nao e classificada 
como planta com sementes. Crescendo 
ate 20 m de altura, ela apresentava folhas 
semelhantes as das samambaias. 

As primeiras plantas com sementes 
a aparecerem no registro fóssil datam de 
360 milhóes de anos atras, 55 milhóes de 
anos antes dos primeiros fósseis de gim¬ 
nospermas atuais e mais de 200 milhóes ▲ Figura 30.5 Uma arvore 
de anos antes dos primeiros fósseis de com caracteristicas de transięao. 
angiospermas atuais. Essas primeiras 
plantas com sementes foram extintas, e nao sabemos qual 
linhagem extinta deu origem as gimnospermas. 

Os fósseis mais antigos de gimnospermas atuais da¬ 
tam de cerca de 305 milhóes de anos atras. Essas antigas 
gimnospermas viviam em ecossistemas umidos do Carbo- 
nifero ainda dominados por licófitas, cavalinhas, samam¬ 
baias e outras plantas vasculares sem sementes. Quan- 
do o periodo Carbonifero foi sucedido pelo Permiano 
(ha 299-251 milhóes de anos), o clima tornou-se mais seco. 

Como consequencia, as licófitas, cavalinhas e samambaias 
que dominaram os pantanos do Carbonifero foram em 
grandę parte substituidas pelas gimnospermas que eram 
mais bem adaptadas para o clima mais seco. 

As gimnospermas se desenvolveram com o clima mais 
seco, em parte por terem adaptaęóes terrestres importan- 
tes encontradas em todas as plantas com sementes, como 
sementes e pólen. Alem disso, algumas gimnospermas fo¬ 
ram particularmente bem-sucedidas em condięóes aridas 
devido as espessas cuticulas e as areas de superficie relati- 
yamente pequenas de suas folhas em forma de agulha. 



1. Use exemplos da Figura 30.7 para descrever como varias gim¬ 
nospermas sao semelhantes, porem diferentes. 

2. Explique como o ciclo de vida do pinheiro na Figura 30.4 re- 
flete as cinco adaptaęóes comuns a todas as plantas com 
sementes? 

3 UMMMiWMU A hipótese de que as atuais gimnos¬ 
permas e angiospermas sao clados-irmaos implica que elas 
surgiram ao mesmo tempo? Ver Figura 26.5. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 








T Figura 30.7 


a diversidade das gimnospermas 


Filo Cycadophyta 


As 300 especies de cicas atuais tem grandes cones e folhas pa- 
recidas com as de palmeiras (as palmeiras verdadeiras sao an- 
giospermas). Diferente da maioria das plantas com sementes, 
as cicas tem gametas masculinos flagelados (espermatozoides), 
indicando sua descendencia de plantas vasculares sem sementes 
que tinham espermatozoides móveis. As cicas se desenvolveram 
durante a era Mesozoica, conhecida com a idade das cicas bem 
como a idade dos dinossauros. Atualmente, entretanto, as cicas 
sao o mais ameaęado de todos os grupos de plantas: 75% de suas 
especies estao ameaęadas pela destruięao de habitats e outras 
aęóes humanas. 



Cycas revoluta 



Filo 

Ginkgophyta 


Ginkgo biloba e a unica especie sobrevivente deste filo; assim 
como as cicas, os ginkgos tem espermatozoides. Tambem co¬ 
nhecida como arvore avenca, Ginkgo biloba tem folhas decidu- 
as flabeliformes que se tornam douradas no outono. Ela e urna 
arvore ornamental popular nas cidades, urna vez que tolera 
bem a poluięao atmosferica. Muitas vezes os paisagistas plan- 
tam apenas arvores produtoras de pólen porque as sementes 
carnosas apresentam um odor ranęoso quando se decompoem. 


Filo Gnetophyta 


O filo Gnetophyta abrange plantas em tres generos: Gnetum , 
Ephedra e Welwitschia. Algumas especies sao tropicais, en- 
quanto outras vivem em desertos.* Embora muito diferentes 
em aparencia, os generos sao agrupados juntos com base em 
dados moleculares. 


* N. de R. T. E importante mencionar que existem desertos tropicais. 



► Ephedra. Este genero 
inclui cerca de 40 
especies que habitam 
regióes aridas em todo o 
mundo. *Esses arbustos 
do deserto, comumente 
chamados de "cha de 
mormon", produzem a 
substancia efedrina, 
usada medicinalmente 
como descongestionante. 


► Welwitschia. Este genero 
consiste em urna especie, 
Welwitschia mirabilis, planta 
que pode viver por milhares 
de anos e e encontrada 
apenas nos desertos do 
sudoeste da Africa. Suas 
folhas em forma de tiras 
estao entre as maiores 
conhecidas. 

Cones ovulados 



◄ Gnetum. Este genero 
inclui cerca de 35 especies 
de arvores tropicais, 
arbustos e trepadeiras, 
principalmente nativas da 
Africa e da Asia. Suas 
folhas parecem semelhan- 
tes aquelas das plantas 
floriferas e suas sementes 
se parecem um pouco 
com frutos. 



* N. de R. T. Ephedra tweediana Fisch. & C.A. Mey. ocorre em ambientes umidos da Argentina, Uruguai e sul do Brasil (Rio Grandę do Sul). 



















Filo Coniferophyta 


O filo Coniferophyta, o maior filo de gimnospermas, consiste 
em cerca de 600 especies de comferas (do latim, conus , cone 
eferre , carregar), incluindo muitas arvores enormes. Muitas 
especies tem cones lenhosos, mas algumas tem cones carno- 
sos. Algumas, como os pinheiros, tem folhas do tipo aciculas. 
Outras, como as seąuoias, tem folhas escamiformes. Algumas 
especies dominam vastas florestas setentrionais, enąuanto 
outras sao nativas do Hemisferio Sul. 


A maioria das comferas tem folhas perenes; elas retem 
suas folhas ao longo do ano. Mesmo durante o inverno, urna 
ąuantidade limitada de fotossintese ocorre em dias ensolara- 
dos. Quando a primavera se inicia, as comferas ja tem folhas 
completamente desenvolvidas que podem tirar vantagem de 
dias mais ensolarados e ąuentes. Algumas comferas, como a 
metasseąuoia, o larięo americano e o larięo-europeu sao arvo- 
res deciduas que perdem as folhas no outono. 





► Abeto-de-Douglas. 

Esta arvore perenifólia 
(Pseudotduga menziesii) 
fornece mais madeira do que 
qualquer outra especie de 
arvore norte-americana. Alguns 
usos incluem a construęao de 
madeiramento para casas, 
madeira compensada, polpa 
para papel, dormentes para 
ferrovias e caixas e engradados. 


► Zimbro-comum. 

As "bagas" do 
zimbro-comum 
(Juniperus communis) 
sao na verdade cones 
produtores de óvulos 
consistindo em 
esporofilos carnosos. 


◄ Larięo-europeu. As folhas aciculares desta 
comfera decfdua ( Larix decidua) se tornam 
amarelas antes que elas caiam no outono. 
Nativas das montanhas da Europa Central, 
incluindo a Matterhorn nos Alpes Suięos, 
retratada aqui, esta especie e extremamente 
tolerante ao frio, capaz de sobreviver a 
temperaturas de inverno de - 50°C. 


◄ Pinheiro-de-Wollemi. 

Remanescente de urn grupo de 
comferas conhecido apenas por 
fósseis, os pinheiros-de-Wollemi 
atuais ( Wollemia nobilis) foram 
descobertos em 1994 em urn 
parque nacional a apenas 
150 km de Sydney, Australia. 

A especie consiste em somente 
40 individuos conhecidos em 
dois pequenos bosques. A foto 
anexa compara as folhas deste 
"fóssil vivo" com fósseis 
verdadeiros. 


► Sequoia. Esta sequoia-gigante 
(.Seęuoiadendron giganteum), no 
Parque Nacional da Sequoia da 
Califórnia, pesa aproximadamente 
2.500 toneladas metricas, 
equivalente a cerca de 24 baleias 
azuis (os maiores animais) ou a 
40 mil pessoas. A sequoia gigante 
e urn dos maiores organismos 
vivos e tambem esta entre os mais 
antigos, com alguns individuos 
estimados entre 1.800 a 2.700 
anos de idade. Suas primas, as 
sequoias-sempre-verdes ( Sequoia 
sempervirens), alcanęam mais de 
110 m de altura (mais altas do que 
a Estatua da Liberdade) e sao 
encontradas apenas em urna 
estreita faixa costeira do norte da 
Califórnia ao sul do Oregon. 


► Pinheiro-de-fir/sf/econe. Esta especie 
(,Pinus longaeva), encontrada nas White 
Mountains da Califórnia, inclui alguns dos 
organismos vivos mais antigos, alcanęando 
idades de mais de 4.600 anos. Urna arvore 
(nao mostrada aqui) e chamada Matusalem 
porque pode ser a arvore existente mais 
antiga do mundo. Para proteger a arvore, 
os cientistas mantem sua localizaęao 
em segredo. 
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CONCEITO 


30.3 


As adaptaęóes reprodutivas das 
angiospermas incluem flores e frutos 


Plantas avasculares (briófitas) ConhecidaS COmumetlte 

Plantas vasculares sem sementes como plantas floriferas, as 
^ Gimnospermas 

li Angiospermas angiospermas sao esperma- 

tófitas (plantas com semen¬ 
tes) com estruturas reprodutivas chamadas de flores e 
frutos. O nome angiosperma (do grego, angion , recipiente) 
se refere as sementes contidas em frutos. As angiospermas 
sao as mais diversas e mais amplamente distribuidas de to- 
das as plantas, com mais de 250 mil especies (cerca de 90% 
de todas as especies de plantas). 


Caracteristicas de angiospermas 

Todas as angiospermas sao classificadas como um unico 
filo, Anthophyta. Antes de considerarmos a evoluęao das 
angiospermas, examinaremos duas de suas adaptaęóes 
principais - flores e frutos - e os papeis dessas estruturas 
no ciclo de vida dessas plantas. 

Flores 

A flor e urna estrutura especializada para a reproduęao 
sexuada. Em muitas especies de angiospermas, os insetos 
ou outros animais transferem o pólen de urna flor para os 
órgaos sexuais de outra flor, o que torna a polinizaęao mais 
direcionada do que a polinizaęao dependente do vento da 
maioria das gimnospermas. Entretanto, algumas angios¬ 
permas sao polinizadas pelo vento, especialmente aquelas 
especies que ocorrem em densas populaęóes, como grami- 
neas e especies arbóreas em florestas temperadas. 

Urna flor e um eixo especializado que pode ter ate 
quatro tipos de folhas modificadas (esporofilos) cha¬ 
madas órgaos florais: sepalas, petalas, estames e carpe- 
los (Figura 30.8). Comeęando pela base da flor estao as 



sepalas, comumente verdes, que envolvem a flor antes que 
ela se abra (pense em um botao de rosa). Internamente as 
sepalas estao as petalas, que sao coloridas na maioria das 
flores e auxiliam na atraęao dos polinizadores. Flores po¬ 
linizadas pelo vento, como as de gramineas, em geral ca- 
recem de partes coloridas. Em todas as angiospermas, as 
sepalas e petalas sao órgaos florais estereis, significando 
que nao estao envolvidas na reproduęao. Dentro das peta¬ 
las estao dois tipos de órgaos florais ferteis que produzem 
esporos, os estames e os carpelos. Os estames produzem 
micrósporos que desenvolvem graos de pólen conten- 
do gametófitos masculinos. Um estame consiste em urna 
hastę chamada filete e um saco terminal, a antera, onde 
o pólen e produzido. Os carpelos produzem megasporos 
e seus produtos, os gametófitos femininos. O carpelo e o 
“recipiente” antes mencionado, nos quais as sementes es¬ 
tao encerradas; desse modo, ele e urna estrutura essencial 
que distingue as angiospermas das gimnospermas. Algu¬ 
mas flores tern um unico carpelo, enquanto outras tern 
multiplos carpelos. Na extremidade do carpelo esta um 
estigma pegajoso que recebe o pólen. Um estilete conduz 
do estigma a urna estrutura na base do carpelo, o ovario; o 
ovario contem um ou mais óvulos. Se fertilizado, um óvulo 
se torna urna semente. 

As flores que tern todos os quatro órgaos sao chamadas 
flores completas. Aquelas que nao tern um ou mais desses 
órgaos sao conhecidas como flores incompletas. Por exem- 
plo, algumas nao apresentam estames funcionais e outras 
nao tern carpelos funcionais. As flores tambem variam em 
estrutura (Figura 30.9), bem como em tamanho, cor e odor 
(ver Figura 38.3). Muita dessa diversidade resulta de adap¬ 
taęóes a polinizadores especificos (ver Figuras 38.5 e 38.6). 


Simetria 

As flores podem diferir em 
simetria. Na simetria radial, as 
sepalas, petalas, estames e 
carpelos irradiam a partir de um 
centro. Qualquer linha 
imaginaria ao longo do eixo 
central divide a flor em duas 
partes iguais. Na simetria 
bilateral, a flor pode ser dividida 
em duas partes iguais apenas 
por urna unica linha imaginaria. 
Os órgaos florais podem ser 
tambem separados ou fundidos. 



Localizaęao dos estames 
e carpelos 

As flores da maioria das 
especies tern estames e 
carpelos funcionais, mas 
em algumas delas esses 
órgaos estao em flores 
separadas, como 
mostradas aqui. 
Dependendo da especie, 
as flores com estames 
funcionais e as flores com 
carpelos funcionais podem 
estar na mesma planta ou 
em plantas separadas. 




Flores do 
azevinho 
comum com 
estames 


Flores do 
azevinho 
comum com 
carpelos 


Estames 


Estames nao 
funcionais 


▲ Figura 30.8 A estrutura de uma flor idealizada. 


▲ Figura 30.9 Algumas variaęóes na estrutura floral. 
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Frutos 

Quando as sementes se desenvolvem a partir de óvulos 
após a fertilizaęao, a parede do ovario se espessa e o ova- 
rio amadurece em um fruto. Uma vagem de ervilha e um 
exemplo de um fruto, com sementes (óvulos maduros, as 
ervilhas) encerradas no ovario maduro (a vagem). 

Os frutos protegem as sementes e auxiliam sua dis¬ 
persao. Frutos maduros podem ser carnosos ou secos 
(Figura 30.10). Tomates, amehcas e uvas sao exemplos de 
frutos carnosos, nos quais a parede do ovario (pericarpo) 
se torna macia durante o amadurecimento. Frutos secos 
incluem feijóes, nozes e cereais. Alguns frutos secos se 
rompem abrindo-se no amadurecimento para liberar as se¬ 
mentes, enąuanto outros permanecem fechados. Os frutos 
secos, das grammeas, dispersos pelo vento, colhidos ainda 
ąuando na planta, sao os principais produtos alimenticios 
de primeira necessidade para os seres humanos. Os graos 
do milho, arroz, trigo e outras grammeas, embora facil- 
mente confundidos com sementes, sao na verdade frutos 
com pericarpo seco (a antiga parede do ovario) aderido a 
casca da semente no seu interior. 


T Tomate, fruto carnoso com camadas macias 
(interna e externa) de pericarpo (parede do fruto). 



T Nectarina, fruto 
carnoso com uma 
camada externa 
macia e uma camada 
interna dura (caroęo) 
de pericarpo. 



T Pomelo, fruto carnoso com uma 
camada externa de pericarpo firmę 
e uma camada interna macia. 



T Avela, fruto seco que 
permanece fechado 
na maturaęao. 




◄ Oficial-de-sala, fruto 
seco que se abre na 
maturaęao. 


▲ Figura 30.10 Algumas variaęoes na estrutura dos frutos. 


Como mostrado na Figura 30.11, varias adaptaęóes 
de frutos e sementes auxiliam a dispersar as sementes 
(ver tambem a Figura 38.12). As sementes de algumas plan- 
tas floriferas, como dentes-de-leao e bordos, sao contidas 
dentro de frutos que funcionam como paraquedas ou heli- 
ces, adaptaęóes que facilitam a dispersao pelo vento. Alguns 
frutos, como o coco, sao adaptados para serem dispersos 
pela agua. E as sementes de muitas angiospermas sao trans- 
portadas por animais. Algumas angiospermas tern frutos 
modificados como carrapichos que se agarram aos pelos de 
animais (ou as roupas dos seres humanos). Outras produzem 
frutos comestiveis, em geral nutritivos, de sabor adocicado e 
cores vivas que anunciam seu amadurecimento. Quando um 
animal ingere o fruto, ele digere a parte carnosa da fruta, mas 
as sementes resistentes passam intactas pelo trato digestó- 
rio do animal. Quando o animal defeca, ele pode depositar 
as sementes, juntamente com um suprimento de fertilizante 
natural, quilómetros adiante de onde o fruto foi comido. 



◄ Algumas plantas 
tern mecanismos 
que dispersam as 
sementes por 
aęao explosiva. 


► Alas permitem aos 
frutos do bordo serem 
carregados pelo vento. 


◄ Sementes dentro 
de bagas e outros 
frutos comestiveis 
geralmente sao 
dispersas nas 
fezes animais. 


► Os espinhos do carrapicho 
facilitam a dispersao das 
sementes, ao permitir que 
os frutos peguem "carona" 
sobre animais. 


▲ Figura 30.11 Adaptaęóes dos frutos que aumentam a 
dispersao de sementes. 
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O ciclo de vida das angiospermas 

Voce pode seguir um tipico ciclo de vida de angiosperma 
na Figura 30.12. A flor do esporófito produz micrósporos 
que formam os gametófitos masculinos e megasporos que 
formam gametófitos femininos. Os gametófitos masculi¬ 
nos estao nos graos de pólen, que se desenvolvem dentro 
dos microsporangios nas anteras. Cada gametófito mascu- 
lino tern duas celulas haploides: urna celula generativa que 
se divide, formando dois espermatozoides e urna celula do 
tubo que produz um tubo polinico. Cada óvulo, que se de- 
senvolve no ovario, contem um gametófito feminino, tam- 
bem conhecido como saco embrionario. O saco embrio¬ 
nario consiste em apenas poucas celulas, urna das quais e 
a oosfera. (Discutiremos o desenvolvimento gametofitico 
em maiores detalhes no Capitulo 38.) 


Após ser liberado da antera, o pólen e levado ao estigma 
pegajoso na ponta de um carpelo. Embora algumas flores se 
autopolinizem, a maioria tern mecanismos que asseguram 
a polinizaęao cruzada, que em angiospermas e a transfe- 
rencia de pólen da antera de urna flor de urna planta para 
o estigma de urna flor de outra planta da mesma especie. 
A polinizaęao cruzada aumenta a variabilidade genetica. 
Em algumas especies, os estames e carpelos de urna unica 
flor podem amadurecer em epocas diferentes ou podem ser 
dispostos de modo que a autopolinizaęao seja improvavel. 

O grao de pólen absorve agua e germina após aderir 
ao estigma de um carpelo. A celula do tubo produz um 
tubo polinico que cresce para baixo dentro do estilete do 
carpelo. Após alcanęar o ovario, o tubo polinico penetra 
na micrópila, urna abertura nos tegumentos do óvulo e 


Legenda 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


©Na antera, cada microsporangio 
contem microsporócitos que se 
dividem por meiose, produzindo 
micrósporos. 

-V 


Carpeio Antera 


Q Um micrósporo se desenvolve 
em um grao de pólen. A celula 
generativa do gametófito 
se dividira, formando dois 
espermatozoides. A celula do 
tubo produzira o tubo polinico. 


Flor desenvolvida 
em uma planta 
esporofitica 
(2n) 


© Quando uma 
semente germina, 
o embriao se 
desenvolve em um 
esporófito maduro. 


Casca da semente 
(tegumento) 


© O zigoto se 
transforma em 
um embriao que 
e protegido junto 
com provisóes 
nutritivas dentro 
de uma semente. 

(Os tecidos do 
fruto envolvendo 
a semente nao 
sao mostrados.) 


Nucleo do endosperma 
em desenvolvimento 
(3 n) 



©Após a polinizaęao, 
dois espermatozoides 
sao descarregados em 
cada óvulo. 


e Ocorre dupla fertilizaęao. Um nucleo 
espermatico fertiliza a oosfera, formando um 
zigoto. O outro nucleo espermatico fertiliza 
a celula central, formando o endosperma 
(um suprimento nutritivo, 3n neste exemplo). 


v Espermatozoides 
descarregados (n) 


▲ Figura 30.12 O ciclo de vida de uma angiosperma. 
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descarrega os dois espermatozoides dentro do gametófi- 
to feminino (saco embrionario). Um nucleo espermatico 
fertiliza a oosfera, formando um zigoto diploide. O outro 
nucleo espermatico se fundę com os dois nucleos na gran¬ 
dę celula central do gametófito feminino, produzindo urna 
celula triploide. Esse tipo de dupla fertilizaęao, na qual 
um evento de fertilizaęao produz um zigoto e outro produz 
urna celula triploide, e exclusivo das angiospermas. 

Após a dupla fertilizaęao, o óvulo amadurece ate for- 
mar a semente. O zigoto se transforma em um embriao 
esporofitico com urna raiz rudimentar e urna ou duas fo- 
lhas embrionarias chamadas cotiledones. A celula central 
triploide do gametófito feminino se desenvolve no endos- 
perma, tecido rico em amido e outras reservas alimentares 
que nutrem o embriao em desenvolvimento. 

Qual e a funęao da fertilizaęao dupla nas angiosper¬ 
mas? Urna hipótese e que a dupla fertilizaęao sincroniza o 
desenvolvimento da reserva de alimento na semente com 
o desenvolvimento do embriao. Se urna determinada flor 
nao e polinizada ou espermatozoides nao sao descarrega- 
dos dentro do saco embrionario, a fertilizaęao nao ocorre 
e nem o endosperma nem o embriao se formam. Assim 
talvez a dupla fertilizaęao seja urna adaptaęao que evite 
as plantas floriferas de desperdięar nutrientes em óvulos 
inferteis. 

Outro tipo de dupla fertilizaęao ocorre em algumas es- 
pecies de gimnospermas pertencendo ao filo Gnetophyta. 
Entretanto, a dupla fertilizaęao nessas especies da origem a 
dois embrióes em vez de um embriao e endosperma. 

Como voce leu anteriormente, a semente consiste no 
embriao, no endosperma e no revestimento da semente 
derivado dos tegumentos. Um ovario se desenvolve em 
um fruto quando seus óvulos se tornam sementes. Após a 
dispersao, urna semente pode germinar 
se as condięóes ambientais forem favo- 
raveis. A casca se rompe e o embriao 
emerge como plantula, utilizando o 
alimento armazenado no endosperma 
e nos cotiledones, ate ele conseguir 
produzir seu próprio alimento por fo- 
tossintese. 

A evoluęao das angiospermas 

Charles Darwin urna vez se referiu a 
origem das angiospermas como um 
“misterio abominavel”. Ele se mostrava 
bastante impressionado pelo surgimen- 
to relativamente repentino e pela distri- 
buięao geograficamente ampla das an¬ 
giospermas no registro fóssil (ha cerca 
de 100 milhóes de anos, com base em 
fósseis conhecidos por Darwin). Evi- 
dencias de fósseis e analises filogene- 
ticas levaram a progredir na resoluęao 
do misterio de Darwin, mas ainda nao 
compreendemos completamente como 
as angiospermas surgiram a partir das 
primeiras plantas com sementes. 


Angiospermas 

Hoje, se acredita que as angiospermas se originaram no 
periodo Cretaceo, ha cerca de 140 milhóes de anos. No 
meio do Cretaceo (ha 100 milhóes de anos), as angiosper¬ 
mas comeęaram a dominar alguns ecossistemas terrestres. 
As paisagens mudaram drasticamente quando as coniferas 
e outras gimnospermas deram passagem as plantas flori¬ 
feras em muitas partes do mundo. O Cretaceo terminou 
ha cerca de 65 milhóes de anos com extinęóes em massa 
de dinossauros e muitos outros grupos animais e novos 
aumentos na diversidade e importancia das angiospermas. 

Que evidencia sugere que as angiospermas surgiram 
ha 140 milhóes de anos? Primeiro, embora graos de pólen 
sejam comuns em rochas do periodo Jurassico (200 a 145 
milhóes de anos atras), nenhuma amostra desses fósseis de 
pólen tern os atributos caracteristicos de angiospermas, 
sugerindo que as angiospermas podem ter se originado 
depois do Jurassico. Na verdade, os fósseis mais antigos 
com atributos distintivos de angiospermas sao graos de 
pólen de 130 milhóes de anos descobertos na China, Israel 
e na Inglaterra. Fósseis mais antigos de estruturas maiores 
de plantas com flores incluem aqueles de Archaefructus 
sinensis (Figura 30.13) e Leefructus, descobertos na China 
em rochas que tern cerca de 125 milhóes de anos de ida- 
de. No geral, fósseis das primeiras angiospermas indicam 
que o grupo surgiu e comeęou a diversificar durante um 
periodo de 20 a 30 milhóes de anos - evento menos repen¬ 
tino do que o sugerido pelos fósseis conhecidos durante a 
existencia de Darwin. 

Podemos inferir traęos do ancestral comum das an¬ 
giospermas a partir das caracteristicas encontradas nos 
primeiros fósseis de angiospermas? Archaefructus , por 



{a) Archaefructus sinensis, fóssil de 125 
milhóes de idade. Esta especie herbacea 
tem flores simples e estruturas bulbosas 
que podem ter servido como flutuadores, 
sugerindo que ela era aquatica. Analises 
filogeneticas recentes indicam que 
A. sinensis pode pertencer ao grupo 
das ninfeias. 


(b) Reconstruęao artfstica de 
Archaefructus sinensis 



A Figura 30.13 Uma planta florifera primitiva. 
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exemplo, foi herbacea e tinha estruturas bulbosas que po- 
dem ter servido como flutuadores, sugerindo que ela foi 
aquatica. Mas investigar se o ancestral comum das angios- 
permas foi herbaceo e aquatico tambem requer examinar 
fósseis de outras plantas com sementes que se acredita 
serem estreitamente relacionadas as angiospermas. Todas 
aquelas plantas eram lenhosas, indicando que o ancestral 
comum era provavelmente lenhoso e possivelmente nao 
aquatico. Como veremos, essa conclusao tern sido susten- 
tada por analises filogeneticas recentes. 

Filogenia das angiospermas 

Para esclarecer o piano do corpo das primeiras angios¬ 
permas, os cientistas buscaram por muito tempo iden- 
tificar quais plantas com sementes, incluindo especies 
fósseis, sao mais estreitamente relacionadas as angios¬ 
permas. A evidencia molecular e morfológica sugere que 
as linhagens existentes de gimnospermas divergiram dos 
ancestrais das angiospermas ha cerca de 305 milhóes 
anos. Observe que isso nao significa que as angiosper¬ 
mas originaram-se ha 305 milhóes de anos, mas que o 
ancestral comum mais recente das gimnospermas e an¬ 
giospermas atuais viveu naquela epoca. Na verdade, as 
angiospermas atuais podem ser mais intimamente rela¬ 
cionadas a varias linhagens extintas de plantas com se¬ 
mentes lenhosas do que as gimnospermas atuais. Urna 
dessas linhagens e a Bennettitales, grupo com estruturas 
parecidas com flores que podem ter sido polinizadas por 
insetos (Figura 30.14a). 


Buscar um sentido na origem das angiospermas de- 
pende tambem de elaborar a ordem na qual os clados de 
angiospermas divergiram uns dos outros. Nesse senti¬ 
do, um progresso significativo tern sido feito nos ultimos 
anos. A evidencia molecular e morfológica sugere que um 
arbusto chamado Amborella trichopoda e as ninfeias (ne- 
nufares) sao os representantes vivos de duas das mais an- 
tigas linhagens de angiospermas atuais (Figura 30.14b). 
Amborella e lenhosa, respaldando a conclusao antes men- 
cionada de que o ancestral comum das angiospermas foi 
provavelmente lenhoso. Assim como Bennettitales, em 
Amborella e outras angiospermas basais faltam elementos 
de vaso , eficientes celulas condutoras de agua encontradas 
em linhagens de angiospermas que divergiram mais tarde. 
Em geral, levando em conta as caracteristicas de especies 
ancestrais e angiospermas basais como Amborella , alguns 
pesquisadores propuseram a hipótese que as primeiras an¬ 
giospermas eram arbustos que tinham flores pequenas e 
celulas condutoras de agua relativamente simples. 

Ligaęóes evolutivas com animais 

Plantas e animais interagiram por centenas de milhóes de 
anos e essas interaęóes levaram a mudanęa evolutiva. Por 
exemplo, os herbivoros podem reduzir o sucesso repro- 
dutivo de urna planta ao comer suas raizes, folhas ou se¬ 
mentes. Como consequencia, se urna defesa eficaz contra 
a herbivoria se origina em um grupo de plantas, aquelas 
plantas podem ser favorecidas por seleęao natural - bem 
como os herbivoros que sobrepujam essas novas defesas. 



Microsporangio 

(contem 

micrósporos) 


Óvulos 


Gimnospermas 
atuais 

Bennettitales 

Amborella 

Ninfeias 

Anis estrelado 
e especies 
relacionadas 

Magnolfdeas 
Monocotiledóneas 

Eudicotiledóneas 

300 250 200 150 100 50 0 


Ancestral comum mais recente 
de todas as angiospermas atuais 


/ 


(a) Um parente próximo das angiospermas? 

Esta reconstruęao mostra urna secęao 
longitudinal ao longo de estruturas semelhantes 
a flores encontradas em Bennettitales, grupo 
extinto de plantas com sementes que se julga ser 
mais estreitamente relacionado as angiospermas 
atuais do que as gimnospermas atuais. 


Milhóes de anos atras 


(b) Filogenia das angiospermas. Esta arvore representa urna hipótese atual das relaęóes 
evolutivas das angiospermas, com base em evidencias morfológicas e moleculares. 

As angiospermas se originaram ha cerca de 140 milhóes de anos. A linha pontilhada indica 
a posięao incerta das Bennettitales, um possivel grupo-irmao das angiospermas atuais. 


A Figura 30.14 A historia evolutiva das angiospermas. 

] Se um fóssil de 150 milhóes de anos de monocotiledónea fosse descoberto, a ordem da 
ramificaęao da filogenia em (b) teria de ser necessariamente redesenhada? Explique. 
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◄ Figura 30.15 Uma abelha po- 
linizando uma flor bilateralmente 
simetrica. Para coletar o nectar (so- 
luęao aęucarada secretada por glan- 
dulas florais) desta flor de vassoura 
escocesa, uma abelha deve pousar 
conforme mostrado. Isto libera um 
rapido mecanismo que dobra os es- 
tames florais sobre a abelha e a pul- 
veriza com pólen. Posteriormente, um 
pouco desse pólen pode ser esfregado 
sobre o estigma da próxima flor desta 
especie que a abelha visitar. 


Interaęóes plantas-polinizadores e outras interaęóes mu- 
tuamente beneficas tambem podem ter esses efeitos evo- 
lutivos redprocos. 

As interaęóes planta-polinizador tambem podem ter 
afetado as taxas nas ąuais novas especies se formam. Con- 
sidere o impacto de uma simetria floral (ver Figura 30.9). 
Em uma flor com simetria bilateral, um inseto poliniza- 
dor somente pode obter nectar ąuando se aproxima de 
certa direęao (Figura 30.15). Essa restrięao torna mais 
provavel que o pólen seja colocado sobre uma parte do 
corpo do inseto que ira entrar em contato com o estig¬ 
ma de uma flor da mesma especie. Essa especificidade da 
transferencia de pólen reduz o fluxo genico entre popu- 
laęóes divergentes e poderia levar ao aumento das taxas 
de especiaęao em plantas com simetria bilateral. Essa hi- 
pótese poderia ser testada usando a abordagem ilustrada 
neste diagrama: 


Ancestral 

comum 


Tempo desde a divergencia 
a partir do ancestral comum 



Clado "bilateral 
Clado "radial" 


Compare os 
numeros de 
especies 


Uma etapa fundamental nessa abordagem e identificar 
casos em que um clado com flores bilateralmente sime- 
tricas compartilham um ancestral comum imediato com 


um clado cujos membros tern flores radialmente sime- 
tricas. Um estudo recente identificou 19 pares de clados 
“bilaterais” e “radiais” proximamente relacionados. Em 
media, o clado com flores bilateralmente simetricas tinha 
cerca de 2.400 mais especies do que os clados relaciona¬ 
dos com simetria radial. Esse resultado sugere que a for¬ 
ma da flor pode afetar a taxa com que novas especies se 
formam, talvez por afetar o comportamento dos insetos 
polinizadores. Em geral, as interaęóes planta-polinizador 
podem ter contribuido para a dominancia crescente de 
plantas floriferas no periodo Cretaceo, ajudando a tornar 
as angiospermas de importancia central nas comunida- 
des ecológicas. 

Diversidade das angiospermas 

A partir de seu modesto surgimento no periodo Cretaceo, 
as angiospermas se diversificaram nas mais de 250.000 
especies atuais. Ate o finał dos anos 1990, a maioria dos 
sistematas dividia as plantas floriferas em dois grupos, em 
parte com base no numero de cotiledones, no embriao. 
As especies com um cotiledone eram chamadas mono- 
cotiledóneas e aquelas com dois eram chamadas dicoti- 
ledóneas. Outras caracterfsticas, como flores e estrutura 
foliar, tambem eram usadas para definir os dois grupos. 
Estudos recentes do DNA, entretanto, indicam que as 
especies tradicionalmente chamadas dicotiledóneas sao 
parafileticas. A imensa maioria das especies antes clas- 
sificada como dicotiledóneas formam um grandę clado, 
agora conhecido como eudicotiledóneas (“verdadeiras” 
dicotiledóneas). A Figura 30.16 compara as principais 
caracteristicas de monocotiledóneas e eudicotiledóne¬ 
as. O resto das antigas dicotiledóneas e agora agrupado 
em quatro pequenas linhagens. Tres dessas linhagens sao 
informalmente chamadas angiospermas basais, uma 
vez que parecem incluir as plantas floriferas pertencen- 
tes as linhagens mais antigas (ver Figura 30.14b). Uma 
quarta linhagem, as magnolideas, evoluiu mais tarde. 
A Figura 30.17 fornece uma visao geral da diversidade de 
angiospermas. 


Embrióes 


Caracteristicas de 
monocotiledóneas 



Venaęao foliar 



Nervuras geralmente 
paralelas 


Caules 



Sistema vascular 
disperso 


Caracteristicas de 
eudicotiledóneas 




Nervuras geralmente 
ramificadas 



Sistema vascular 
geralmente 
organizado em anel 


Raizes Pólen Flores 



Raiz fasciculada 
(sem raiz principal) 


Grao de pólen com 
uma abertura 



Órgaos florais 
geralmente em 
multiplas de tres 



Raiz pivotante 
(com raiz principal) 


<Ś 

Grao de pólen 
com tres 
aberturas 



Órgaos florais 
geralmente em multiplas 
de guatro ou cinco 


▲ Figura 30.16 Caracteristicas de monocotiledóneas e eudicotiledóneas. 








T Figura 30.17 

a diversidade das angiospermas 


Angiospermas basais 


Atualmente, acredita-se que as angiospermas basais existentes consistem em tres 
linhagens abrangendo apenas cerca de 100 especies. As linhagens mais antigas 
parecem ser representadas por uma unica especie, Amborella trichopoda (a di- 
reita). As outras linhagens existentes divergiram subseąuentemente: um clado 
que inclui as ninfeias e um clado consistindo no anis estrelado e seus parentes. 


◄ Ninfeia ( Nymphaea "Rene 
Gerard"). As especies de ninfeias 
sao encontradas em habitats 
aquaticos em todo o mundo. 

As ninfeias sao os membros 
atuais de um clado que pode ser 
antecedido apenas pela linhagem 
de Amborella. 


Amborella trichopoda. ► 

Este pequeno arbusto, 
encontrado somente na 
llha de Nova Caledónia no 
Sul do Pacifico, pode ser o 
unico sobrevivente de um 
ramo na base da arvore 
das angiospermas. 


◄ Anis estrelado ( lllicium ). 

Este genero pertence a uma 
terceira linhagem existente 
de angiospermas basais. 





Magnolideas 


As magnolideas consistem em cerca de 8 mil especies, 
mais notavelmente as magnólias, os louros e as plantas de 
pimenta-preta. Elas abrangem tanto especies lenhosas como 
herbaceas. Embora compartilhem algumas caracteristicas 
com angiospermas basais, como o arranjo espiralado dos 
órgaos florais em vez do arranjo verticilado, as magnolide¬ 
as sao mais estreitamente relacionadas as eudicotiledóneas e 
monocotiledóneas. 



◄ Magnólia-meridional ( Magnolia 
grandiflora). Este membro da familia das 
magnólias e uma arvore de grandę porte. 
A variedade de magnólia-meridional 
mostrada aqui, chamada de "Golias", 
tern flores que medem ate cerca de 
30 cm de diametro. 


Monocoti ledóneas 


Cerca de um quarto das especies de angiospermas sao monocotiledóneas - 
cerca de 70 mil especies. Alguns dos maiores grupos de plantas sao as orquide- 
as, gramineas e palmeiras. As gramineas incluem algumas das culturas agrico- 
las mais importantes, como o milho, o arroz e o trigo. 




A Cevada (Hordeum vulgare), 
uma graminea 


Eudicotiledóneas 



Rosa-brava ► 
{Rosa canina), 
uma roseira silvestre 


◄ Vagem {Pisum 
sativum), uma 
leguminosa 


Mais de dois teręos das especies de angiospermas sao eudicotiledóneas - aproximadamente 170 mil es¬ 
pecies. O maior grupo e a familia das leguminosas, que inclui culturas agricolas como as ervilhas e os 
feijóes. A familia das rosaceas tambem e importante economicamente e inclui muitas plantas com flores 
ornamentais, bem como algumas especies com frutos comestiveis, como morangueiro, e arvores como 
a macieira e a pereira. A maior parte das arvores floriferas familiares e composta por eudicotiledóneas, 
como o caryalho, a nogueira, o bordo, o salgueiro e a betula. 


Carvalho- 

-pardo-das- 

-beiras 

{Quercus 

pyrenaica) 
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REVISAO DO CONCEITO 30.3 

1. Diz-se que um carvalho e um caminho pelo qual as bolotas 
produzem mais bolotas. Escreva uma explicaęao que inclua 
estes termos: esporófito, gametófito, óvulo, semente, ova- 
rio e frutos. 

2. Compare e distinga um cone de pinheiro e uma flor em ter¬ 
mos de estrutura e funęao. 

I As taxas de especiaęao em clados estreitamente 
relacionados de plantas floriferas mostram que a forma da 
flor esta correlacionada com a taxa com que novas especies 
se formam ou que a forma da flor e responsavel por esta 
taxa? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 30.4 

0 bem-estar humano depende das plantas 
com sementes 

Em florestas ou em propriedades agricolas, as plantas com 
sementes sao as fontes essenciais de alimento, combustivel, 
produtos madeireiros e substancias medicinais. Nossa de- 
pendencia delas torna crucial a preseryaęao da diversidade 
yegetal. 

Produtos de plantas com sementes 

A maior parte de nosso alimento provem de angiospermas. 
Exatamente seis culturas agricolas - milho, arroz, trigo, 
batata, mandioca e batata-doce - contribuem com 80% de 
todas as calorias consumidas pelos seres humanos. Tam¬ 
bem dependemos de angiospermas para alimentar animais 
domesticos: sao utilizados de 5 a 7 kg de graos para produ- 
zir 1 kg de carne alimentada por graos. 

As culturas agricolas atuais sao produtos da seleęao arti- 
ficial - o resultado da domesticaęao de plantas que comeęou 
ha cerca de 12.000 anos. Para estimar a escala dessa transfor- 
maęao, observe como o numero e o tamanho das sementes 
nas plantas domesticadas sao maiores do que aquelas de suas 
parentes selvagens, como no caso do milho e da graminea 
teosinto (ver Figura 38.16). Os cientistas podem reunir in- 
formaęóes sobre a domesticaęao comparando genes das cul¬ 
turas com aqueles dos parentes selvagens. Com milho, mu- 
danęas drasticas como o aumento do tamanho da espiga e a 
perda do revestimento rigido em volta dos graos do teosinto 
podem ter iniciado com apenas cinco mutaęóes. 

As plantas floriferas tambem fornecem outros produ¬ 
tos alimenticios. Duas bebidas populares provem das fo- 
lhas de cha e dos graos do cafe, e voce pode agradecer ao 
cacaueiro pelo cacau e pelo chocolate. Condimentos sao 
derivados de varias partes de plantas, como flores (cravo- 
-da-india, aęafrao), frutos e sementes (baunilha, pimenta- 
-do-reino, mostarda), folhas (manjericao, hortela, salvia) e 
mesmo da casca (canela). 

Muitas plantas com sementes sao fontes de madei- 
ra, que inexiste em todas as plantas sem sementes atuais. 
A madeira consiste nas paredes rijas de celulas do xilema 


Tabela 30.1 Exemplos de substancias medicinais 


1 derivadas de plantas \ 

Substancia 

Origem 

Utilizaęao 

Atropina 

Planta de beladona 

Dilatador de pupila 

Digitalina 

Dedaleira 

Medicaęao cardiaca 

Mentol 

Arvore de eucalipto 

Calmante para a garganta 

Quinino 

Arvore de cinchona 

Preventivo de malaria 

Taxol 

Teixo-do-pacifico 

Farmaco para cancer de ovario 

Tubocuranina 

Arvore de curare 

Relaxante muscular 

Vimblastina 

Vinca 

Farmaco para leucemia 


(ver Figura 35.22). Ela e a fonte principal de combustivel 
para boa parte do mundo, e a polpa da madeira derivada de 
coniferas como o abeto e o pinheiro e utilizada para fabri- 
car papek A madeira permanece o materiał de construęao 
mais amplamente utilizado. 

Por seculos, os seres humanos dependeram das plantas 
com sementes para substancias medicinais. Muitas culturas 
usam remedios de ervas e os cientistas extrairam e identifi- 
caram substancias medicinais ativas de muitas dessas plan¬ 
tas e posteriormente as sintetizaram. As folhas e a casca do 
salgueiro foram usadas por longo tempo como analgesicos, 
incluindo prescrięóes do medico grego Hipócrates. Nos anos 
1800, os cientistas yincularam a propriedade medicinal do 
salgueiro a substancia quimica salicina. Um deriyado sinteti- 
zado, o acido acetilsalidlico, e o que chamamos de aspirina. 
As plantas sao tambem uma fonte direta de compostos me¬ 
dicinais (Tabela 30.1). Nos Estados Unidos, cerca de 25% 
das prescrięóes de medicamentos contem um ingrediente 
ativo de plantas, em geral, plantas com sementes. 

Ameaęas a diversidade vegetal 

Embora as plantas possam ser um recurso renovavel, a 
diversidade yegetal nao e. O crescimento populacional 
humano explosivo e sua demanda por espaęo e recur- 
sos estao ameaęando as especies de plantas por todo o 
mundo. O problema e especialmente grave nos trópicos, 
onde vivem mais de dois teręos da populaęao mundial e 
onde o crescimento populacional e mais rapido. Cerca de 
55.000 km 2 de florestas tropicais umidas sao derrubadas a 
cada ano, (Figura 30.18) uma taxa que eliminaria comple- 
tamente os 11 milhóes de km 2 restantes de florestas tro- 



▲ Figura 30.18 Desmatamento de florestas tropicais. Duran- 
te as ultimas centenas de anos, cerca de metade das florestas tropi¬ 
cais da Terra foi derrubada e convertida em areas agropecuarias e 
outros usos. Uma imagem de satelitę de 1975 (a esquerda) mostra 
uma densa floresta no Brasil. Em 2012, boa parte dessa floresta tinha 
sido derrubada. Areas desmatadas e urbanas sao mostradas em lilas. 


E SE...? 
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picais em 200 anos. A perda de florestas reduz a absoręao 
de dióxido de carbono atmosferico (C0 2 ) que ocorre du- 
rante a fotossfntese, contribuindo potencialmente para o 
aąuecimento global. Alem disso, a medida que as florestas 
desaparecem, o mesmo acontece com um grandę numero 
de especies yegetais. Evidentemente, uma vez que uma es- 
pecie se torna extinta, ela nao pode retornar jamais. 

Muitas vezes, a perda de especies vegetais e acompanha- 
da pela perda de insetos e outros animais da floresta pluvial. 
Os cientistas estimam que, a continuarem as atuais taxas de 
perda nos trópicos e em outras regióes, 50% ou mais das es¬ 
pecies da Terra se tornarao extintas em poucos seculos se- 
guintes. Essas perdas constituiriam uma extinęao global em 
massa, rivalizando com as extinęóes em massa do Permiano 
e do Cretaceo e mudando para sempre a historia evolutiva 
das plantas terrestres (e de muitos outros organismos). 

Muitas pessoas tern preocupaęóes eticas sobre a con- 
tribuięao para a extinęao de especies. Alem disso, ha ra- 
zóes praticas para se preocupar com a perda de diversi- 
dade vegetal. Ate agora, exploramos os usos potenciais de 
apenas uma pequena fraęao das mais de 290.000 especies 


yegetais conhecidas. Por exemplo, quase todo o nosso ali- 
mento baseia-se no cultivo de apenas cerca de duas duzias 
de especies de plantas com sementes. E menos de 5.000 es¬ 
pecies de plantas foram estudadas como fontes potenciais 
de medicamentos. A floresta pluvial tropical pode ser um 
tesouro de plantas com poder de cura medicinal que talvez 
sejam extintas antes mesmo de sabermos de sua existencia. 
Se comeęarmos a ver as florestas phmais e outros ecossis- 
temas como tesouros vivos que podem se regenerar apenas 
lentamente, podemos aprender a colher seus produtos a 
taxas sustentaveis. 


REVISAO DO CONCEITO 30.4 


1. Explique por que a diversidade vegetal pode ser considerada 
um recurso nao renovavel. 


U Como a filogenia poderia ser usada para ajudar 
os pesquisadores a procurar mais eficientemente por novos 
medicamentos derivados de plantas com sementes? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 30.1 


Sementes e graos de pólen sao adaptaęóes essenciais 
para a vida no ambiente terrestre (p. 631-633) 


Cinco caracteres derivados de plantas com sementes 

Gametófitos 

reduzidos 

Gametófitos (n) masculinos ||0)—Gametófito 
e femininos, ambos ~ masculino 

microscópicos sao 

alimentados e protegidos )-Gametófito 

pelo esporófito (2 n) ^ feminino 

Heterosporia 

Micrósporo (origina um-—___ 
gametófito masculino) 

Megasporo (origina um- 

gametófito feminino) 

Óvulos 

Óvulo 

(gimnospermas) < 

Tegumento (2 n) Jgk 

Megasporo (n)— J 

^Megasporangio (2 n) s 

Pólen 

Graos de pólen tornam a agua 
desnecessaria a fertilizaęao 

Sementes 

Sementes: sobrevivem 
melhor do que esporos 
desprotegidos e podem < 
ser transportadas a 
longas distancias 

Revestimento 
da semente 

Reserva — W] 1 i 

nutritiva J 

^Embriao^^ 


] Descreva como as partes de um óvulo (tegumento, megasporo, me- 
gasporangio) correspondem as partes de uma semente. 

CONCEITO 30.2 

As gimnospermas tem sementes "nuas", geralmente 
em cones (p. 633-637) 

• A dominancia da geraęao esporofitica, o desenvolvimento de se¬ 
mentes a partir de óvulos fertilizados e o papel do pólen na trans- 
ferencia dos espermatozoides para os óvulos sao caracteristicas de 
um tipico ciclo de vida de gimnospermas. 

• As gimnospermas apareceram cedo no registro fóssil vegetal e do- 
minaram muitos ecossistemas terrestres do Mesozoico. As plantas 
com sementes atuais podem ser divididas em dois grupos mono- 
fileticos: gimnospermas e angiospermas. As gimnospermas atuais 
incluem as cicas, Ginkgo biloba, gnetófitas e coniferas. 

] Embora ocorram menos do que mil especies de gimnospermas , o 
grupo ainda e muito bem-sucedido em termos de longevidade evolutiva, 
adaptaęóes e distribuięao geografica. Explique. 

CONCEITO 30.3 

As adaptaęóes reprodutivas das angiospermas incluem 
flores e frutos (p. 638-645) 

• Em geral, as flores consistem em ąuatro tipos de folhas modifica- 
das: sepalas, petalas, estames (que produzem pólen) e carpelos (que 
produzem óvulos). Os ovarios amadurecem em frutos, que muitas 
vezes carregam sementes para novos locais atraves do vento, agua 
ou animais. 

• As plantas floriferas originaram-se ha cerca de 140 milhóes de 
anos, e, em meados do Cretaceo (ha 100 milhóes de anos), comeęa- 
ram a dominar alguns ecossistemas terrestres. Os fósseis e analises 
filogeneticas oferecem perspectivas sobre a origem das flores. 
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• Varios grupos de angiospermas basais foram identificados. Outros 
importantes clados de angiospermas abrangem magnolideas, mo- 
nocotiledóneas e eudicotiledóneas. 

• A polinizaęao e outras interaęóes entre angiospermas e animais po- 
dem ter contribuido para o sucesso das plantas floriferas durante os 
ultimos 100 milhóes de anos. 

| Explique por que Darwin chamou a origem das angiospermas de 
um "misterio abominavel", e descreva o que foi aprendido a partir da 
evidencia fóssil e de analises filogeneticas. 

CONCEITO 30.4 

0 bem-estar humano depende das plantas com 
sementes (p. 645-646) 

• Os seres humanos dependem das plantas com sementes, para pro- 
duzir alimento, madeira e muitos medicamentos. 

• A destruięao de habitats ameaęa a extinęao de muitas especies de 
yegetais e de especies animais que elas sustentam. 

| Explique por que a destruięao das florestas tropicais remanescentes 
poderia prejudicar os seres humanos e levar a urna destruięao em massa. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Onde em urna angiosperma voce encontraria um megasporangio? 

a. No estilete de urna flor. 

b. Encerrado no estigma de urna flor. 

c. Dentro de um óvulo contido no ovario de urna flor. 

d. Acondicionado em sacos polinicos dentro das anteras en- 
contradas no estame. 

2. Um fruto e geralmente: 

a. um ovario maduro. 

b. um estilete engrossado. 

c. um óvulo ampliado. 

d. um gametófito feminino maduro. 

3. Em relaęao as angiospermas, qual das seguintes estruturas esta 
incorretamente pareada com a ploidia? 

a. Oosfera - n. c. Micrósporo - n. 

b. Megasporo - 2 n. d. Zigoto - 2 n. 

4. Quais das seguintes caracteristicas nao distingue as gimnosper- 
mas e angiospermas das outras plantas? 

a. Gametófitos dependentes. c. Pólen. 

b. Óvulos. d. Alternancia de geraęóes. 

5. Gimnospermas e angiospermas tern as seguintes caracteristicas 
em comum exceto : 

a. sementes. c. ovarios. 

b. pólen. d. óyuIos. 


NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. 0HHEB U se as letras a-d para identificar onde apareceu na 
arvore filogenetica cada um dos seguintes caracteres derivados. 

a. Flores. c. Sementes. 

b. Embrióes. d. Sistema yascular. 



Algas verdes carófitas 

Musgos 

Samambaias 

Gimnospermas 

Angiospermas 


7. conexAo evolutiva 

A historia da vida tern sido pontuada por varias extinęóes em 
massa. Por exemplo, o impacto de um meteorito pode ter extin- 
guido a maioria dos dinossauros e muitas formas de vida mari- 
nha ao finał do periodo Cretaceo (ver Capitulo 25). Os fósseis 
indicam que as plantas foram menos afetadas por essa extinęao 
em massa. Que adaptaęóes podem ter possibilitado as plantas 
resistir a esses desastres melhor do que os animais? 


NIVEL 3: S(NTESE/AVALIAęAO 


INVESTIGA ęAO CIENTIFICA 

|2]XmiAl3 Como sera descrito em detalhe no Capitulo 38, o 
gametófito feminino das angiospermas normalmente tern sete 
celulas, urna das quais, a celula central, contem dois nucleos 
haploides. Após a dupla fertilizaęao, a celula central se desen- 
volve no endosperma, que e triploide. Urna vez que magnoli¬ 
deas, monocotiledóneas e eudicotiledóneas tern geralmente 
gametófitos femininos com sete celulas e endosperma triploi¬ 
de, os cientistas assumiram que esse foi o estado ancestral para 
angiospermas. Considere, entretanto, as seguintes descobertas 
recentes: 

• Nossa compreensao da filogenia das angiospermas mudou 
para aquela mostrada na Figura 30.14b. 

• Amborella trichopoda tern gametófitos femininos com oito 
celulas e endosperma triploide. 

• As ninfeias e o anis estrelado tern gametófitos femininos com 
quatro celulas e endosperma diploide. 

a. Desenhe urna filogenia das angiospermas (ver Figura 30.14b), 
incorporando os dados fornecidos acima sobre o numero de 
celulas no gametófito feminino e a ploidia do endosperma. 
Assuma que todos os parentes do anis estrelado tern gametó¬ 
fitos femininos com quatro celulas e endosperma diploide. 

O que sua filogenia sugere sobre a evoluęao do gametófito 
feminino e do endosperma em angiospermas? 


b. 


9. 


10 . 


ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

As celulas sao as unidades basicas de estrutura e funęao em to¬ 
dos os organismos. Urna caracteristica fundamental no ciclo de 
vida das plantas e a alternancia de geraęóes multicelulares ha¬ 
ploides e diploides. Imagine urna linhagem de plantas floriferas 
na qual a diyisao celular mitótica nao ocorreu entre os eventos 
de meiose e fertilizaęao (ver Figura 30.12). Em um ensaio sucin- 
to (100-150 palavras), descreva como essa mudanęa no ritmo da 
divisao celular afetaria a estrutura e o ciclo de vida das plantas 
nessa linhagem. 



Esta micrografia eletró- 
nica de yarredura colori- 
da mostra graos de pólen 
de seis especies yegetais 
com sementes. Descreva 
como o pólen e outras 
adaptaęóes nas plantas 
com sementes contribui- 
ram para a ascensao das 
plantas com sementes e 
seu papel dominantę nas 
comunidades yegetais 
atuais. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



















A Figura 31.1 


Qual e o maior organismo nesta floresta? 


Poderosos cogumelos 

C aminhando pela Floresta Nacional de Malheur, no leste do Oregon, voce 
pode observar algumas aglomeraęóes de cogumelos-do-mel (Armillaria 
ostoyae ) dispersas aqui e ali, sob as aryores imponentes (Figura 31.1). Embora 
voce possa pensar que as coniferas em volta sao maiores que os cogumelos, na 
yerdade o contrario e verdadeiro. Todos esses cogumelos sao apenas a parte 
acima do solo de um unico fungo enorme. Sua rede subterranea de filamentos 
se espalha por 965 hectares de floresta. Com base em sua taxa de crescimento 
atual, os cientistas estimam que esse fungo, que pesa centenas de toneladas, 
esteja crescendo ha mais de 1.900 anos. 

O invisivel cogumelo-do-mel no chao da floresta e um simbolo adequado 
da negligenciada grandeza do reino Fungi. A maioria das pessoas da pouca 
atenęao a esses eucariotos alem dos cogumelos que comemos ou pela ocasio- 
nal coceira causada por pe-de-atleta. Entretanto, os fungos sao um enorme 
e importante componente da biosfera. Embora cerca de 100 mil especies te- 
nham sido descritas, pode haver ate 1,5 milhao de especies de fungos. Alguns 
fungos sao exclusivamente unicelulares, mas a maior parte tern complexos cor- 
pos multicelulares. Esses organismos diversos sao encontrados em quase todos 
os habitats imaginaveis, desde terrestres ate aquaticos. 

Os fungos nao sao apenas diversos e amplamente distribuidos, sao tam- 
bem essenciais ao bem-estar da maioria dos ecossistemas. Eles decompóem o 
materiał organico e reciclam nutrientes, permitindo a outros organismos as- 
similar elementos quimicos essenciais. Os seres humanos utilizam os fungos 
como fonte de alimento, para aplicaęóes na agricultura e silvicultura e na fabri- 
caęao de produtos que variam desde paes ate antibióticos. Contudo, tambem e 
yerdadeiro que alguns fungos causam doenęas em plantas e animais. 


CONCEITOS-CHAVE 

31.1 Fungos sao heterótrofos 
que se alimentam por 
absoręao 

31.2 Fungos produzem esporos 
por meio de ciclos de vida 
sexual e assexual 

31.3 O ancestral dos fungos 
foi um protista unicelular, 
aquatico e flagelado 

31.4 Os fungos irradiaram em 
um conjunto diverso de li- 
nhagens 

31.5 Os fungos desempenham 
papeis essenciais na cicla- 
gem de nutrientes, nas 
interaęóes ecológicas e no 
bem-estar humano 
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Neste capitulo, iiwestigaremos a estrutura e a histo¬ 
ria evolutiva dos fungos, examinaremos os principais gru- 
pos de fungos e discutiremos sua significancia ecológica e 
comercial. 

CONCEITO 31.1 

Fungos sao heterótrofos que se alimentam 
por absoręao 

Apesar de sua enorme diversidade, todos os fungos com- 
partilham alguns atributos fundamentais, e o aspecto mais 
importante e o modo pelo qual eles obtem sua nutrięao. 
Alem disso, muitos fungos crescem pela formaęao de fila- 
mentos multicelulares, uma estrutura corporal que desem- 
penha um papel importante na maneira como eles obtem 
alimento. 

Nutrięao e ecologia 

Assim como os animais, os fungos sao heterótrofos: nao 
conseguem produzir seu próprio alimento como as plantas 
e algas conseguem. Todavia, ao contrario dos animais, os 
fungos nao ingerem (comem) seu alimento. Em vez disso, 
um fungo absorve os nutrientes do ambiente externo ao seu 
corpo. Muitos fungos fazem isso pela secreęao de enzimas 
hidroliticas em seu entorno. Essas enzimas decompóem 
moleculas complexas em compostos organicos menores 
que os fungos podem absorver e utilizar. Outros fungos 
usam enzimas para penetrar as paredes das celulas, possibi- 
litando que eles absorvam seus nutrientes. Coletivamente, 
as diferentes enzimas encontradas em 
varias especies de fungos podem digerir 
compostos de uma ampla diversidade de 
fontes, vivas ou mortas. 

Essa diversidade de fontes de ali¬ 
mento corresponde aos variados papeis 
dos fungos nas comunidades ecológi- 
cas: diferentes especies vivem como de- 
compositores, parasitos ou mutualistas. 

Os fungos decompositores decompóem 
e absorvem nutrientes de materiał or- 
ganico nao vivo, como troncos caidos, 
cadaveres de animais e residuos de 
organismos vivos. Os fungos parasi¬ 
tos absoryem nutrientes das celulas de 
hospedeiros vivos. Alguns fungos pa¬ 
rasitos sao patogenicos, incluindo mui- 
tas especies que causam doenęas em 
plantas. Fungos mutualistas tambem 
absoryem nutrientes de um organismo 
hospedeiro, mas retribuem com aęóes 
que o beneficiam. Por exemplo, fungos 
mutualistas que vivem dentro de certas 
especies de termites usam suas enzimas 
para decompor madeira, como proce- 
dem os protistos mutualistas em outras 
especies de termites (ver Figura 28.27). 


As yersateis enzimas que possibilitam aos fungos dige¬ 
rir uma ampla gama de fontes de alimento nao sao a unica 
razao para seu sucesso ecológico. Outro fator importante 
e como sua estrutura corporal aumenta a eficiencia da ab¬ 
soręao de nutrientes. 

Estrutura corporal 

A estrutura corporal fungica mais comum sao filamentos 
multicelulares e celulas isoladas (leveduras). Muitas espe¬ 
cies de fungos podem crescer tanto como filamentos como 
leveduras, mas a maioria cresce mesmo apenas em forma 
de filamentos; relativamente poucas especies crescem ape¬ 
nas como leveduras. Muitas vezes, as leveduras habitam 
ambientes umidos, incluindo a seiva de plantas e tecidos 
animais, onde ha um suprimento pronto de nutrientes so- 
luveis, como aęucares e aminoacidos. 

A morfologia de fungos multicelulares intensifica sua 
capacidade para crescer e absoryer nutrientes de suas vizi- 
nhanęas (Figura 31.2). Os corpos desses fungos formam 
uma rede de filamentos finos, chamados de hifas. As hi- 
fas consistem em paredes celulares tubulares envolvendo 
a membrana plasmatica e o citoplasma das celulas. As pa¬ 
redes celulares sao reforęadas por quitina, um polissacari- 
deo resistente, porem flexivel. As paredes ricas em quitina 
podem aumentar a nutrięao por absoręao. A medida que 
um fungo absorye nutrientes de seu ambiente, as concen- 
traęóes desses nutrientes em suas celulas aumentam, fa- 
zendo a agua se mover para as celulas por osmose. O mo- 
yimento de agua para dentro das celulas fungicas cria uma 
pressao que poderia causar o rompimento delas caso nao 
fossem envolvidas por uma rigida parede celular. 


Estrutura reprodutiva. Diminutas 
celulas haploides, chamadas de esporos, 
sao produzidas dentro do cogumelo. 


Hifas. O cogumelo e seu 
micelio subterraneo sao uma 
rede continua de hifas. 



Micelio (massa de hifas) 


A Figura 31.2 Estrutura de um fungo multicelular. A fotografia superior mostra 
as estruturas sexuais, neste caso chamadas de cogumelos, do fungo "Cepe de Bordeaux" 
(,Boletus edulis). A fotografia inferior mostra um micelio crescendo sobre aciculas caidas de 
confferas. A imagem do MEV mostra hifas em detalhes. 

] Embora os cogumelos na fotografia acima pareęam ser indivlduos diferentes, poderiam seus 
DNA serem identicos? Expligue. 
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Parede celular 



Nucleos 


(b) Hifa cenocftica 
▲ Figura 31.3 Duas formas de hifas. 


Outra importante caracterfstica estrutural da maioria 
dos fungos e que suas hifas sao divididas em celulas por 
paredes transversais, ou septos (Figura 31.3a). Em geral, 
os septos tem poroś suficientemente grandes para permitir 
que ribossomos, mitocóndrias e mesmo nucleos se mo- 
vam de uma celula a outra. Em alguns fungos faltam septos 
(Figura 31.3b). Conhecidos como fungos cenociticos, 
esses organismos consistem em uma massa citoplasmati- 
ca continua tendo centenas ou milhares de nucleos. Como 
descreveremos adiante, as condięóes cenociticas resultam 
de divisóes repetidas de nucleos sem citocinese. 

As hifas fungicas formam uma massa enovelada chama- 
da micelio que se infiltra no materiał sobre o qual o fungo se 
alimenta (ver Figura 31.2). A estrutura de um micelio maxi- 
miza sua razao superficie-volume, tornando a alimentaęao 
muito mais eficiente. Apenas 1 cm 3 de solo fertil pode conter 
1 km de hifas com area de superficie total de 300 cm 2 em 
contato com o solo. Um micelio fungico cresce rapidamen- 
te, a medida que as proteinas e outros materiais sintetizados 
pelo fungo se movem pela corrente citoplasmatica para as 
extremidades das hifas em crescimento. O fungo concentra 
sua energia e recursos no aumento do comprimento das hifas 
e, portanto, na area de superficie absorvente global, em vez 
de aumentar o diametro das hifas. Os fungos nao sao móveis 
no sentido comum - eles nao podem correr, nadar ou voar 
em busca de alimento ou parceiros. Entretanto, a medida que 
crescem, os fungos conquistam novos territórios, estendendo 
rapidamente as extremidades de suas hifas. 

Hifas especializadas e fungos micorrizicos 

Alguns fungos tem hifas especializadas que lhes permi- 
tem se alimentar de animais vivos (Figura 31.4a). Outras 
especies fungicas tem hifas especializadas chamadas 
haustórios que o fungo utiliza para extrair nutrientes 
de, ou permutar nutrientes com, suas plantas hospedei- 
ras (Figura 31.4b). Relaęóes mutuas beneficas entre es¬ 
ses fungos e raizes vegetais sao chamadas de micorrizas 
(o termo significa “raizes fungicas”). 

Os fungos micorrizicos (fungos que formam micorri¬ 
zas) podem melhorar a transferencia de ions fosfato e ou¬ 
tros minerais para as plantas, uma vez que as vastas redes 
de micelios dos fungos sao muito mais eficientes do que as 
raizes das plantas para adquirir esses nutrientes do solo. 
Em troca, as plantas suprem os fungos com nutrientes or- 
ganicos como carboidratos. 

Ela dois tipos principais de fungos micorrizicos. 
Os fungos ectomicorrizicos (do grego, ektos, externo) 


(a) Hifas adaptadas para capturar e matar presas. Em Arthrobotrys, 
um fungo do solo, poręóes das hifas sao modificadas como laęos 
que podem contrair em volta de um nematódeo (nematelminto) 
em menos de um segundo. O crescimento das hifas, entao, penetra 
no corpo do verme e o fungo digere os tecidos internos 
de sua presa (MEV). 


(b) Haustório. Em alguns fungos mutualistas e parasiticos crescem 
hifas especializadas, chamadas de haustórios, que conseguem 
extrair nutrientes de celulas vegetais vivas. Os haustórios 
permanecem separados do citoplasma de uma celula vegetal 
pela membrana plasmatica que ela possui (cor de laranja). 

▲ Figura 31.4 Hifas especializadas. 

formam bainhas de hifas sobre a superficie de uma raiz 
e costumam crescer dentro dos espaęos extracelulares do 
córtex da raiz (ver Figura 37.13a). Os fungos micorrizi¬ 
cos arbusculares (do latim, arbor , arvore) estendem hifas 
ramificadas pela parede celular da raiz e em tubos forma- 
dos por inyaginaęao (empurrando para o interior, como na 
Figura 31.4b) da membrana plasmatica da celula da raiz 
(ver Figura 37.13b). No Exeracio de Habilidades Cienti- 
ficas, voce ira comparar dados genómicos de fungos que 
formam e fungos que nao formam micorrizas. 

As micorrizas sao muito importantes tanto em ecos- 
sistemas naturais como na agricultura. Quase todas as 
plantas vasculares tem micorrizas e dependem de seus par¬ 
ceiros fungicos para nutrientes essenciais. Muitos estudos 
mostraram a importancia das micorrizas pela comparaęao 
do crescimento de plantas com e sem elas. Muitas vezes, os 
silvicultores inoculam as plantulas de pinheiro com fungos 
micorrizicos para promover o crescimento. Na ausencia 
de interyenęao humana, os fungos micorrizicos coloni- 
zam os solos pela dispersao de celulas haploides chamadas 
esporos que formam novos micelios após a germinaęao. 




Hifa fungica 


Parede 

celular 

vegetal 


Celula vegetal 

Membrana 
plasmatica da 
Haustório celula vegetal 




EXERCiCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando dados genómicos e formando hipóteses 


O que a analise genómica 
de um fungo micorrizico 
pode revelar sobre as inte- 
raęóes micorrizicas? 

0 primeiro genoma de um fun¬ 
go micorrizico a ser sequenciado 
foi o do basidiomiceto Laccaria 
bicolor (ver foto). Na natureza, 

L. bicolor e um fungo ectomicor- 
rizico comum de arvores como 
alamo e abeto, bem como um 
organismo de vida livre do solo. Em viveiros florestais, ele e usado 
em programas de inoculaęao de larga escala para aumentar o cresci- 
mento das plantulas. O fungo pode facilmente ser cultivado sozinho 
em cultura e pode estabelecer micorrizas com raizes de arvores em 
laboratório. Os pesquisadores esperam que o estudo do genoma de 
Laccaria venha a produzir pistas sobre o processo pelo qual esse or¬ 
ganismo interage com seus parceiros micorrizicos - e, por extensao, 
sobre interaęóes micorrizicas envolvendo outros fungos. 

Como o estudo foi realizado Usando o metodo do se- 
quenciamento genómico completo por fragmentos aleatórios 
(ver Figura 21.2) e bioinformatica, os pesquisadores sequenciaram o 
genoma de L. bicolor e o compararam com os genomas de alguns 
fungos basidiomicetos nao micorrizicos. Pela analise da expressao ge- 
nica usando microarranjos, os pesquisadores foram capazes de com- 
parar os niveis de expressao genica para diferentes genes codificantes 
de proteinas e para os mesmos genes em um micelio micorrizico e 
um micelio de vida livre. Eles puderam entao identificar os genes para 
proteinas fungicas que sao constituintes especificos de micorrizas. 

Dados do estudo 


Tabela 1. Numero de genes em L. bicolor e quatro especies fungicas 
nao micorrizicas 



L. bicolor 

1 

2 

3 

4 

Genes codificando 
proteinas 

20.614 

13.544 

10.048 

7.302 

6.522 

Genes para 
transportadores 
de membrana 

505 

412 

471 

457 

386 

Genes para 
pequenas proteinas 
secretadas (PPS) 

2.191 

838 

163 

313 

58 


Tabela 2. Genes de L. bicolor mais altamente hiperexpressos no 
micelio ectomicorrizico (MEC) do abeto-de-Douglas ou 
de alamo versus micelio de vida livre (MVL) 


Proteina ID 

Caracteristica 
proteica ou funęao 

Abeto-de- 

-Douglas 

Razao 

MEC/MVL 

Alamo 

Razao 

MEC/MVL 

298599 

Pequena proteina secretada 

22.877 

12.913 

293826 

Inibidor enzimatico 

14.750 

17.069 

333839 

Pequena proteina secretada 

7.844 

1.931 

316764 

Enzima 

2.760 

1.478 


Interprete os dados 

1. (a) A partir dos dados na Tabela 1, que especie fungica tern 
mais genes codificando transportadores de membrana (protei- 
nas transportadoras de membrana; ver Capitulo 7)? (b) Por que 
esses genes poderiam ser de especial importancia para 

L. bicolort 

2. Os pesquisadores usaram a expressao "pequenas proteinas 
secretadas" (PPS) para se referir a proteinas com comprimentos 
menores do que cem aminoacidos que o fungo secreta; sua 
funęao ainda nao e conhecida. (a) O que e mais evidente nos 
dados sobre as PPS na Tabela 1 ? (b) Os pesquisadores constata- 
ram que os genes PPS compartilham urna caracteristica comum 
indicativa de que as proteinas codificadas eram destinadas a 
secreęao. Com base na Figura 17.21 e na discussao do texto 
dessa figura, suponha qual foi essa caracteristica comum dos 
genes PPS. (c) Sugira urna hipótese para os papeis das PPS em 
micorrizas. 

3. A Tabela 2 mostra dados de estudos de expressao genica de 
quatro genes de L. bicolor cuja transcrięao foi mais elevada 
("hiperexpressos") em micorrizas. (a) Para o gene codificando 
a primeira proteina listada, o que o numero 22.877 significa? 
(b) Os dados na Tabela 2 sustentam sua hipótese em 2(c)? 
Explique. 

4. (a) Na Tabela 2, como os dados para as micorrizas do alamo 
sao comparaveis com aqueles das micorrizas do abeto-de-Dou- 
glas? (b) Proponha urna hipótese geral para essa diferenęa. 

Dados de F. Martin et al., The genome of Laccaria bicolor provides 
insights into mycorrhizal symbiosis, Naturę 452: 88-93 (2008). 



A dispersao de esporos e um componente essencial de 
como os fungos se reproduzem e se espalham para novas 
areas, como discutiremos a seguir. 


REVISAO DO CONCEITO 31.1 


1 . 
2 . 


3. 


Compare e diferencie o modo nutricional de um fungo com o 
seu próprio modo de nutrięao. 


rrnPEl Suponha que certo fungo e um mutualista que 
vive dentro de um inseto hospedeiro, porem seus ancestrais 
eram parasitos que viviam dentro e sobre o corpo do in¬ 
seto. Que caracteusticas derivadas voce poderia encontrar 
nesse fungo mutualista? 


Reveja a Figura 10.4 e a Figura 10.6. 
Se urna planta tern micorrizas, onde o carbono que entra 
nos estómatos da planta como C0 2 poderia ser finalmente 
depositado: na planta, no fungo ou em ambos? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 31.2 

Fungos produzem esporos por meio de ciclos 
de vida sexual e assexual 

A maioria dos fungos se autopropaga pela produęao de 
grandes numeros de esporos, tanto sexualmente como 
assexualmente. Por exemplo, bufas-de-lobo, as estruturas 
reprodutivas de certas especies de fungos, podem liberar 
trilhóes de esporos (ver Figura 31.17). Os esporos podem 
ser carregados a longas distancias pelo vento ou pela agua. 
Se eles caem em um lugar umido onde haja alimento, eles 
germinam, produzindo um novo micelio. Para entender 
quao efetivos sao os esporos ao se dispersarem, deixe urna 
fatia de melao exposta ao ar. Mesmo sem urna fonte visivel 
de esporos próxima, dentro de urna semana, voce prova- 
yelmente obseryara micelios felpudos crescendo de espo¬ 
ros microscópicos que cairam sobre o melao. 
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Legenda 


Haploide (n) 0 utro 

Heterocariótico micelio 

(nucleos nao fusionados 
de genitores diferentes) 

Diploide (2 n) 

Estruturas 
produtoras 
de esporos 


Esporos 

Oq 



PLASMOGAMIA 
(fusao do citoplasma) 



r 

CARIOGAMIA 

REPRODLięAO 

(fusao dos nucleos) 


REPRODUęAO 

ASSEXUADA 


GERMINAęAO 


GERMINAęAO 




Esporos 


▲ Figura 31.5 Ciclo de vida generalizado dos fungos. Muitos fungos se reprodu- 
zem tanto sexuadamente como assexuadamente. Alguns se reproduzem apenas sexuada- 
mente, outros somente assexuadamente. 


Q Compare a variaęao genetica encontrada em esporos produzidos em partes sexuais e 
assexuais do ciclo de vida e explique porgue estas diferenęas ocorrem. 


A Figura 31.5 generaliza os ciclos de vida muito di¬ 
ferentes que podem produzir esporos fungicos. Nesta se- 
ęao, examinaremos os principais aspectos da reproduęao 
sexuada e assexuada em fungos. 


celulas diferem de celulas haploides, que 
tern pares de cromossomos homólogos 
dentro de um unico nucleo. 

Horas, dias ou (em alguns fungos) 
mesmo seculos podem se passar entre 
a plasmogamia e o próximo estagio no 
ciclo sexual, a cariogamia. Durante a 
cariogamia, os nucleos haploides for- 
necidos pelos dois genitores se fundem, 
produzindo celulas diploides. Zigotos e 
outras estruturas transitórias se formam 
durante a cariogamia, o unico estagio di¬ 
ploide na maioria dos fungos. A meiose, 
entao, restaura a condięao haploide, le- 
vando enfim a formaęao de esporos ge- 
neticamente diversos. A meiose e urna 
etapa fundamental na reproduęao se- 
xuada, e os esporos assim produzidos sao 
as vezes chamados de “esporos sexuais”. 

O processo sexuado de carioga¬ 
mia e meiose produz grandę variaęao 
genetica, um pre-requisito para a sele- 
ęao natural. (Ver Capitulos 13 e 23 para 
revisar como a reproduęao sexuada 
pode aumentar a diversidade genetica.) 
A condięao heterocariótica tambem 
oferece algumas vantagens da diploidia 
pelo fato que um genoma haploide pode compensar por 
mutaęóes prejudiciais no outro. 

Reproduęao assexuada 


Reproduęao sexuada 

Os nucleos das hifas fungicas e os esporos da maioria dos 
fungos sao haploides, embora muitas especies tenham esta- 
gios diploides transitórios que se formam durante os ciclos 
de vida sexuais. A reproduęao sexuada frequentemente co- 
meęa quando hifas de dois micelios liberam moleculas sina- 
lizadoras sexuais chamadas feromónios. Se os micelios sao 
de diferentes tipos sexuais, os feromónios de cada parceiro 
ligam-se aos receptores do outro, e as hifas se estendem em 
direęao a fonte dos feromónios. Quando se encontram, as 
hifas se fundem. Em especies com esse “teste de compati- 
bilidade”, esse processo contribui para a variaęao genetica 
ao evitar que hifas se fundam com outras hifas do mesmo 
micelio ou de outro micelio geneticamente identico. 

A uniao do citoplasma de dois micelios parentais e co- 
nhecida como plasmogamia (ver Figura 31.5). Na maioria 
dos fungos, o nucleo haploide fornecido por cada genitor 
nao se fundę imediatamente. Em vez disso, em partes do mi¬ 
celio fusionado coexistem nucleos geneticamente diferentes. 
Diz-se que esse micelio e heterocariótico (significando “nu¬ 
cleos diferentes”). Em algumas especies, os nucleos haploi¬ 
des se dispóem em pares em urna celula, um de cada geni¬ 
tor. Esse micelio e dicariótico (significando “dois nucleos”). 
A medida que o micelio dicariótico cresce, os dois nucleos 
em cada celula se dividem um após o outro sem se fundir. 
Urna vez que retem dois nucleos haploides separados, essas 



Embora muitos fungos possam apresentar reproduęao tan¬ 
to sexuada quanto assexuada, cerca de 20 mil especies sao 
conhecidas por se reproduzirem apenas assexuadamente. 
Assim como a reproduęao sexuada, os processos de repro¬ 
duęao assexuada variam amplamente entre os fungos. 

Muitos fungos se reproduzem assexuadamente por 
crescimento como fungos filamentosos que produzem 
esporos (haploides) por mitose: essas especies sao infor- 
malmente chamadas de mofos (ou bolores), se formarem 
micelios visiveis. Dependendo de seus habitos de limpeza 
domestica, voce pode ter observa- 
do mofos em sua cozinha, for- 
mando tapetes felpudos sobre 
paes ou frutas (Figura 31.6). 


▲ Figura 31.6 Penicillium, mofo comumente encontrado 
como decompositor de alimentos. Os agregados em forma de 
contas na imagem ao MEV colorida sao comdios, estruturas envolvi- 
das na reproduęao assexuada. 
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Em geral, os mofos crescem rapidamente e produzem mui- 
tos esporos assexuadamente, possibilitando aos fungos co- 
lonizarem novas fontes de alimento. Muitas especies que 
produzem esses esporos tambem podem se reproduzir 
sexuadamente se por acaso entrarem em contato com um 
tipo sexual diferente da mesma especie. 

Outros fungos se reproduzem assexuadamente cres¬ 
cendo como as leveduras unicelulares. Em vez de produzir 
esporos, a reproduęao assexuada em leveduras ocorre por 
divisao celular simples ou pela constrięao de peąuenas “bro- 
taęóes celulares” de urna celu- 
la-mae (Figura 31.7). Como 
ja mencionado, alguns fungos 
que crescem como leveduras 
podem tambem crescer como 
micelios filamentosos. 

Muitas leveduras e fun¬ 
gos filamentosos nao tern 
estagio sexual conhecido em 
seu ciclo de vida. Ja que os 
primeiros micologistas (bió- 
logos que estudam fungos) 
classificavam os fungos prin- 
cipalmente com base em seus 
tipos de estrutura sexual, isso 
representou um problema. Os micologistas tradicional- 
mente agrupam todos os fungos em que falta a reproduęao 
sexuada em um grupo chamado deuteromicetos (do grego, 
deutero , segundo, e mycete , fungo). Sempre que um estagio 
sexual e descoberto em um assim chamado deuteromiceto, 
a especie e reclassificada em outro filo, dependendo do tipo 
de estrutura sexual que ela forma. Alem da busca por esta- 
gios sexuais desses fungos indeterminados, os micologistas 
podem agora utilizar tecnicas genómicas para classifica-los. 



▲ Figura 31.7 A levedura 
Saccharomyces cerevisiae 
em varios estagios de bro- 
tamento (MEV). 


REVISAO DO CONCEITO 31.2 


1. 


2 . 


Compare a Figura 31.5 com a Figu¬ 
ra 13.6. Em termos de haploidia versus diploidia, como os 
ciclos de vida de fungos e seres humanos diferem? 


FI3HIE1 Suponha que voce faęa urna amostra de DNA de 
dois cogumelos de lados opostos de seu quintal e descubra 
que eles sao identicos. Proponha duas hipóteses razoaveis 
para explicar esse resultado. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 31.3 

0 ancestral dos fungos foi um protista 
unicelular, aquatico e flagelado 

Os dados tanto da paleontologia quanto da sistematica 
molecular oferecem perspectivas sobre a evoluęao inicial 
dos fungos. Como consequencia, os sistematas agora reco- 
nhecem que os fungos e os animais sao mais estreitamente 
relacionados entre si do que cada grupo e com as plantas 
ou a maioria dos outros eucariotos. 


ANCESTRAL 
FLAGELADO, — 
UNICELULAR 



Animais (e seus parentes 
protistas mais próximos) 

Nudearideos 

Quitrideos 

Outros fungos 
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▲ Figura 31.8 Fungos e seus parentes próximos. A evidencia 
molecular indica que os nudearideos, um grupo de protistas unicelu¬ 
lares, sao os parentes atuais mais próximos dos fungos. As tres linhas 
paralelas levando aos guitrideos indicam que este grupo e parafiletico. 


A origem dos fungos 

Analises filogeneticas sugerem que os fungos evoluiram de 
um ancestral flagelado. Enquanto a maioria dos fungos fal- 
tam flagelos, algumas das primeiras linhagens divergentes de 
fungos (os quitrfdeos, como discutiremos rapidamente) tern 
flagelos. Alem disso, a maioria dos protistas que comparti- 
lham um ancestral comum próximo com animais e fungos 
tambem tern flagelos. Dados de sequencia de DNA indicam 
que esses tres grupos de eucariotos - os fungos, os animais 
e seus parentes protistas - formam um clado (Figura 31.8). 
Como discutido no Capitulo 28, os membros desse clado sao 
chamados opistocontes, nome que se refere a localizaęao 
posterior ( opistho) do flagelo nesses organismos. 

Dados de sequencia de DNA tambem indicam que os 
fungos sao mais estreitamente relacionados a varios grupos 
de protistas unicelulares do que eles sao aos animais, suge- 
rindo que o ancestral dos fungos era unicelular. Um desses 
grupos de protistas unicelulares, os nudearideos, consiste 
em amebas que se alimentam de algas e bacterias. Eviden- 
cia adicional de DNA indica que os animais sao mais es¬ 
treitamente relacionados a um grupo diferente de protistas 
(os coanoflagelados) do que eles sao tanto aos fungos como 
aos nudearideos. Juntos, esses resultados sugerem que a mul- 
ticelularidade deve ter evoluido em animais e fungos inde- 
pendentemente, a partir de diferentes ancestrais unicelulares. 

Utilizando analises de relógio molecular, os cientistas 
estimaram que os ancestrais de animais e fungos divergi- 
ram em linhagens separadas entre 1 e 1,5 bilhao de anos 
atras. Fósseis de certos eucariotos marinhos unicelulares 
que viveram ha 1,5 bilhao 
de anos foram interpretados 
como fungos, mas essas ale- 
gaęóes permanecem contro- 
versas. Alem disso, embora a 
maioria dos cientistas acre- 
dite que os fungos se origina- 
ram em ambientes aquaticos, 
os fósseis mais antigos ampla- 
mente aceitos como fungos 
sao de especies terrestres que 
viveram ha cerca de 460 mi- 
lhóes de anos (Figura 31.9). 

Em geral, mais fósseis serao 
necessarios para ajudar a es- 



▲ Figura 31.9 Hifas e 
esporos fungicos fósseis 
do periodo Ordoviciano 
(ha cerca de 460 milhóes 
de anos) (MO). 
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clarecer ąuando os fungos se originaram e que caracteristi- 
cas estavam presentes em suas primeiras linhagens. 

Os primeiros grupos divergentes de fungos 

A partir de estudos genómicos recentes, comeęaram a sur- 
gir alguns discernimentos sobre a natureza dos primeiros 
grupos divergentes de fungos. Por exemplo, varios estu¬ 
dos identificaram os ąuitrideos do genero Rozella como 
urna das primeiras linhagens a ter divergido do ancestral 
comum dos fungos. Alem disso, resultados de um estudo 
de 2011 colocaram Rozella dentro de um grandę clado an- 
tes desconhecido de fungos unicelulares, provisoriamen- 
te chamado “cryptomycota”. Assim como Rozella (e ąui¬ 
trideos em geral), os fungos no clado Cryptomycota tern 
esporos flagelados. A evidencia atual indica que Rozella e 
outros membros de Cryptomycota sao os unicos entre os 
fungos que nao sintetizam a parede celular rica em ąuitina 
durante qualquer estagio de seus ciclos de vida. Isso sugere 
que urna parede celular reforęada por ąuitina - importan- 
te caracteristica estrutural dos fungos - pode ter surgido 
após os Cryptomycota divergirem dos outros fungos. 

A mudanęa para o ambiente terrestre 

As plantas colonizaram o ambiente terrestre ha cerca de 
470 milhóes de anos (ver Capitulo 29), e a colonizaęao pe- 
los fungos pode ter sido anterior. De fato, alguns pesąui- 
sadores descreveram a vida sobre o solo antes da chegada 
das plantas como um “limo verde” que consistia em cia- 
nobacterias, algas e urna diversidade de peąuenas especies 
heterotróficas, incluindo fungos. Com sua capacidade de 
digestao extracelular, os fungos estariam bem adaptados 
para se alimentar de outros organismos terrestres primiti- 
vos (ou de seus residuos). 

Urna vez no ambiente terrestre, alguns fungos formaram 
associaęóes simbióticas com as primeiras plantas terrestres. 
Por exemplo, fósseis de 405 milhóes de anos de idade da plan- 
ta terrestre primitiva Aglaophyton contem evidencias de re- 
laęóes micorrizicas entre plantas e fungos (ver Figura 25.12). 
Essa evidencia abrange fósseis de hifas que penetraram 
em celulas vegetais e formaram estruturas que se parecem 
com os haustórios de micorrizas arbusculares. Estruturas 
similares foram encontradas em urna diversidade de outras 
plantas terrestres primitivas, sugerindo que as plantas pro- 
vavelmente existiram em relaęóes beneficas com os fungos 
desde os periodos iniciais da colonizaęao do ambiente ter¬ 
restre. As primeiras plantas terrestres nao tinham raizes, o 
que limitava sua capacidade para extrair nutrientes do solo. 
Como ocorre com as associaęóes micorrizicas atuais, e pro- 
vavel que os nutrientes do solo fossem transferidos para as 
primeiras plantas terrestres por um extenso micelio formado 
por seus parceiros simbióticos fungicos. 

Recentes estudos moleculares tambem tern sustentado 
a antiguidade das associaęóes micorrizicas. Para um fungo 
micorrizico e sua planta associada estabelecerem urna rela- 
ęao simbiótica, certos genes devem ser expressos pelo fungo 
e outros genes devem ser expressos pela planta. Os pesąuisa- 
dores concentraram-se em tres genes de plantas (chamados 
de genes “sym”) cuja expressao e necessaria para a formaęao 


de micorrizas em plantas floriferas. Eles verificaram que es- 
ses genes estavam presentes em todas as principais linhagens 
de plantas, incluindo as linhagens basais como as hepaticas 
(ver Figura 29.7). Alem disso, após eles transferirem um gene 
sym de urna hepatica para urna planta florifera mutante que 
nao podia formar micorrizas, esta recuperou sua capacidade 
de formar micorrizas. Esses resultados sugerem que os genes 
micorrizicos sym estavam presentes no ancestral comum das 
plantas terrestres - e que a funęao desses genes foi conserya- 
da por centenas de milhóes de anos a medida que as plantas 
continuaram a se adaptar a vida no ambiente terrestre. 


REVISAO DO CONCEITO 31.3 


1 . 

2 . 

3. 


Por que os fungos sao classificados como opistocontes ape- 
sar de a maioria deles nao ter flagelos? 


Descreva a importancia das micorrizas, tanto hoje quanto na 
colonizaęao do ambiente terrestre. Que evidencia sustenta 
a antiguidade das associaęóes micorrizicas? 


Se os fungos colonizaram o ambiente terrestre 
antes das plantas, onde eles poderiam ter vivido? Como 
suas fontes de alimento diferiam do que eles se alimentam 
atualmente? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 31.4 

Os fungos irradiaram em um conjunto 
diverso de linhagens 

Na ultima decada, analises moleculares ajudaram a escla- 
recer as relaęóes evolutivas entre grupos de fungos, embo- 
ra ainda ocorram areas obscuras. A Figura 31.10 apresen- 
ta urna versao simplificada de urna hipótese atual. Nesta 
seęao, examinaremos cada um dos principais grupos fun¬ 
gicos identificados nesta arvore filogenetica. 

Os grupos fungicos mostrados na Figura 31.10 po- 
dem representar apenas urna peąuena fraęao da diversi- 
dade de fungos existentes. Enąuanto ha aproximadamente 
100 mil especies conhecidas de fungos, os cientistas esti- 
maram que a diversidade real pudesse ser mais próxima de 
1,5 milhao de especies. Dois estudos metagenómicos pu- 
blicados em 2011 sustentam essas estimativas mais altas: 
os Cryptomycota (ver Conceito 31.3) e outros grupos intei- 
ramente novos de fungos unicelulares foram descobertos, 
e a variaęao genetica encontrada em alguns desses grupos 
e tao grandę ąuanto aąuela encontrada entre todos os gru¬ 
pos mostrados na Figura 31.10. 


Quitndeos 


Quitrideos 

Zigomicetos 

Glomeromicetos 

Ascomicetos 

Basidiomicetos 


Os fungos classificados no filo 
Chytridiomycota, chamados ąuitri¬ 
deos, sao ubiąuos em lagos e solo e 
como descrito em yarios estudos me¬ 


tagenómicos recentes, mais de 20 no- 
vos clados de ąuitrideos foram encontrados em fontes hi- 
drotermais e outras comunidades marinhas. Algumas das 









Figura 31.10 


a diversidade fungica 


Muitos micologistas reconhecem atualmente cinco grupos principais de 
fungos, embora a evidencia genómica recente indiąue que os ąuitrideos 
e zigomicetos sejam parafileticos (como indicado pelas linhas paralelas). 


Quitrideos (1.000 especies) 


Hifas 


^5 |xm 


H 


Em ąuitrideos como Chytridium , o corpo frutifero glo- 
bular forma hifas ramificadas multicelulares (MO); ou- 
tras especies sao unicelulares. Ubiąuos em lagos e solo, 
os ąuitrideos tern esporos flagelados e se acredita esta- 
rem incluidos em alguns dos primeiros grupos de fungos 
a divergir dos outros fungos. 



Zigomicetos (1.000 especies) 

As hifas de alguns zigomicetos, incluindo esse mofo do 
genero Mucor (MO), crescem rapidamente sobre ali- 
mentos como frutas e pao. Desse modo, os fungos po- 
dem atuar como decompositores (se o alimento nao esta 
vivo) ou parasitos; outras especies vivem como simbion- 
tes neutros (comensais). 



Glomeromicetos (160 especies) 

Os glomeromicetos formam micorrizas arbusculares 
com as raizes de plantas, fornecendo minerais e outros 
nutrientes; mais de 80% de todas as especies vegetais 
tern essas associaęóes mutualisticas com glomeromi¬ 
cetos. Essa imagem ao MO mostra hifas de glomero¬ 
micetos (filamentos corados em azul-escuro) dentro de 
urna raiz. 



Ascomicetos (65.000 especies) 

Os membros deste grupo diversificado sao comuns em 
muitos habitats marinhos, de aguas doces e terrestres. 
O ascocarpo, corpo frutifero em forma de taęa do as- 
comiceto, mostrado aqui (Aleuria aurantia ), da a esta 
especie seu nome comum: fungo casca de laranja. 




Basidiomicetos (30.000 especies) 

Bastante importante como decompositores e fun¬ 
gos ectomicorrizicos, os basidiomicetos sao inco- 
muns por apresentarem um estagio heterocarióti- 
co de longa duraęao, no qual cada celula tern dois 
nucleos (um de cada individuo genitor). Os corpos 
frutiferos - comumente chamados de cogumelos 
- deste agario-das-moscas (.Amanita muscaria) 
sao urna visao familiar em florestas de coniferas do 
Hemisferio Norte. 
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▲ Figura 31.11 Zoóspo- 
ro flagelado de quitrideo 
(MET). 


aproximadamente mil espe- 
cies de ąuitrideos sao decom- 
positoras, enąuanto outras 
sao parasitos de protistas, 
outros fungos, plantas ou ani- 
mais; como yeremos adian- 
te neste capitulo, um desses 
ąuitrideos parasitos prova- 
yelmente contribuiu para o 

declinio global de populaęóes de anfibios. Outros ąuitri¬ 
deos ainda sao importantes mutualistas. Por exemplo, os 
ąuitrideos anaeróbios que vivem nos tratos digestórios de 
ovelhas e do gado ajudam a decompor a materia yegetal; 
contribuindo, desse modo, significativamente para o cres- 
cimento animal. 

Como discutido anteriormente, a evidencia molecu- 
lar indica que algumas linhagens de ąuitrideos divergiram 
precocemente na evoluęao dos fungos. O fato de que os 
ąuitrideos sao os unicos entre os fungos a terem esporos 
flagelados, chamados zoósporos (Figura 31.11), concorda 
com essa hipótese. Assim como outros fungos, os ąuitride¬ 
os (exceto aąueles no clado Cryptomycota, recentemente 


descoberto) tern paredes celulares constituidas de ąuitina e 
tambem compartilham certas enzimas e rotas metabólicas 
importantes com outros grupos de fungos. Alguns ąuitri¬ 
deos formam colónias com hifas, enąuanto outros existem 
como celulas esfericas solitarias. 


Zigomicetos 


Quitndeos 

Zigomicetos 

Glomeromicetos 

Ascomicetos 

Basidiomicetos 


Ha aproximadamente mil especies 
conhecidas de zigomicetos, fungos 
do filo Zygomycota. Esse filo diverso 
inclui especies de mofos de cresci- 
mento rapido, responsaveis por cau- 
sar a deterioraęao de alimentos como paes, pessegos, mo- 
rangos e batatas-doces durante o armazenamento. Outros 
zigomicetos vivem como parasitos ou como simbiontes 
comensais (neutros) de animais. 

O ciclo de vida de Rhizopus stolonifer (mofo pre- 
to do pao) e bastante tipico de especies de zigomicetos 
(Figura 31.12). Suas hifas se propagam sobre a superficie 
do alimento, penetram nele e absoryem nutrientes. As hifas 
sao cenociticas, com septos encontrados somente onde sao 



© Micelios vizinhos de tipos sexuais diferentes 
formam prolongamentos das hifas (gametangios), 
cada um contendo yarios nucleos haploides. 


©Os micelios tern yarios tipos sexuais 
(aqui designados (-), com nucleos 
yermelhos, e (+), com nucleos azuis). 


LEGENDA 


Haploide (n) 
Heterocariótico (n + ni) 
Diploide (2 ni) 


©Um zigosporangio se 
forma, contendo multiplos 
nucleos haploides dos dois 
individuos genitores. 


PLASMOGAMIA 


Tipo 
sexual (- 


Gametangios com 
nucleos haploides 


Tipo 

sexual (+) 


Rhizopus 
crescendo 
sobre pao 


Zigosporangio jovem 
(heterocariótico) 


©Os esporos 
germinam e se 
desenvolvem em 
novos micelios. 


REPRODUęAO 

SEXUADA 


©Os micelios tambem podem 
se reproduzir assexuadamente, 
formando esporangios que 
produzem esporos haploides 
geneticamente identicos. 


Zigosporangio 


Dispersao e 
germinaęao 


CARIOGAMIA 


Esporangios 


©O esporangio dispersa 
esporos haploides 
geneticamente diversos. 


©O zigosporangio 
desenvolve urna parede 
de revestimento espessa 
e aspera que pode 
resistir a condięóes 
adversas durante meses. 


Nucleos 

diploides 


Esporangio 


REPRODUęAO 

ASSEXUADA 


MEIOSE 


©Quando as condięóes sao 
favoraveis, ocorre cariogamia 
e, entao, meiose. 


Dispersao e 
germinaęao 


Micelio 


▲ Figura 31.12 O ciclo de vida do zigomiceto 
Rhizopus stolonifer (mofo preto do pao). 


©O zigosporangio germina 
em um esporangio sobre um 
pedunculo curto. 





























◄ Figura 31.13 Pilobolus apon- 
tando seus esporangios. Este zi- 
gomiceto decompóe excrementos 
animais. Suas hifas portando esporos 
se curvam em direęao a luz, onde e 
provavel haver aberturas na vegeta- 
ęao e, graęas a isso, os esporos po- 
dem alcanęar grama fresca. O fungo, 
entao, lanęa seus esporangios em urn 
jato de agua que pode percorrer ate 
2,5 m. Animais pastejadores inge- 
rem os fungos com a grama e, en¬ 
tao, dispersam os esporos nas fezes, 
possibilitando, assim, que urna nova 
geraęao de fungos cresęa. 



A Figura 31.14 Micorriza arbuscular. A maioria dos glome- 
romicetos forma micorrizas arbusculares com rafzes vegetais, forne- 
cendo minerais e outros nutrientes para elas. Esta imagem ao MEV 
representa as hifas ramificadas - arbusculos - de Glomus mosseae 
se projetando para dentro de urna celula de raiz e empurrando a 
membrana (a raiz foi tratada para a remoęao do citoplasma). 


formadas celulas reprodutivas. Na fasę assexual, esporangios 
bulbosos negros se desenvolvem nas extremidades de hifas 
yerticais. Dentro de cada esporangio, centenas de esporos 
haploides geneticamente identicos se desenvolvem e se dis¬ 
persam no ar. Os esporos que conseguem cair em alimentos 
umidos germinam, desenvolvendo um novo micelio. 

Se as condięóes ambientais se deteriorarem - por 
exemplo, se o mofo consome todo o seu alimento - 
Rhizopus pode se reproduzir sexuadamente. Os genitores 
na uniao sexual sao micelios de tipos sexuais diferentes, 
que possuem marcadores quimicos diferentes, mas que 
podem parecer identicos. A plasmogamia produz urna es- 
trutura robusta chamada zigosporangio na qual primeiro 
ocorre cariogamia e depois meiose. Observe que enquanto 
um zigosporangio representa o estagio de zigoto (2 ń) no 
ciclo de vida, ele nao e um zigoto no sentido comum (i. e., 
urna celula com nucleo diploide). Em vez disso, ele e urna 
estrutura multinucleada, primeiro heterocariótica com 
muitos nucleos haploides de dois genitores, e depois com 
muitos nucleos diploides após a cariogamia. 

Os zigosporangios sao resistentes ao congelamento 
e ressecamento e sao metabolicamente inativos. Quando 
as condięóes melhoram, os nucleos do zigosporangio so- 
frem meiose, o zigosporangio germina em um esporangio 
e esse libera esporos haploides geneticamente diversos que 
podem colonizar um novo substrato. Alguns zigomicetos, 
como Pilobolus , podem yerdadeiramente “apontar” e, en¬ 
tao, arremessar seus esporangios em direęao a luz brilhan- 
te (Figura 31.13). 


Glomeromicetos 


Ouitrideos 

Zigomicetos 

Glomeromicetos 

Ascomicetos 

Basidiomicetos 


Os glomeromicetos, fungos classifi- 
cados no filo Glomeromycota, foram 
inicialmente considerados zigomice¬ 
tos. Mas estudos moleculares recen- 
tes, incluindo urna analise filogenetica 
de dados de sequencia de DNA de centenas de especies de 
fungos, indicam que os glomeromicetos formam um clado 
separado (grupo monofiletico). Embora apenas 160 especies 
tenham sido identificadas ate agora, os glomeromicetos sao 
um grupo ecologicamente significante, em que quase to- 
dos eles formam micorrizas arbusculares (Figura 31.14). 
As pontas das hifas que se introduzem nas celulas das raizes 


yegetais se ramificam em diminutos arbusculos parecidos 
com aryores. Mais de 80% de todas as especies de plantas 
tern essas associaęóes mutualisticas com glomeromicetos. 


Ascomicetos 


Ouitrideos 

Zigomicetos 

Glomeromicetos 

Ascomicetos 

Basidiomicetos 


Os micologistas descreveram 65 mil 
especies de ascomicetos, fungos do 
filo Ascomycota, de urna ampla di- 
yersidade de habitats marinhos, de 
aguas doces e terrestres. A caracte- 
ristica definidora dos ascomicetos e a produęao de espo¬ 
ros (chamados ascósporos) em ascos em forma de saco. 
Durante seu estagio sexual, a maioria dos ascomicetos de- 
senvolve corpos frutiferos, chamados ascocarpos, que va- 
riam em tamanho desde microscópicos ate macroscópicos 
(Figura 31.15). Os ascocarpos contem os ascos formado- 
res de esporos. 

Os ascomicetos variam em tamanho e complexidade 
desde leveduras unicelulares ate elaborados fungos em 
forma de taęa e pantorras (ver Figura 31.15). Eles incluem 
alguns dos mais devastadores patógenos de plantas, que 
discutiremos depois. Entretanto, muitos ascomicetos sao 
importantes decompositores, em especial de materiał ve- 
getal. Mais de 25% de todas as especies de ascomicetos 



► 



Tuber melanosporum e uma especie 
de trufa que forma ectomicorrizas 
com arvores. O ascocarpo 
cresce sob o solo e emite um 
forte odor. Estes ascocar¬ 
pos foram desenterra- 
dos e cortados 
pela metade. 


◄ O ascocarpo comestivel de Morchella esculenta, 
a saborosa pantorra, e geralmente encontrado 
embaixo de arvores em pomares. 


A Figura 31.15 Ascomicetos. 


| Os ascomicetos variam muito na morfologia (ver tambem a 
Figura 31.10). Como voce poderia confirmar gue um fungo e um 
ascomiceto? 
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vivem em associaęóes simbióticas beneficas com algas 
verdes ou cianobacterias. Essas associaęóes sao chamadas 
liąuens. Alguns ascomicetos formam micorrizas com plan- 
tas. Muitas outras vivem entre as celulas do mesofilo (fo- 
lhas); algumas dessas especies liberam substancias tóxicas 
que ajudam a proteger a planta de insetos. 

Embora os ciclos de vida de varios grupos de asco¬ 
micetos difiram nos detalhes de suas estruturas reprodu- 
tivas e processos, ilustraremos alguns elementos comuns 
usando o mofo do pao, Neurospora crassa (Figura 31.16). 
Os ascomicetos se reproduzem assexuadamente pela pro¬ 
duęao de enormes ąuantidades de esporos assexuais cha- 
mados conidios. Diferente dos esporos assexuais da maio- 
ria dos zigomicetos, os conidios nao sao formados dentro 
de esporangios. Em vez disso, eles sao produzidos externa- 
mente nas extremidades de hifas especializadas, chamadas 
conidióforos, em geral em agregados ou em longas cadeias, 
a partir dos ąuais podem se dispersar pela aęao do vento. 


Conidios tambem podem estar envolvidos na repro- 
duęao sexuada, se fundindo com hifas de um micelio de 
um tipo sexual diferente, como ocorre em Neurospora. 
A fusao de dois tipos sexuais diferentes e seguida por plas- 
mogamia, resultando na formaęao de celulas dicarióticas, 
cada urna com dois nucleos haploides representando os 
dois individuos genitores. As celulas nas extremidades 
dessas hifas dicarióticas se desenvolvem em muitos as- 
cos. Dentro de cada asco, a cariogamia combina os dois 
genomas parentais e, após, a meiose forma ąuatro nucleos 
geneticamente diferentes. Isso e geralmente seguido por 
urna divisao mitótica, formando oito ascósporos. Os as- 
cósporos se desenvolvem dentro do ascocarpo e por firn 
sao liberados dele. 

Comparado ao ciclo de vida dos zigomicetos, o estagio 
dicariótico estendido dos ascomicetos (e tambem dos ba- 
sidiomicetos) proporciona oportunidades adicionais para 
a recombinaęao genetica. Em Neurospora , por exemplo, 


00 micelio de ascomicetos pode 
se reproduzir assexuadamente pela 
produęao de esporos haploides 
pigmentados (conidios). « 


Conidios; 
tipo sexual (- 



Micelio 


v : 


V* ‘ * 

* . 'Micelios 


Germinaęao j 


M a * 


Dispersao 


w 9 I 


Ascos 


0 Neurospora tambem pode se 
reproduzir sexuadamente pela produęao 
de hifas especializadas. Conidios de tipo 
sexual oposto se fundem a estas hifas. 


Legenda 




Tipo 

sexual(+)' 

.4 


PLASMOGAMIA 



Haploide (n) 
Dicariótico (n + n) 
Diploide (2 ni) 


0A hifa dicariótica que 
resulta da plasmogamia 
produz muitos ascos 
dicarióticos, dois dos 
quais sao mostrados aqui. 

Asco 

(dicariótico) 


Hifas' 
dicarióticas 


REPRODUęAO 

SEXUADA 


CARIOGAMIA 


Nucleo diploide - 
(zigoto) 


Ascocarpo s 


Oito 


0 Ocorre cariogamia 
dentro de cada asco, 
produzindo um 
nucleo diploide. 


©Os ascósporos sao 
liberados vigorosamente 
dos ascos por urna 
abertura no ascocarpo. 
Ao germinarem, os 
ascósporos originam 
novos micelios. 


:m [ 







A 


A 


Quatro 


©Cada nucleo haploide se divide urna vez por 
mitose, gerando oito nucleos. Paredes celulares 
e membranas plasmaticas se desenvolvem em 
volta do nucleo, formando ascósporos (MO). 



quatro nucleos haploides. 


▲ Figura 31.16 O ciclo de vida de Neurospora crassa, um ascomiceto. Neurospora e um 
mofo de pao e organismo experimental que tambem cresce na natureza sobre vegetaęao gueimada. 
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muitas celulas dicarióticas podem se desenvolver dentro 
dos ascos. Os nucleos haploides nesses ascos se fundem, 
e seus genomas, entao, se recombinam durante a meiose, 
resultando em uma descendencia com enorme diversida- 
de genetica a partir de um unico evento de acasalamento 
(ver etapas 3-5 na Figura 31.16). 

Como discutido no Capitulo 17, os biólogos na decada 
de 1930 usaram Neurospora em pesąuisas que levaram a 
hipótese de um gene - uma enzima. Atualmente, esse as- 
comiceto continua a servir como organismo-modelo de 
pesąuisa. Em 2003, seu genoma completo foi publicado. 
Esse fungo minusculo tern cerca de tres ąuartos da ąuanti- 
dade de genes da mosca-das-frutas ( Drosophila) e cerca da 
metade da ąuantidade de um ser humano (Tabela 31.1). 
O genoma de Neurospora e relativamente compacto, ten- 
do poucos dos segmentos de DNA nao codificante que 
ocupam muito espaęo nos genomas de seres humanos e 
de muitos outros eucariotos. Na verdade, ha evidencia que 
Neurospora tern um sistema de defesa genómico que evita 
a acumulaęao de DNA nao codificante, como transposons. 


Tabela 31.1 Comparaęao da diversidade genica em 
Neurospora, Drosophila e Homo sapiens 

Tamanho 


Diversidade 

do genoma 


genica (genes 

(milhóes de 

Nu mero 

por milhóes de 

pares de bases) 

de genes 

pares de bases) 


Neurospora 
crassa (fungo 
ascomiceto) 

41 

9.700 

236 

Drosophila 

melanogaster 

(mosca-das- 

-frutas) 

165 

14.000 

85 

Homo sapiens 
(ser humano) 

3.000 

< 21.000 

7 


Basidiomicetos 


Quitrideos 
= Zigomicetos 
Glomeromicetos 
Ascomicetos 

Basidiomicetos 


Cerca de 30 mil especies, abran- 
gendo cogumelos, bufas-de-lobo e 
orelhas-de-pau, sao chamadas de 
basidiomicetos e classificadas no 
filo Basidiomycota (Figura 31.17). 
Esse filo tambem inclui mutualistas que formam micor- 
rizas e dois grupos de parasitos destrutivos de plantas: 
as ferrugens e os carvóes. O nome do filo deriva de basi- 
dio (do latim, “pequeno pedestal”), celula na qual ocorre 
cariogamia, seguida imediatamente por meiose. A forma 
de taco do basidio tambem da origem ao nome comum 
fungo de taco . 

Os basidiomicetos sao importantes decompositores de 
madeira e outros materiais vegetais. De todos os fungos, 
certos basidiomicetos sao os melhores na decomposięao 
do complexo polimero lignina, um componente abundan- 
te da madeira. Muitos fungos orelha-de-pau decompóem 
a madeira de arvores fracas ou danificadas e continuam a 
decompor a madeira após a arvore morrer. 



► Fungos orelha-de-pau, 
importantes decomposi¬ 
tores de madeira 


◄ Bufa-de-lobo 
emitindo esporos 


► Fungo veu-de-noiva 
{Dictyphora), com 
odor semelhante a 
carne putrefata 


A Figura 31.17 Basidiomicetos (fungos de taco). 


Em geral, o ciclo de vida de um basidiomiceto inclui 
um micelio dicariótico de longa duraęao (Figura 31.18). 
Como em ascomicetos, esse estagio dicariótico estendi- 
do proporciona muitas oportunidades para eventos de 
recombinaęao genetica, resultando na multiplicaęao do 
resultado de um unico acasalamento. Periodicamente, em 
resposta a estimulos ambientais, o micelio se reproduz 
sexuadamente pela produęao de elaborados corpos fru- 
tiferos chamados basidiocarpos. Os cogumelos brancos 
comuns dos supermercados sao exemplos familiares de 
um basidiocarpo. 

Pelo crescimento concentrado nas hifas do cogumelo, 
um micelio de basidiomiceto pode erguer suas estruturas 
frutiferas em apenas poucas horas; um cogumelo apa- 
rece subitamente a medida que ele absorye agua e que o 
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citoplasma se dirige a ele a partir do micelio dicariótico. 
Por esse processo, um anel de cogumelos, popularmente 
chamado de “anel de fadas”, pode aparecer literalmente da 
noite para o dia (Figura 31.19). O micelio abaixo do “anel 
de fadas” se expande para fora, a uma velocidade de apro- 
ximadamente 30 cm por ano, decompondo materia orga- 
nica no solo a medida que cresce. Alguns aneis gigantes sao 
produzidos por micelios seculares. 

Após um cogumelo se formar, seu “chapeu” sustenta e 
protege uma enorme area de superficie de basidios dica- 
rióticos sobre lamelas. Durante a cariogamia, os dois nu- 
cleos em cada basidio se fundem, produzindo um nucleo 
diploide (ver Figura 31.18). Esse nucleo entao sofre meiose, 
gerando ąuatro nucleos haploides, cada um dos quais fi- 
nalmente se desenvolve em um basidiósporo. Grandes nu- 
meros de basidiósporos sao produzidos: as lamelas de um 
cogumelo branco comum tern uma area de superficie de 


200 cm 2 e pode soltar um bilhao de basidiósporos, que sao 
impelidos pelo vento para longe. 


REVISAO DO CONCEITO 31.4 

1. Que caracteristicas dos quitrideos sustentam a hipótese que 
eles incluem membros das primeiras linhagens divergentes 
de fungos? 

2. De exemplos de como forma se ajusta a funęao em zigomice- 
tos, glomeromicetos, ascomicetos e basidiomicetos. 

U Suponha que a mutaęao de um ascomiceto alte- 
rasse seu ciclo de vida de modo que plasmogamia, carioga¬ 
mia e meiose ocorressem em rapida sucessao. Como isso 
poderia afetar os ascósporos e ascocarpos? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE... 





CARIOGAMIA 


MEIOSE 


▼ Figura 31.18 O ciclo de 
vida de um basidiomiceto 
formador de cogumelos. 


O Dois micelios haploides 
de tipos sexuais diferentes 
entram em plasmogamia. 


© Um micelio dicariótico se forma, crescendo 
mais rapido e, por firn, englobando os 
micelios haploides parentais. 


©Quando maduros, 
os basidiósporos 
sao ej eta dos e, 
entao, dispersados 
pelo vento. 


Dispersao e 
germinaęao 


Basidiósporos 

(n) 


Basidio com quatro 
basidióforos 

Basidio contendo quatro 
nucleos haploides 


Basidio 


©As lamelas do 
basidiocarpo sao 
forradas com celulas 
dicarióticas terminais 
chamadas de basidios. 


©Cada nucleo diploide 
gera quatro nucleos 
haploides, cada um dos 
quais se desenvolve em 
um basidióforo (MEV). 


Nucleos 

diploides 


©Em um ambiente 
adequado, os 
basidiósporos 
germinam e 
crescem em um 
micelio haploide 
de vida curta. 


© Estimulos ambientais, 
como precipitaęao ou 
mudanęa na temperatura, 
induzem o micelio 
dicariótico a formar 
massas compactas que se 
desenvolvem em 
basidiocarpos (cogumelos, 
neste caso). 


Basidiocarpo 
(n + n) 


Basidios 
(n + 


Haploide (n) 
Dicariótico (n + n) 
Diploide (2 n) 


©A cariogamia em 
cada basidio produz um 
nucleo diploide, o qual, 
entao, entra em meiose. 


PLASMOGAMIA 


Lamelas 
forradas 
com basidios 


Tipo 

sexual(+) 


REPRODUęAO 

SEXUADA 


Legenda 
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▲ Figura 31.19 Um anel de fadas. Segundo a lenda, os aneis 
de cogumelos brotam onde as fadas danęaram em noites enluara- 
das. O texto fornece uma explicaęao biológica de como esses aneis 
se formam. 


CONCEITO 31.5 

Os fungos desempenham papeis essenciais 
na cidagem de nutrientes, nas interaęóes 
ecológicas e no bem-estar humano 

Em nosso exame da classificaęao dos fungos, abordamos 
algumas formas pelas ąuais os fungos influenciam outros 
organismos. Agora vamos olhar mais de perto esses impac- 
tos, enfocando como os fungos agem como decomposito- 
res, mutualistas e patógenos. 

Fungos como decompositores 

Os fungos sao bem adaptados como decompositores de 
materiał organico, incluindo a celulose e a lignina das pa- 
redes celulares vegetais. Na verdade, ąuase qualquer subs- 
trato contendo carbono - mesmo combustivel de aviao e 
tintas para construęóes - pode ser consumido por pelo 
menos alguns fungos. O mesmo e verdadeiro para bacte- 
rias. Como consequencia, fungos e bacterias sao os prin- 
cipais responsaveis por manter os ecossistemas supridos 
com nutrientes inorganicos essenciais ao crescimento ve- 
getal. Sem esses decompositores, o carbono, o nitrogenio 
e os outros elementos permaneceriam retidos na materia 
organica. Se isso acontecesse, as plantas e os animais que 
se alimentam deles nao poderiam existir, pois os elementos 
absorvidos do solo nao retornariam (ver Capitulo 55). Sem 
decompositores, a vida como nós conhecemos cessaria. 

Fungos como mutualistas 

Os fungos podem estabelecer relaęóes mutualisticas com 
plantas, algas, cianobacterias e animais. Os fungos mutu¬ 
alistas absorvem nutrientes de um organismo hospedeiro, 
mas retribuem com aęóes que o beneficiam - como ja vi- 
mos nas associaęóes micorrizicas essenciais que os fungos 
formam com a maioria das plantas yasculares. 


óticos, fungos (ou bacterias) que vivem dentro de folhas ou 
outras partes das plantas sem causar danos. A maioria dos 
fungos endófitos identificados ate agora e de ascomicetos. 
Endófitos fungicos beneficiam certas gramineas e outras 
plantas nao lenhosas por produzirem toxinas que dissua- 
dem herbivoros ou por aumentarem a tolerancia da planta 
hospedeira ao calor, seca ou metais pesados. Como des- 
crito na Figura 31.20, os pesquisadores estudaram como 
endófitos fungicos afetam uma planta lenhosa testando se 
os endófitos foliares beneficiam as plantulas do cacaueiro 
(Theobroma cacaó). Suas descobertas mostraram que os en¬ 
dófitos fungicos de plantas floriferas lenhosas podem desem- 
penhar um importante papel na defesa contra patógenos. 


▼ 


Figura 31.20 


Pesguisa 


Endófitos fungicos beneficiam uma 
planta lenhosa? 


Experimento Endófitos fungicos sao fungos simbióticos en- 
contrados dentro dos corpos de todas as plantas examinadas 
ate agora. A. Elizabeth Arnold, da Universidade do Arizona, 
Tucson, e colaboradores testaram se endófitos fungicos bene- 
ficiam o cacaueiro ( Theobroma cacaó). Esta arvore, cujo nome 
significa "alimento dos deuses", e a fonte das sementes usadas 
para fazer chocolate, e ela e cultivada nos trópicos. Uma mis- 
tura especial de endófitos fungicos foi adicionada as folhas de 
algumas plantulas de cacau, mas nao a outras. (No cacau, os 
endófitos fungicos colonizam as folhas após a plantula emergir.) 
As plantulas foram entao inoculadas com um patógeno virulen- 
to, o protista Phytophthora. 


Resultados Menos folhas foram mortas pelo patógeno em 
plantulas com endófitos fungicos do que em plantulas sem en¬ 
dófitos. Entre as folhas que sobreviveram, os patógenos danifi- 
caram menos area de superficie foliar em plantulas com endófi¬ 
tos do que em plantulas sem endófitos. 


Endófito nao presente; patógeno presente (E-P+) 
I I Ambos endófito e patógeno presentes (E+P+) 



E-P+ E+P+ E-P+ E+P+ 


Condusao A presenęa dos endófitos parece beneficiar os ca- 
caueiros pela reduęao da mortalidade foliar e do dano causado 
por Phytophthora. 

Fonte: A. E. Arnold et al., Fungal endophytes limit pathogen damage in a 
tropical tree, Proceedings of the National Academy of Sciences 100:15649- 
15654 (2003). 


Mutualismos fungo-planta 

Junto com fungos micornzicos, todas as especies de plantas 
estudadas ate o presente parecem abrigar endófitos simbi- 


] Arnold e colaboradores tambem realizaram tratamentos- 
-controle. Sugira dois controles que e/es poderiam ter usado e explique 
como cada um seria util na interpretaęao dos resultados descritos aqui. 
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A Figura 31.21 Insetos jardineiros de fungos. Estas formigas 
cortadeiras dependem de fungos para converter o materiał vegetal 
em uma forma que o inseto possa digerir. Estes fungos, por sua vez, 
dependem dos nutrientes das folhas e que as formigas os alimentam. 


Mutualismos fungo-animal 

Como mencionado anteriormente, alguns fungos compar- 
tilham seus servięos digestivos com animais, auxiliando a 
decompor materiał vegetal nas yisceras do gado e outros 
mamiferos pastejadores. Muitas especies de formigas tiram 
yantagem do poder digestivo dos fungos cultivando-os em 
“fazendas”. Formigas cortadeiras, por exemplo, exploram 
florestas tropicais em busca de folhas, que elas próprias 
nao podem digerir, mas as carregam para seus ninhos e ali¬ 
mentam os fungos (Figura 31.21). A medida que os fun¬ 
gos crescem, suas hifas desenvolvem pontas intumescidas 
especializadas que sao ricas em proteinas e carboidratos. 
As formigas se alimentam principalmente dessas extremi- 
dades ricas em nutrientes. Os fungos nao só decompóem 
as folhas em substancias que os insetos podem digerir, mas 
tambem desintoxicam compostos defensivos das plantas 
que caso contrario matariam ou prejudicariam as formigas. 
Em algumas florestas tropicais, os fungos ajudaram esses 
insetos a se tornarem os principais consumidores de folhas. 

A evoluęao dessas formigas agricultoras e de seus fun¬ 
gos “cultivados” tern sido intimamente ligada por mais de 
50 milhóes de anos. Os fungos se tornaram tao dependen- 
tes de suas cuidadoras que em muitos casos nao sobrevi- 
vem por muito tempo sem as formigas, e vice-versa. 


Liquens 

Um liąuen e uma associaęao simbiótica entre um micror- 
ganismo fotossintetizante e um fungo, na qual milhóes 
de celulas fotossintetizantes sao mantidas 
em uma massa de hifas fungicas. Os liquens 
crescem sobre superficies de rochas, troncos 
podres, aryores e telhados em varias formas 
(Figura 31.22). Os parceiros fotossinteti¬ 
zantes sao algas verdes unicelulares ou fila- 
mentosas ou cianobacterias. Muitas vezes, o 
componente fungico e um ascomiceto, mas 
tambem ha registro de um glomeromiceto e 
75 liquens com basidiomicetos. Em geral, o 
fungo da ao liquen sua forma e estrutura ge¬ 
ral e os tecidos formados pelas hifas contri- 
buem com a maior parte da massa do Hquen. 

As celulas da alga ou cianobacteria geralmen- 


te ocupam uma camada interna abaixo da superficie do 
liquen (Figura 31.23). 

A fusao do fungo e alga ou cianobacteria e tao com- 
pleta que aos liquens sao dados nomes cientificos como se 
fossem organismos unicos; ate o momento, 17 mil espe¬ 
cies de liquens foram descritas. Como seria esperado des- 
se “organismo dualistico”, a reproduęao assexuada como 
unidade simbiótica e comum. Isso pode ocorrer tanto 
por fragmentaęao do liquen parental ou pela formaęao de 
soredios, pequenos agregados de hifas com algas incrus- 
tadas (ver Figura 31.23). Os fungos de muitos liquens tam¬ 
bem se reproduzem sexuadamente. 

Na maioria dos liquens, cada parceiro fornece algo ao 
outro que ele nao poderia obter por si próprio. A alga ou 
cianobacteria fornece compostos de carbono; uma ciano¬ 
bacteria tambem fixa nitrogenio (ver Capitulo 27) e propor- 
ciona compostos organicos nitrogenados. O fungo supre seu 
parceiro fotossintetizante com um ambiente adequado para 
o crescimento. O arranjo fisico das hifas permite as trocas 
gasosas, protege o parceiro fotossintetizante e retem agua e 
minerais, a maior parte dos quais sao absoryidos da poeira 
transportada pela atmosfera ou da chuva. O fungo tambem 
secreta acidos, que auxiliam na absoręao de minerais. 


◄ Liquen fruticoso 
(parecido com 
um arbusto) 



◄ Liquens 
crostosos 
(incrustante) 


A Figura 31.22 Variaęao na forma de crescimento de liguens. 
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Ascocarpo do fungo 


Soredios 



▲ Figura 31.23 Anatomia de um liquen ascomiceto (MEV colorida) 


Os liąuens sao importantes pioneiros sobre superficies 
de rochas e solos descobertos, como lavas vulcanicas e flo- 
restas ąueimadas. Eles decompóem a superficie penetrando 
nela fisicamente e atacando-a ąuimicamente, e eles retem 
a poeira do solo transportada pelo vento. Liąuens fixado- 
res de nitrogenio tambem adicionam nitrogenio organico 
a alguns ecossistemas. Esses processos tornam possivel o 
crescimento de urna sucessao de plantas (ver Capitulo 54). 
Fósseis mostram que os liąuens estavam sobre a terra ha 
420 milhóes anos. Esses liąuens primitivos podem ter mo- 
dificado rochas e solos tanto ąuanto eles o fazem hoje, aju- 
dando a pavimentar o caminho para as plantas. 

Fungos como parasitos 

Assim como os fungos mutualistas, os fungos parasitos 
absorvem nutrientes de celulas de hospedeiros vivos, mas 
nao proporcionam beneficios em troca. Cerca de 30% das 
100 mil especies conhecidas de fungos vivem como parasi¬ 
tos ou patógenos, principalmente de plantas (Figura 31.24). 
Exemplo de patógeno de planta e Cryphonectria parasitica , 
o fungo ascomiceto que causa o cancro do castanheiro, que 
alterou a paisagem do nordeste dos Estados Unidos. Intro- 
duzido acidentalmente em arvores importadas da Asia, no 
inicio dos anos 1900, os esporos do fungo penetraram em 
fendas na casca das arvores do castanheiro americano e 
produziram hifas, matando muitas arvores. Os castanheiros 
outrora comuns, agora sobrevivem principalmente como 
brotaęóes dos tocos das antigas arvores. Outro ascomiceto, 
Fusarium circinatum , causa o cancro resinoso do pinheiro, 
doenęa que ameaęa os pinheiros em todo o mundo. Entre 
10 e 50% da colheita mundial de frutos sao perdidos anual- 
mente devido a fungos, e as colheitas de cereais tambem so- 
frem perdas importantes a cada ano. 

Alguns fungos que atacam culturas de produtos alimen- 
ticios produzem compostos que sao tóxicos para os seres 
humanos. Um exemplo e o ascomiceto Claviceps purpurea , 
que cresce em plantas de centeio, formando estruturas de 
cor purpura, chamadas de esporóes (ver Figura 31.24c). 


Se o centeio infectado for moido em fa- 
rinha, as toxinas dos esporóes podem 
causar ergotismo, caracterizado por 
gangrena, espasmos nervosos, sensa- 
ęóes de ąueimaęao, alucinaęóes e insa- 
nidade temporaria. Urna epidemia de 
ergotismo no ano de 944 matou mais 
de 40 mil pessoas na Franęa. Um com- 
posto que foi isolado dos esporóes e o 
acido lisergico, a materia-prima da qual 
o alucinógeno LSD e produzido. 

Embora os animais sejam menos 
suscetiveis a fungos parasitos do que as 
plantas, cerca de 500 fungos sao conhe- 
cidos por parasitar animais. Um desses 
parasitos, o ąuitrideo Batrachochytrium 
dendrobatidis , foi responsavel no recen- 
te declmio ou extinęao de aproximada- 
mente 200 especies de ras e outros an- 
fibios (Figura 31.25). Esse ąuitrideo 
pode causar infecęóes graves da pele, levando a mortandades 
em massa. Observaęóes de campo e estudos de especimes 
em museus indicam que B. dendrobatidis apareceu primeiro 
em populaęóes de ras pouco antes do seu declmio na Austra¬ 
lia, Costa Rica, Estados Unidos e outros paises. Alem disso, 
em regióes onde infecta ras, esse ąuitrideo tern niveis muito 
baixos de diversidade genetica. Esses achados sao coerentes 
com a hipótese de que B. dendrobatidis emergiu recente- 
mente e se espalhou com rapidez pelo mundo, dizimando 
muitas populaęóes de anfibios. 

O termo geral para urna infecęao em um animal por 
um fungo parasito e micose. Em seres humanos, as mico- 
ses de pele incluem a tinha, doenęa que causa areas circu- 
lares avermelhadas sobre a pele. Com mais freąuencia, os 
ascomicetos que causam a tinha crescem nos pes, causan- 



(a) Carvao em uma 
espiga de milho 


(c) Esporao do centeio 


▲ Figura 31.24 Exemplos de doenęas fungicas de plantas. 
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Califórnia 


Legenda 


Limite da distribuięao 
do guitrideo 


Situaęao do lago em 2009: 


Populaęao de ras extinta 

Tratamento do lago: 
ras tratadas com 
fungicidas e liberadas 


▲ Ras-de-pernas-amarelas 
mortas pela infecęao 
por B. dendrobatidis 


▲ Figura 31.25 Anfibios sob ataque. Poderia um fungo pa- 
rasito ter causado alguns dos varios declfnios e extinęóes de po- 
pulaęóes de anfibios nas ultimas decadas? Um estudo encontrou 
que o numero de ras-de-pernas-amarelas (Rana muscosa) caiu 
verticalmente após o quitr(deo Batrachochytrium dendrobatidis ter 
alcanęado a area da Bacia Sixty Lakę na Califórnia. Nos anos que 
precederam a chegada do quitndeo em 2004, havia mais de 2.300 
ras nestes lagos. Em 2009, somente 38 ras permaneciam; todas as 
sobreviventes estavam em dois lagos (amarelo) onde as ras haviam 
sido tratadas com um fungicida para reduzir o impacto do guitrideo. 


INTERPRETE OS DADOS 


Os dados representados indicam que 
o quitrideo causa ou esta correlacionado a queda no numero de 
ras? Explique. 


do coceira intensa e bolhas conhecidas como pe-de-atleta. 
Embora altamente contagiosas, o pe de atleta e outras in- 
fecęóes como a tinha podem ser tratadas com loęóes fun¬ 
gicidas e talcos. 

Por outro lado, micoses sistemicas se espalham pelo 
corpo e geralmente causam varias enfermidades graves. 
Em geral, elas sao causadas por esporos inalados. Por 
exemplo, a coccidioidomicose e urna micose sistemica que 
produz sintomas semelhantes a tuberculose nos pulmóes. 
Cada ano, centenas de casos na America do Norte reąue- 
rem tratamento com farmacos antimicóticos, sem os ąuais 
a doenęa poderia ser fatal. 

Algumas micoses sao oportunistas, ocorrendo apenas 
ąuando urna alteraęao nos microrganismos do corpo, no 
ambiente ąuimico ou no sistema imune permite que o fun¬ 
go cresęa descontrolado. Candida albicans , por exemplo, 
e um habitante normal da maioria dos epitelios, como a 
superficie vaginal Sob certas circunstancias, C. albicans 
pode crescer muito rapidamente e tornar-se patogenica, 
levando as assim chamadas “infecęóes por leveduras”. Nas 
decadas recentes, muitas outras micoses oportunistas em 
seres humanos tornaram-se mais comuns, devido em parte 
a Aids, que compromete o sistema imune. 


Usos praticos de fungos 

Os perigos impostos pelos fungos nao deveriam ofuscar 
os seus imensos beneficios. Dependemos de seus servięos 
ecológicos como decompositores e recicladores da mate¬ 
ria organica. E sem as micorrizas a agricultura seria muito 
menos produtiva. 

Os cogumelos nao sao os unicos fungos de interes- 
se para o consumo humano. Os fungos sao usados para 
amadurecer o Roąuefort e outros queijos azuis. Pantorras 
e trufas, os corpos frutiferos comestiveis de varios ascomi- 
cetos, sao altamente apreciadas por seus sabores complexos 
(ver Figura 31.15). Esses fungos podem ser comercializados 
por centenas ou milhares de dólares o quilograma. As trufas 
liberam odores fortes que atraem mamiferos e insetos, que se 
alimentam deles na natureza e dispersam seus esporos. Em 
alguns casos, os odores imitam os feromónios (atrativos se- 
xuais) de certos mamiferos. Por exemplo, os odores de varias 
trufas europeias imitam os feromónios liberados por porcos 
machos, o que explica porque os caęadores de trufas usam 
femeas de porcos para ajudar a encontrar essas iguarias. 

Por milhares de anos, os seres humanos tern usado le- 
yeduras para produzir bebidas alcoólicas e pao. Sob condi- 
ęóes anaeróbias, as leveduras fermentam aęucares a alcool 
e C0 2 , que faz a massa crescer. Apenas ha pouco tempo 
as leveduras utilizadas foram separadas em culturas pu- 
ras para o uso mais controlado. A levedura Saccharomyces 
cerevisiae e o mais importante de todos os fungos cultivados 
(ver Figura 31.7). Ela esta disponivel na forma de inumeras 
cepas de leveduras para panificaęao e para ceryejaria. 

Muitos fungos tern igualmente grandę valor medicinal. 
Por exemplo, urna substancia extraida dos esporóes e usa- 
da para reduzir a pressao alta do sangue e para estancar a 
hemorragia materna após o parto. Alguns fungos produzem 
antibióticos efetivos no tratamento de infecęóes bacterianas. 
Na verdade, o primeiro antibiótico descoberto foi a penici- 
lina, produzida pelo ascomiceto Penicillium . Outros exem- 
plos de produtos farmaceuticos deriyados de fungos incluem 
substancias redutoras do colesterol e a ciclosporina, utilizada 
para deprimir o sistema imune após o transplante de órgaos. 

Os fungos tambem figuram notavelmente na pesquisa 
basica. Por exemplo, a levedura Saccharomyces cerevisiae 
e usada para estudar a genetica molecular de eucariotos, 
urna vez que suas celulas sao faceis de cultivar e manipular. 
Os cientistas estao avanęando no conhecimento sobre os 
genes envolvidos no mai de Parkinson examinando as fun- 
ęóes de genes homólogos em S. cerevisiae. 

Fungos geneticamente modificados tambem sao mui¬ 
to promissores. Por exemplo, os cientistas obtiveram su- 
cesso ao modificar urna cepa de S. cerevisiae que produz 
glicoproteinas humanas, incluindo o fator de crescimento 
semelhante a insulina. Esses fungos produtores de glico- 
proteinas tern potencial para o tratamento de pessoas com 
condięóes de saude que as impedem de produzir esses 
compostos. Enquanto isso, outros cientistas estao sequen- 
ciando o genoma de Gliocladium roseum , um ascomiceto 
que pode crescer sobre madeira e residuos agricolas e que 
naturalmente produz hidrocarbonetos similares aos do 
diesel (Figura 31.26). Eles esperam decifrar as rotas me- 









BIOLOGIA DE CAMPBELL 665 


tabólicas pelas quais G. roseum sintetiza hidrocarbonetos, 
com o objetivo de aproveitar essas rotas para produzir bio- 
combustfveis, sem reduzir a area plantada para o cultivo de 
culturas para a produęao de alimentos (como ocorre quan- 
do etanol e produzido a partir do milho). 

Agora que completamos nosso exame do reino Fungi, 
dedicaremos o restante desta unidade ao reino Animalia, 
intimamente relacionado, ao qual os seres humanos per- 
tencem. 


REVISAO DO CONCEITO 31.5 


1. Que beneficios as algas liquenicas podem obter de sua rela- 
ęao com os fungos? 

2. Que caracteristicas dos fungos patogenicos resultam em sua 
eficiente transmissao? 


Como a vida na Terra poderia diferir do que co- 
nhecemos atualmente se as relaęóes mutualisticas entre 
fungos e outros organismos jamais tivessem evolufdo? 



▲ Figura 31.26 Este fungo pode ser usado para produzir 
biocombustiveis? O ascomiceto Gliocladium roseum pode produ¬ 
zir hidrocarbonetos similares agueles do diesel (MEV colorida). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


31 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 31.1 

Fungos sao heterótrofos que se alimentam por 
absoręao (p. 649-651) 

• Todos os fungos (incluindo decompositores e simbiontes) sao he¬ 
terótrofos que adąuirem nutrientes por absoręao. Muitos fungos 
secretam enzimas que decompóem moleculas complexas. 

• A maioria dos fungos cresce como diminutos filamentos multicelula- 
res, chamados de hifas; relativamente poucas especies crescem ape- 
nas como leveduras unicelulares. Em sua forma multicelular, os fun¬ 
gos consistem em micelios, redes de hifas ramificadas adaptadas para 
a absoręao. Fungos micorrizicos tern hifas especializadas que lhes 
permitem formar urna relaęao mutuamente benefica com plantas. 

| Como a morfologia de fungos multicelulares afeta a eficiencia da 
absoręao de nutrientes? 

CONCEITO 31.2 


CONCEITO 31.3 

0 ancestral dos fungos foi um protista unicelular, 

aquatico e flagelado (p. 653-654) 

• A evidencia molecular indica que fungos e animais divergiram em 
1 a 1,5 bilhao de anos de um ancestral comum unicelular que tinha 
um flagelo. Entretanto, os fósseis mais antigos amplamente aceitos 
como fungos sao de 460 milhóes de anos de idade. 

• Quitrideos, um grupo de fungos com esporos flagelados, inclui al- 
gumas linhagens basais. 

• Os fungos estavam entre os mais antigos colonizadores do ambien- 
te terrestre; a evidencia fóssil indica que esses inclmam especies 
que eram simbiontes com as primeiras plantas terrestres. 

] A multicelularidade se originou independentemente em fungos e 

animais? Expligue. 

CONCEITO 31.4 

Os fungos irradiaram em um conjunto diverso de 

linhagens (p. 654-661) 


Fungos produzem esporos por meio de cidos de vida 
sexual e assexual (p. 651-653) 

• Em fungos, o ciclo de vida sexual envolve fusao citoplasmatica 
(plasmogamia) e fusao nuclear (cariogamia), com um estagio he- 
terocariótico intermediario no qual as celulas tern nucleos haploi- 
des dos dois genitores. As celulas diploides resultantes da carioga¬ 
mia sao de vida curta e passam por meiose, produzindo esporos 
haploides geneticamente diversos. 

• Muitos fungos podem se reproduzir assexuadamente como fungos 
filamentosos ou leveduras. 


DESENHE 


Desenhe um ciclo de vida generalizado para fungos , iden- 
tificando reproduęóes assexuada e sexuada, meiose, plasmogamia, ca¬ 
riogamia e os pontos no ciclo onde esporos e o zigoto sao produzidos. 


Filo de fungo Aspectos distintivos 

Chytridiomycota 

(quitrideos) 

Esporos flagelados 

Zygomycota 

(zigomicetos) 

Zigosporangio resistente 

como estagio sexual tiBk 

Glomeromycota 

(fungos micorrizicos 
arbusculares) 

Micorrizas arbusculares 
formadas com plantas 
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Ascomycota 

(ascomicetos) 

Esporos sexuais (ascósporos) 
produzidos internamente 
em sacos chamados ascos; 
grandes numeros de esporos 
assexuais (conidios) produzidos 

Basidiomycota 

(basidiomicetos) 

Corpo frutifero elaborado 
(basidiocarpo) contendo 
muitos basidios que "" 

produzem esporos sexuais 
(basidiósporos) 


DESEŃ H E 


de fungos. 


Desenhe uma arvore filogenetica dos principais grupos 


CONCEITO 31.5 

Os fungos desempenham papeis essenciais na 
cidagem de nutrientes, nas interaęóes ecológicas e no 
bem-estar humano (p. 661-665) 

• Os fungos realizam a reciclagem de elementos ąuimicos essenciais 
entre o mundo vivo e nao vivo. 

• Os liąuens sao associaęóes simbióticas altamente integradas de 
fungos e algas ou cianobacterias. 

• Muitos fungos sao parasitos, principalmente de plantas. 

• Os seres humanos utilizam os fungos para a alimentaęao e para 
produzir antibióticos. 

| Como os fungos sao importantes como decompositores, mutualistas 
e patógenos ? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Todos os fungos sao: 

a. simbióticos. c. flagelados. 

b. heterotróficos. d. decompositores. 

2. Qual das seguintes celulas ou estruturas esta associada a repro- 
duęao assexuada em fungos? 

a. Ascósporo. c. Zigosporangio. 

b. Basidiósporo. d. Conidióforo. 

3. Acredita-se que os parentes mais próximos dos fungos sejam os: 

a. animais. c. musgos. 

b. plantas vasculares. d. amebas sociais. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. A yantagem adaptativa mais importante associada a natureza fi- 
lamentosa de micelios fungicos e: 

a. a capacidade de formar haustórios e parasitar outros orga- 
nismos. 

b. o potencial para habitar ąuase todos os habitats terrestres. 

c. aumento da probabilidade de contato entre tipos sexuais 
diferentes. 

d. extensa area de superficie bem adaptada para crescimento 
invasivo e absoręao de nutrientes. 


INVESTIGAęAO CIENTIFICA 

| A graminea Dichanthelium 
languinosum vive em solos ąuentes e hospeda fungos do genero 
Curvularia como endófitos. Os pesąuisadores testaram o im- 
pacto de Curvularia sobre a tolerancia dessa graminea. Eles cul- 
tivaram plantas sem (E-) e com (E+) endófitos de Curvularia em 
diferentes temperaturas e mediram a fitomassa e o numero de 
perfilhos que a planta produziu. Desenhe um grafico de barras 
para a fitomassa versus a temperatura e interprete-o. 


Temperatura 
do solo 

Curvularia + ou - 

Fitomassa (g) 

N° de perfilhos 

30°C 

E- 

16,2 

32 


E+ 

22,8 

60 

35°C 

E- 

21,7 

43 


E+ 

28,4 

60 

40°C 

E- 

8,8 

10 


E+ 

22,2 

37 

45°C 

E- 

0 

0 


E+ 

15,1 

24 


Fonte: R. S. Redman et al., Thermotolerance generated by plant/fungal symbiosis, Science 
298:1581 (2002). 


N(VEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

6. Acredita-se que simbiose fungo-alga que constitui um liquen 
tenha evoluido varias vezes independentemente em diferentes 
grupos de fungos. Entretanto, os liquens se inserem em tres gru¬ 
pos bem definidos de formas de crescimento (ver Figura 31.22). 
Como voce poderia testar as seguintes hipóteses: Hipótese 1: li- 
quens crostosos, foliosos e fruticosos, cada grupo representa um 
grupo monofiletico; e Hipótese 2: Cada forma de crescimento 
de liquens representa evoluęao convergente por fungos taxono- 
micamente diversos. 

7. 


8 . 


Esta vespa e a vitima de um fungo entomopatogenico (fungo 
parasitico de insetos). Escreva um paragrafo descrevendo o que 
esta imagem ilustra sobre o modo nutricional, estrutura corporal 
e papel ecológico do fungo. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Como voce leu neste capitulo, os fungos tern formado ha bastan- 
te tempo associaęóes simbióticas com plantas e com algas. Em 
um ensaio sucinto (100-150 palavras), descreva como esses dois 
tipos de associaęóes podem levar a propriedades emergentes em 
comunidades biológicas. 



















& 


Um Panorama da 
uTversidade Animal 

, i^\ 



A 



CONCEITOS-CH AVE 

32.1 Animais sao eucariotos mul- 
ticelulares heterotróficos 
com tecidos que se desen- 
volvem a partir de camadas 
embrionarias 

32.2 A historia dos animais se 
estende por mais de meio 
bilhao de anos 

32.3 Os animais podem ser ca- 
racterizados por "planos 
corporais" 

32.4 Concepęóes sobre a filoge¬ 
nia animal continuam a ser 
formadas a partir de novos 
dados moleculares e morfo- 
lógicos 





▲ Figura 32.1 Que adaptaęoes tornam o camaleao um 
predador espantoso? 


Um reino de consumidores 

E mbora se mova vagarosamente, o camaleao, na Figura 32.1, pode utili- 
zar sua comprida e pegajosa lingua para capturar sua presa desprevenida. 
Muitas especies de camaleóes tambem podem mudar sua coloraęao e, por- 
tanto, confundir-se com o ambiente yizinho - dificultando a sua detecęao 
tanto por suas presas ąuanto por predadores. 

O camaleao e apenas um exemplo de um animal que e um eficiente con- 
sumidor de outros organismos. Outros animais predadores subjugam suas 
presas usando sua foręa, velocidade ou toxinas, enąuanto outros capturam 
as presas despreparadas com a construęao de armadilhas ocultas, como as 
teias. Da mesma forma, animais herbivoros podem privar por completo de 
folhas e sementes as plantas que consomem, enquanto animais parasitos en- 
fraquecem seus hospedeiros ao consumir seus tecidos ou lfquidos corporais. 
Esses e outros animais sao eficientes maquinas de comer, em parte por terem 
musculos especializados e celulas nervosas que lhes permitem detectar, cap¬ 
turar e comer outros organismos - incluindo aqueles que podem escapar do 
ataque. Os animais tambem sao muito eficientes em processar o alimento 
que consomem; a maioria dos animais faz isso usando um eficiente sistema 
digestório que tern a boca em urna extremidade e o anus na outra. 

Neste capitulo, embarcaremos em urna viagem pelo reino animal que 
prosseguira nos dois próximos capitulos. Aqui, consideraremos as caracteris- 
ticas que todos os animais compartilham, bem como a historia evolutiva desse 
reino de consumidores. 
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CONCEITO 32.1 

Animais sao eucariotos multicelulares 
heterotróficos com tecidos que se desenvolvem 
a partir de camadas embrionarias 

Listar as caracteristicas compartilhadas por todos os animais 
e desafiador, pois ha exceęóes para ąuase todos os criterios 
que poderiamos selecionar. Quando tomadas em conjunto, 
entretanto, varias caracteristicas de animais descrevem sufi- 
cientemente o grupo para os fins de nossa discussao. 

Modo nutricional 

Os animais diferem tanto das plantas como dos fungos em 
seu modo de nutrięao. As plantas sao eucariotas autotrófi- 
cas capazes de produzir moleculas organicas por meio da 
fotossintese. Os fungos sao heterótrofos que crescem sobre 
ou próximo ao seu alimento e que se alimentam por absor- 
ęao (em geral, após terem liberado enzimas que digerem o 
alimento fora de seus corpos). Diferente das plantas, os ani¬ 
mais nao podem fabricar todas as suas próprias moleculas 
organicas, e assim, na maioria dos casos, eles as ingerem - 
ou comendo outros organismos vivos ou comendo materia 
organica nao viva. Todavia, diferente dos fungos, a maioria 
dos animais se alimenta ingerindo seu alimento, usando en¬ 
zimas para digeri-lo dentro de seus corpos. 

Estrutura e especializaęao celulares 

Os animais sao eucariotos e, como as plantas e muitos 
fungos, sao multicelulares. Entretanto, ao contrario das 
plantas e dos fungos, nos animais falta o suporte estrutu- 
ral das paredes celulares. Em seu lugar, proteinas exter- 
nas a membrana celular proporcionam suporte estrutu- 
ral para as celulas animais e as conectam umas as outras 
(ver Figura 6.28). A mais abundante dessas proteinas e o 
colageno, nao encontrado em plantas ou fungos. 

As celulas da maioria dos animais sao organizadas em 
tecidos, grupos de celulas semelhantes que atuam como 
urna unidade funcional. Por exemplo, o tecido muscular e o 
tecido nervoso sao responsaveis pelo movimento do corpo 
e pela conduęao dos impulsos nervosos, respectivamente. 
A capacidade para se mover e conduzir impulsos nervosos 
e a base de muitas adaptaęóes que distinguem os animais 
de plantas e fungos (aos quais faltam celulas musculares e 
nervosas). Por essa razao, as celulas musculares e nervosas 
sao centrais para o estilo de vida dos animais. 

Reproduęao e desenvolvimento 

A maioria dos animais tern reproduęao sexuada, e o esta- 
gio diploide costuma dominar o ciclo de vida. No estagio 
haploide, espermatozoides e óvulos sao produzidos dire- 
tamente por divisao meiótica, diferente do que ocorre em 
plantas e fungos (ver Figura 13.6). Na maioria das especies 
animais, um pequeno espermatozoide flagelado fertiliza 
um óvulo imóvel de maior tamanho, formando um zigoto 
diploide. O zigoto, entao, sofre clivagem, urna sucessao de 
diyisóes celulares mitóticas sem crescimento celular entre 


as diyisóes. Durante o desenvolvimento da maioria dos 


animais, a clivagem leva a formaęao de um estagio multi- 
celular chamado blastula, que, em muitos animais, toma 
a forma de urna bola oca (Figura 32.2). Após o estagio de 
blastula, segue o processo de gastrulaęao, durante o qual 
sao formadas as camadas de tecidos embrionarios que de- 
senvolverao as partes do corpo do adulto. O estagio do de- 
senvolvimento resultante e chamado de gastrula. 

Embora alguns animais, incluindo os seres humanos, 
tornem-se diretamente adultos, o ciclo de vida da maioria 
deles inclui ao menos um estagio larval. Urna larva e urna 
forma sexualmente imatura de um animal com morfologi- 
camente distinta do adulto, em geral com alimentaęao di¬ 
ferente e, as vezes, ate mesmo com um habitat diferente do 


adulto, como no caso da larva aquatica de um mosquito ou 
de urna libelula. As larvas animais por firn passam por me- 
tamorfose, a modificaęao do desenvolvimento que trans- 
forma o animal em juyenil, o qual se parece com um adulto, 


©O zigoto de 
um animal passa 
por urna serie de 
divisóes celulares 
mitóticas, chamadas 
de clivagem. 


© Um embriao 
de oito celulas 
e formado por 
tres ciclos de 
divisao celular. 



mas ainda nao e ma- 
duro sexualmente. 

Embora os ani¬ 
mais adultos variem 
amplamente morfo- 
logicamente, os genes 
que controlam o seu 
desenvolvimento sao 
semelhantes ao longo 
de urna ampla gama 
de taxons. Todos os 
animais tern genes do 
desenvolvimento que 


Estagio de oito celulas 


© Na maioria dos 
animais, a divagem 
resulta na formaęao de 
um estagio multicelular 
chamado de blastula. 

Normalmente a 
blastula e urna bola 
oca de celulas que 
circunda urna cavidade 
chamada de blastocele. 


\ 


Clivagem 


tas 


Blastula 


Blastocele 



Secęao transversal 
da blastula 


© A maioria dos animais tambem 
sofre gastrulaęao, processo no qual 
urna extremidade do embriao se 
dobra para dentro, se expande e, 
por firn, preenche a blastocele, 
produzindo camadas de tecidos 
embrionarios: a ectoderme 
(camada externa) e a endoderme 
(camada interna). 



Gastrulaęao 


0 A bolsa formada pela 
gastrulaęao, chamada de 
arquentero, abre-se para 
o exterior por meio 
do blastóporo. 

0 A endoderme do 
arquentero se desenvolve 
nos tecidos que revestem 
o trato digestório. 


Blastocele 



Secęao transversal 
da gastrula 


Arquentero 

Blastóporo 


▲ Figura 32.2 Inicio do desenvolvimento embrionario em 
animais. 
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regulam a expressao de outros genes e muitos desses ge- 
nes reguladores contem conjuntos de seąuencias de DNA 
chamadas de homeobox (ver Capitulo 21). Em especial, a 
maioria dos animais compartilha uma familia exclusiva 
de genes homeobox, conhecida como genes Hox . Os genes 
Hox desempenham importantes papeis no desenvolvimen- 
to embrionario animal, controlando a expressao de muitos 
outros genes que influenciam a morfologia. 

As esponjas, que estao entre os mais simples animais 
existentes, nao apresentam genes Hox. Entretanto, elas 
tern outros genes homeobox que influenciam suas formas, 
como aqueles que regulam a formaęao dos canais de agua 
na parede do corpo, caracteristica essencial da morfologia 
das esponjas (ver Figura 33.4). Nos ancestrais dos animais 
mais complexos, a familia de genes Hox sofreu uma serie 
de duplicaęóes, dando origem a ferramentas para regular 
o desenvolvimento. Na maioria dos animais, os genes Hox 
regulam a formaęao do eixo anteroposterior, bem como 
outros aspectos do desenvolvimento. Conjuntos seme- 
lhantes de genes conservados governam o desenvolvimen- 
to tanto de moscas como de seres humanos, apesar de suas 
diferenęas óbvias e de centenas de milhóes de anos de evo- 
luęao diyergente. 


REVISAO DO CONCEITO 32.1 


1. Resuma os principais estagios do desenvolvimento animal. 
Que familia de genes desempenha urn papel principal de 
controle? 


Que caractensticas animais seriam necessarias para 
que uma planta imaginaria pudesse caęar, capturar e digerir 
suas presas - e tambem pudesse extrair nutrientes do solo 
e realizar fotossintese? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 32.2 

A historia dos animais se estende por mais de 
meio bilhao de anos 

Ate o momento, os biólogos identificaram 1,3 milhao de 
especies de animais existentes e estimativas do numero 
real sao muito mais elevadas. Essa vasta diversidade abran- 
ge uma grandę yariaęao morfológica, desde corais, baratas 
e crocodilos. Varios estudos sugerem que essa enorme di- 
yersidade se originou durante o ultimo bilhao de anos. Por 
exemplo, pesquisadores desenterraram sedimentos de 710 
milhóes de anos de idade contendo yestigios fossilizados 
de esteroides que hoje sao produzidos principalmente por 
um grupo particular de esponjas. Portanto, esses fósseis 
esteroides sugerem que os animais surgiram ha 710 mi¬ 
lhóes de anos. 

Analises de DNA geralmente concordam com essa 
evidencia bioquimica fóssil; por exemplo, um estudo re- 
cente de relógio molecular estimou que as esponjas se ori- 
ginaram ha aproximadamente 700 milhóes de anos. Esses 
achados tambem sao coerentes com analises moleculares 
que sugerem que o ancestral comum de todas as especies 
de animais atuais viveu ha aproximadamente 770 milhóes 
de anos. Como era a aparencia desse ancestral comum e 
como os animais surgiram de seus ancestrais unicelulares? 

Etapas na origem dos animais multicelulares 

Um meio de obter informaęao sobre a origem dos animais 
e identificar os grupos de protistas que sao mais estrei- 
tamente relacionados aos animais. Como mostrado na 
Figura 32.3, uma combinaęao de evidencias morfológicas 
e moleculares aponta para os coanoflagelados como os pa- 





OUTROS 
EUCARIOTOS 


Esponjas 


Outros animais 


Coanoflagelados 


Coanoflagelado 

individual 


O Morfologicamente, as 
celulas dos coanoflagelados 
e as celulas de colar 
(coanócitos) de esponjas 
sao guase indistingufveis. 


Celulas de colar 
(coanócitos) 


©Dados de sequencia de DNA indicam que os coanoflagelados 
e os animais sao grupos-irmaos. Alem disso, genes de proteinas 
de sinalizaęao e adesao, previamente conhecidos somente em 
animais, foram descobertos em coanoflagelados. 


©Celulas de colar semelhantes foram identificadas em outros animais, 
incluindo cnidarios, turbelarios e equinodermos - mas nunca foram 
observadas em protistas nao coanoflagelados, nem em plantas ou fungos. 


T Figura 32.3 Tres linhas de evidencias 
de que os coanoflagelados sao estreita- 
mente relacionados aos animais. 

Os dados descritos em © sao coerentes 
com as predięóes que poderiam ser feitas a 
partir das evidencias emQe Q? Explique. 
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Hidra 


Mosca-das- 

-frutas 


Camundongo 



"Dominio "CCD" (encontrado 
apenas em animais) 


A Figura 32.4 Protemas de caderinas em coanoflagela- 
dos e animais. A proteina ancestral semelhante a caderina de 
coanoflagelados tem sete tipos de dommios (regióes), cada qual 
representado aqui por um simbolo espedfico. Com a exceęao do 
dominio "CCD", encontrado somente em animais, os dommios de 
protemas de caderinas animais estao presentes na proteina seme¬ 
lhante a caderina de coanoflagelados. Os dommios proteicos da 
caderina mostrados aqui foram identificados a partir de dados da 
sequencia genómica completa; relaęóes evolutivas sao baseadas 
em dados morfológicos e de seguencia de DNA. 


rentes vivos mais próximos dos animais. Com base nessa 
evidencia, pesąuisadores sugeriram que o ancestral co- 
mum de coanoflagelados e dos animais atuais pode ter sido 
um organismo que se alimentava de particulas em suspen- 
sao, semelhante aos atuais coanoflagelados. 

Explorando como os animais podem ter surgido a par¬ 
tir de seus ancestrais unicelulares, cientistas constataram 
que a origem da multicelularidade requer a evoluęao de 
novos meios para as celulas se aderirem (unirem) e sina- 
lizarem (comunicarem) umas as outras. Em um esforęo 
para entender mais sobre esses mecanismos, a Dra. Nicole 
King (apresentada na entrevista antes do Capftulo 26) e 
colaboradores compararam o genoma do coanoflagelado 
unicelular Monosiga brevicollis com os de animais repre- 
sentativos. Essa analise revelou 78 dommios proteicos em 
M. brevicollis que eram conhecidos por ocorrer apenas em 
animais. (Um dominio e urna regiao estrutural ou funcio- 
nal essencial de urna proteina.) Por exemplo, M. brevicollis 
tem genes que codificam dommios de certas protemas 
(conhecidas como caderinas) que desempenham papeis 
essenciais na ligaęao entre celulas animais yizinhas, bem 
como genes que codificam dommios proteicos que os ani¬ 
mais (e somente os animais) utilizam nas rotas de sinaliza- 
ęao celular. 

Vamos olhar mais de perto as protemas de adesao da 
caderina que acabamos de mencionar. Analises de sequen- 
cias de DNA mostram que as protemas de caderinas ani¬ 
mais sao compostas principalmente de dommios tambem 
encontrados em urna proteina semelhante a caderina de 
coanoflagelados (Figura 32.4). Entretanto, as protemas de 
caderinas animais tambem contem urna regiao altamente 
conseryada nao encontrada na proteina de coanoflagela¬ 
dos (o dominio “CCD” marcado na Figura 32.4). Esses da¬ 
dos sugerem que a proteina de adesao da caderina se origi- 
nou pelo rearranjo de dommios proteicos encontrados em 
coanoflagelados acrescido da incorporaęao de um novo 
dominio, a regiao CCD conseryada. No geral, as compa- 
raęóes de genomas de coanoflagelados e animais sugerem 
que as principais etapas na transięao da multicelularidade 
em animais envolveram novos modos de utilizaęao de pro¬ 
temas ou partes de protemas que eram codificadas pelos 
genes encontrados em coanoflagelados. 


A seguir, examinaremos a evidencia fóssil de como 
os animais evoluiram de seu distante ancestral comum ao 
longo de quatro eras geológicas (revise na Tabela 25.1 a es- 
cala de tempo geológico). 

Era neoproterozoica (ha 1 bilhao-542 milhóes de anos) 

Embora os dados de esteroides fósseis e de relógios mole- 
culares indiquem urna origem anterior, os primeiros fós¬ 
seis macroscópicos geralmente aceitos de animais datam 
de cerca de 560 milhóes de anos atras. Esses fósseis sao 
membros de um grupo primitivo de eucariotos multice- 
lulares de corpos moles conhecidos coletivamente como a 
biota ediacarana. O nome provem das Montanhas Edia- 
cara, na Australia, onde os fósseis desses organismos foram 
primeiramente descobertos (Figura 32.5). Fósseis seme- 
lhantes ja foram encontrados em outros continentes. Entre 
os fósseis ediacaranos mais antigos que lembram animais, 
acredita-se que alguns sejam moluscos (lesmas e seus pa- 
rentes), enquanto outros podem estar relacionados a es- 
ponjas e cnidarios (anemonas marinhas e seus parentes). 
Outros ainda se mostraram diffceis de classificar, pois nao 
parecem estar estreitamente relacionados a nenhum gru¬ 
po de animais ou de algas existentes. Alem desses fósseis 


(a) Mawsonites spriggi (b) Spriggina floundersi 

A Figura 32.5 Animais fósseis ediacaranos. Fósseis datando 
de aproximadamente 560 milhóes de anos atras incluem estes que 
se assemelham a animais (a) com formas radiais simples e (b) com 
muitos segmentos corporais. 



1,5 cm 
















BIOLOGIA DE CAMPBELL 671 



▲ Figura 32.6 Evidencia primitiva de predaęao. Este fóssil 
de 550 milhóes de idade do animal Cloudina exibe evidencia de ter 
sido atacado por um predador que perfurou sua concha. 


macroscópicos, as rochas neoproterozoicas tambem reve- 
laram o que podem ser fósseis microscópicos de embrióes 
de animais primitivos. Embora esses microfósseis pareęam 
exibir a organizaęao estrutural basica dos embrióes ani¬ 
mais atuais, o debate continua se esses fósseis sao de fato 
de animais. 

O registro fóssil do periodo ediacarano (ha 635-542 
milhóes de anos) tambem fornece as primeiras evidencias 
de predaęao. Analise Cloudina , peąueno animal cujo cor- 
po era protegido por urna concha parecida com urna se¬ 
rie de cones encaixados (Figura 32.6). Alguns fósseis de 
Cloudina mostram sinais de ataąue: “perfuraęóes” circu- 
lares que se parecem com aquelas hoje formadas por pre- 
dadores que perfuram as conchas de suas presas para ter 
acesso as partes moles do organismo dentro delas. Assim 
como Cloudina , alguns outros pequenos animais ediaca- 
ranos tinham conchas ou outras estruturas defensivas que 
podem ter sido selecionadas por predadores. Globalmen- 
te, a evidencia fóssil indica que a epoca ediacarana foi um 
tempo de aumento da diversidade animal - tendencia que 
continuou no Paleozoico. 

Era paleozoica (ha 542-251 milhóes de anos) 

Outra onda de diversificaęao animal ocorreu ha 535-525 
milhóes de anos, durante o periodo Cambriano da era 
Paleozoica - fenómeno chama- 
do de explosao do Cambriano 
(ver Capitulo 25). Em estratos 
formados antes da explosao do 
Cambriano, apenas poucos fi- 
los animais foram observados. 

Todavia, em estratos de 535-525 
milhóes de anos de idade, os 
paleontólogos encontraram os 
fósseis mais antigos de quase 
a metade de todos os filos ani¬ 
mais existentes, incluindo os 
primeiros artrópodes, corda- 
dos e equinodermos. Muitos 
desses fósseis, que incluem os 
primeiros grandes animais com 
esqueletos mineralizados duros, 
tern aparencia muito diferente 


da maioria dos animais atuais (Figura 32.7). Ainda as¬ 
sim, os paleontólogos demonstraram que esses fósseis do 
Cambriano sao membros de filos animais atuais ou pelo 
menos sao parentes próximos. Particularmente, a maioria 
dos fósseis da explosao do Cambriano e de animais bilate- 
rais, enorme clado cujos membros (diferente das esponjas 
e cnidarios) tern dois lados ou forma bilateralmente sime- 
trica e um trato digestório completo, um eficiente sistema 
com boca em urna extremidade e anus na outra. Como 
discutiremos adiante neste capitulo, os animais bilaterais 
abrangem os moluscos, artrópodes, cordados e a maioria 
dos outros filos animais atuais. 

A medida que a diversidade dos filos animais aumen- 
tou durante o Cambriano, a diversidade de formas de vida 
ediacaranas declinou. O que causou essas tendencias? 
A evidencia fóssil sugere que, durante o periodo Cambria¬ 
no, os predadores adquiriram novas adaptaęóes, como 
formas de locomoęao que os auxiliaram a capturar presas, 
enquanto as especies de presas adquiriram novas defesas, 
como conchas protetoras. A medida que emergiram no- 
vas relaęóes entre predadores e presas, a seleęao natural 
pode ter conduzido ao declinio as especies de corpo mole 
ediacaranas e ao aumento de varios filos de animais bilate¬ 
rais. Outra hipótese se concentra no aumento do oxigenio 
atmosferico que precedeu a explosao do Cambriano. Mais 
oxigenio disponivel teria possibilitado o desenvolvimento 
de animais com taxas metabólicas mais altas e tamanhos 
corporais maiores, enquanto potencialmente prejudicava 
outras especies. Urna terceira hipótese propóe que mudan- 
ęas geneticas afetando o desenvolvimento, como a origem 
dos genes Hox e a adięao de novos microRNA (pequenos 
RNA envolvidos na regulaęao genica), facilitaram a evolu- 
ęao de novas formas corporais. No Exercicio de Habilida- 



Fóssil de Hallucigenia 
(530 maa) 


▲ Figura 32.7 Uma cena do mar do Cambriano. Esta reconstruęao artfstica representa um 
arranjo diverso de organismos encontrados em fósseis no sftio de Burgess Shale na Columbia Brita- 
nica, Canada. Os animais incluem a Pikaia (cordado parecido com uma enguia, no canto superior 
a esquerda), Marella (pequeno artrópode nadando a esquerda), Anomalocaris (grandę animal com 
membros preensores e boca circular) e Hallucigenia (animais com espinhos parecidos com palitos de 
dente sobre o leito marinho, em destague). 


EXERdCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Calculando e interpretando coeficientes de correlaęao 


Dados do estudo 


Filo animal 

/ 

N° de 

miRNAs (x,) 

(X/-x) 

(x,-x ) 2 

N° de tipos 
celulares (y,) 

Wi-y) 

Wi-y) 2 

(x, - x)(y, - y) 

Porifera 

1 

5,8 



25 




Platyhelminthes 

2 

35 



30 




Cnidaria 

3 

2,5 



34 




Nematoda 

4 

26 



38 




Echinodermata 

5 

38,6 



45 




Cephalochordata 

6 

33 



68 




Arthropoda 

7 

59,1 



73 




Urochordata 

8 

25 



77 




Mollusca 

9 

50,8 



83 




Annelida 

10 

58 



94 




Verte brata 

11 

147,5 



172,5 






X- 

s x = 



y= 

s y ~ 





A complexidade animal esta 
correlacionada a diversidade de 
miRNA? Os filos animais variam mor- 
fologicamente, desde simples esponjas 
em que faltam tecidos e simetria ate 
complexos vertebrados. Os membros 
de diferentes filos animais tern genes de 
desenvolvimento semelhantes, mas o nu- 
mero de miRNA varia consideravelmente. 

Neste exercicio, voce examinara se a di- 
versidade de miRNA esta correlacionada 
a complexidade morfológica. 

Como o estudo foi realizado 

Na analise, a diversidade de miRNA e 
representada pelo numero medio de 
miRNA em urn filo (x), enquanto a com- 
plexidade morfológica e representada pelo numero medio de tipos 
celulares (y). Os pesquisadores examinaram a relaęao entre estas 
duas variaveis pelo calculo do coeficiente de correlaęao ( r ). O coefi- 
ciente de correlaęao indica o grau e a direęao de urna relaęao linear 
entre duas variaveis (xey)e seu valor varia entre -lei. Quando 
r<0,yex sao negativamente correlacionadas, significando que os 
valores de y diminuem quando os valores de x aumentam. Quando 
r> 0,yex sao positivamente correlacionadas (y aumenta quandox 
aumenta). Quando r = 0, as variaveis nao sao correlacionadas. 

A formula para o coeficiente de correlaęao re: 

■ - y> 

r = - 

Nesta formula, neo numero de observaęóes, x j e o valor da i n 
observaęao da variavel x, e y, e o valor da i n observaęao de y. x e y 
sao as medias das variaveis xey, es x e s y sao os desvios-padróes das 
variaveisxey. O simbolo indica que os n valores do produto 
(x ; - - x)(y ; - - y) devem ser somados. 


numero medio de miRNA (x) e o numero medio de tipos celu¬ 
lares (y) e os insira na tabela de dados (para y, substitua cada 
x na formula com urny), (b) A seguir, calcule (x,-x) e (y,--y) 
para cada observaęao, registrando seus resultados na coluna 
apropriada. Eleve ao quadrado cada urn desses resultados para 
completar as colunas (x, - x) 2 e (y, - y) 2 ; some os resultados 
dessas colunas. (c) O desvio-padrao, s x , o qual descreve a 
variaęao encontrada nos dados, e calculado usando a seguinte 
formula: 



(d) Calcule s x e s y , substituindo os resultados em (b) na formula 
do desvio-padrao. 

3. A seguir, calcule o coeficiente de correlaęao r para as variaveis 
xey. (a) Primeiro, use os resultados em 2(b) para completar 
a coluna (x,-- x)(y- - y); some os resultados dessa coluna. 

(b) Agora use os valores de s x e s y de 2(c) junto com os resulta¬ 
dos de 3(a) na formula para o r. 


Interprete os dados 

1. Primeiro, pratique lendo a tabela de dados. Para a oitava ob- 
servaęao (/ = 8), quais sao os valores de x ; ey ( ? De qual filo sao 
esses dados? 


2. A seguir, calcularemos a media e o desvio-padrao para cada 
variavel. (a) A media (x) e a soma dos valores dos dados di- 

vidida por n, o numero de observaęóes: x = ——. Calcule o 


4. Esses dados indicam que a diversidade de miRNA e a complexi- 
dade animal sao negativamente correlacionadas, positivamente 
correlacionadas ou nao correlacionadas? Explique. 

5. O que sua analise sugere sobre o papel da diversidade de 
miRNA na evoluęao da complexidade animal? 

Dados de Bradley Deline, University of West Georgia, e Kevin Peterson, 
Dartmouth College, 2013. 


des Cientificas, voce pode investigar se ha uma correlaęao 
entre microRNA (miRNA; ver Figura 18.14) e complexida- 
de corporal em varios filos animais. Essas varias hipóteses 
nao sao mutuamente excludentes; relaęóes entre predado- 
res e presas, mudanęas atmosfericas e mudanęas no desen- 
volvimento podem cada uma ter desempenhado um papel. 

O periodo Cambriano foi seguido pelos periodos Ordo- 
yiciano, Siluriano e Devoniano, ąuando a diversidade ani¬ 
mal continuou a crescer, embora pontuada por episódios de 
extinęao em massa (ver Figura 25.17). Os vertebrados (pei- 
xes) emergiram como predadores de topo da teia alimen- 
tar marinha. Por volta de 450 milhóes de anos atras, grupos 
que se diversificaram durante o periodo Cambriano come- 
ęaram a produzir um impacto sobre o ambiente terrestre. 
Os artrópodes foram os primeiros animais a se adaptarem 
aos habitats terrestres, como indicado por fragmentos de 


restos de artrópodes e por fósseis de milipedes, centipedes 
e aranhas bem preservados em varios continentes. Outra 
pista e observada em galhas fossilizadas de samambaias - 
cavidades alargadas que individuos de samambaia formam 
em resposta ao estimulo por insetos residentes, que, entao, 
utilizam as galhas para proteęao. Fósseis indicam que galhas 
de samambaias remontam de pelo menos 302 milhóes de 
anos, sugerindo que insetos e plantas estavam influenciando 
mutuamente sua evoluęao naquela epoca. 

Os vertebrados colonizaram o ambiente terrestre ha 
cerca de 365 milhóes de anos e se diversificaram em nume- 
rosos grupos terrestres. Hoje, dois desses grupos sobrevi- 
vem: os anfibios (como as ras e salamandras) e os amniotas 
(repteis, incluindo aves e mamiferos). Exploraremos esses 
grupos, conhecidos coletivamente como tetrapodes, em 
mais detalhes no Capitulo 34. 
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Era mesozoica (251-65,5 milhóes de anos atras) 

Os filos animais que evolmram durante o Paleozoico agora 
comeęaram a se propagar para novos habitats. Nos oceanos, 
os primeiros recifes de coral se formaram, proporcionando 
a outros animais marinhos novos locais para viverem. Al- 
guns repteis retornaram a agua, deixando os plesiossauros 
(ver Figura 25.5) e outros grandes predadores marinhos como 
seus descendentes. Em terra, a descendencia com modifica- 
ęao em alguns tetrapodes levou a origem de asas e outros apa- 
ratos para o voo em pterossauros e aves. Grandes e peąuenos 
dinossauros surgiram, tanto como predadores como herbivo- 
ros. Ao mesmo tempo, os primeiros mamiferos - diminutos 
predadores de insetos noturnos - apareceram em cena. Alem 
disso, como voce leu no Capitulo 30, plantas com flores e in¬ 
setos sofreram diversificaęóes durante o finał do Mesozoico. 

Era cenozoica (65,5 milhóes de anos atras 
ate o presente) 

As extinęóes em massa tanto de animais terrestres como 
marinhos anunciaram urna nova era, a Cenozoica. Entre 
os grupos de especies que desapareceram estao os grandes 
dinossauros nao voadores e os repteis marinhos. O regis- 
tro fóssil do inicio do Cenozoico documenta o surgimento 
de grandes mamiferos herbivoros e predadores, a medida 
que os mamiferos comeęaram a explorar os nichos ecoló- 
gicos vagos. O clima global esfriou gradualmente ao longo 
do Cenozoico, desencadeando mudanęas significativas em 
muitas linhagens de animais. Entre os primatas, por exem- 
plo, algumas especies na Africa se adaptaram a florestas 
abertas e savanas que substituiram muitas das florestas 
densas anteriores. Os ancestrais de nossa própria especie 
estavam entre esses macacos habitantes de campos. 


REVISAO DO CONCEITO 32.2 


1. Coloque os seguintes marcos da evoluęao animal em or- 
dem, do mais antigo para o mais recente: (a) origem dos 
mamiferos, (b) evidencia mais antiga de artrópodes terres¬ 
tres, (c) fauna ediacarana, (d) extinęao dos grandes dinos¬ 
sauros nao voadores. 


2 . 


3. 


Suponha que o ancestral comum mais recente dos 
fungos e animais atuais viveu ha 1 bilhao de anos. Se os pri¬ 
meiros fungos viveram ha 990 milhóes de anos, os animais 
tambem teriam vivido nesta epoca? Explique. 


Avalie se a origem de proteinas de ade- 
sao celula a celula em animais ilustra a descendencia com 
modificaęao. (ver Conceito 22.2). 


um numero relativamente pequeno de “planos corporais” 
principais. Um piano corporal e um conjunto determinado 
de caracteristicas morfológicas e de desenvolvimento, in- 
tegrado em um todo funcional - o animal vivo. O termo 
piano aqui utilizado nao significa que as formas animais se- 
jam o resultado de um pianej amento consciente ou inven- 
ęao. Mas os planos corporais fornecem um modo sucinto 
para comparar e contrastar caracteristicas essenciais dos 
animais. Eles tambem sao de interesse do estudo evo-devo, 
a interface entre a evoluęao e o desenvolvimento. 

Assim como todas as caracteristicas dos organismos, os 
planos corporais dos animais evoluiram ao longo do tempo. 
Em alguns casos, incluindo estagios fundamentais na gas- 
trulaęao, novos planos corporais surgiram cedo na historia 
da vida animal e nao mudaram desde entao. Como discuti- 
remos, entretanto, outros aspectos dos planos corporais dos 
animais se modificaram muitas vezes ao longo do curso da 
evoluęao. A medida que explorarmos as principais caracte¬ 
risticas dos planos corporais dos animais, tenha em mente 
que formas corporais semelhantes podem ter evoluido inde- 
pendentemente em diferentes linhagens. Alem disso, carac¬ 
teristicas corporais podem ser perdidas no curso da evolu- 
ęao, levando algumas especies estreitamente relacionadas a 
se parecerem muito diferentes entre si. 

Simetria 

Urna caracteristica basica dos corpos dos animais e seu tipo 
de simetria - ou ausencia de simetria. (Em muitas espon- 
jas, por exemplo, falta completamente a simetria.) Alguns 
animais exibem simetria radial, o tipo de simetria encon- 
trado em um vaso de planta (Figura 32.8a). As anemonas- 
-do-mar, por exemplo, tern urna parte superior (onde esta 
situada a boca) e urna parte inferior. Todavia, elas nao tern 
frente nem costas e nem lado esquerdo ou direito. 

A simetria de dois lados de urna pa e um exemplo de 
simetria bilateral (Figura 32.8b). Um animal bilateral tern 
dois eixos de orientaęao: da frente para as costas e da parte 



(a) Simetria radial. 

Um animal radial, como a anemona-do-mar 
(filo Cnidaria), nao tern lado esquerdo ou 
direito. Qualquer corte imaginario pelo 
eixo central divide o animal em imagens 
espelhadas. 



Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 32.3 

Os animais podem ser caracterizados por 
"planos corporais" 


(b) 



Simetria bilateral. 

Um animal bilateral, como a lagosta 
(filo Arthropoda), tern lado 
esquerdo e direito. Apenas um corte 
imaginario divide o animal em duas 
metades espelhadas. 


As especies de animais variam muito morfologicamente, a Figura 32.8 Simetria corporal. O vaso de planta e a pś foram 
mas sua grandę diversidade de formas pode ser descrita por incluidos para auxiliar voce a lembrar da distinęao entre radial e bilateral. 
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superior para a inferior. Esses animais tem lado dorsal (de 
cima) e lado yentral (de baixo), lado esąuerdo e lado direi- 
to, e extremidade anterior (frente) e extremidade posterior 
(costas). Muitos animais com piano corporal bilateralmente 
simetrico (como os artrópodes e mamiferos) tem o equipa- 
mento sensorial concentrado em sua parte anterior incluin- 
do um sistema nervoso central (cerebro) em sua cabeęa. 

Em geral, a simetria de um animal se ajusta ao seu 
modo de vida. Muitos animais radiais sao sesseis (vivem 
aderidos a um substrato) ou planctónicos (sendo carrega- 
dos ou nadando pouco, como as aguas-vivas). Sua simetria 
os capacita a perceber o ambiente igualmente bem de to- 
dos os lados. Em contrapartida, os animais bilaterais ge- 
ralmente se movem de um lugar para o outro. A maioria 
dos animais bilaterais tem um sistema nervoso central que 
os capacita a coordenar os complexos movimentos envol- 
vidos em rastejar, cavar, voar ou nadar. A evidencia fóssil 
indica que esses dois tipos fundamentalmente diferentes 
de simetria existem ha pelo menos 550 milhóes de anos. 

Tecidos 

Os planos corporais dos animais variam tambem com re- 
laęao a organizaęao dos tecidos. Lembre-se de que tecidos 
sao formados de celulas especializadas que funcionam 
como unidade funcional; em animais, tecidos verdadeiros 
sao isolados de outros tecidos por camadas membranosas. 
Em esponjas e alguns outros poucos grupos faltam teci¬ 
dos yerdadeiros. Em todos os outros animais, o embriao 
adquire camadas durante a gastrulaęao. Com o progresso 
do desenvolvimento, essas camadas, chamadas camadas 
germinativas , formam os varios tecidos e órgaos do corpo. 
A ectoderme, a camada germinativa que cobre a super- 
ficie do embriao, da origem ao revestimento externo do 
animal e, em alguns filos, o sistema nervoso central. A en- 
doderme, a camada germinativa mais interna, reveste a 
bolsa que se forma durante a gastrulaęao (o arquentero) e 
da origem ao revestimento do trato digestório (ou cavida- 
de) e a órgaos como o figado e os pulmóes de vertebrados. 

Os cnidarios e uns poucos grupos de animais que tem 
apenas essas duas camadas sao chamados diploblasticos. 
Todos os animais bilateralmente simetricos tem urna terceira 
camada germinativa, chamada de mesoderme, que preenche 
muito do espaęo entre a ectoderme e a endoderme. Assim, 
os animais com simetria bilateral sao tambem chamados de 
triploblasticos (com tres camadas germinativas). Nos triplo¬ 
blasticos, a mesoderme forma os musculos e a maioria dos ór¬ 
gaos entre o trato digestório e o revestimento externo do ani¬ 
mal. Os triploblasticos incluem urna vasta gama de animais, 
desde yermes achatados ate artrópodes e yertebrados. (Em- 
bora alguns diploblasticos na realidade tenham urna terceira 
camada germinativa, ela nao e tao bem desenvolvida quan- 
to a mesoderme de animais considerados triploblasticos.) 

Cavidades corporais 

A maioria dos animais triploblasticos tem urna cavidade 
corporal, um espaęo preenchido de liquido ou ar localiza- 
do entre o trato digestório e a parede corporal externa. Essa 
cayidade corporal e tambem chamada de celoma (do grego, 


koiłoś , oco). Um celoma “Verdadeiro” se forma do tecido de- 
rivado da mesoderme. As camadas internas e externas do 
tecido que circundam a cayidade conectam e formam estru- 
turas que suspendem os órgaos internos. Animais com celo¬ 
ma yerdadeiro sao chamados de celomados (Figura 32.9a). 

Alguns animais triploblasticos tem urna cayidade 
corporal formada a partir da mesoderme e da endoderme 
(Figura 32.9b). Essa cayidade e chamada de “pseudocelo- 
ma” (do grego, pseudo , falso), e os animais que a possuem 
sao chamados pseudocelomados. Apesar de seu nome, 
entretanto, um pseudoceloma nao e falso; ele e urna ca- 
yidade corporal completamente funcional. Por firn, em 
alguns animais triploblasticos falta completamente urna 
cayidade corporal (Figura 32.9c). Eles sao conhecidos co- 
letiyamente como acelomados (do grego, a , sem). 


▲ Figura 32.9 Cavidades corporais de animais triplo¬ 
blasticos. Os sistemas de órgaos se desenvolvem a partir de tres 
camadas germinativas embrionarias. 


(a) Celomados 


Celoma 



Trato digestório 
(da endoderme) 


Revestimento corporal 
(da ectoderme) 


Camada de tecido 
revestindo o celoma 
e suspendendo os 
órgaos internos 
(da mesoderme) 


Celomados, como minhocas, tem urna cavidade corporal 
completamente delimitada pelo tecido derivado da mesoderme. 


(b) Pseudocelomados 



Revestimento corporal 
(da ectoderme) 


Camada muscular 
(da mesoderme) 


Trato digestório 
(da endoderme) 


Pseudocelomados, como nematódeos, tem urna cavidade corporal 
delimitada por tecido derivado da mesoderme e por tecido derivado 
da endoderme. 


(c) Acelomados 


Revestimento corporal 



Acelomados, como as planarias, carecem de urna cavidade corporal 
entre a cavidade digestória e a parede corporal externa. 


Legenda 

Ectoderme 


Mesoderme Endoderme 
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Uma cavidade corporal tem muitas funęóes. Seus li- 
ąuidos protegem os órgaos suspensos, auxiliando a preve- 
nir lesóes internas. Em celomados de corpo mole, como as 
minhocas, o celoma contem um Hąuido nao compressivel 
que funciona como um esąueleto contra o qual os muscu- 
los podem atuar. A cavidade tambem permite que os ór¬ 
gaos internos cresęam e se movam independentemente da 
parede corporal externa. Se nao fosse por seu celoma, por 
exemplo, cada batida de seu coraęao ou movimento de seu 
intestino modificaria a superficie de seu corpo. 

Termos como celomados e pseudocelomados se refe- 
rem a organismos que tem um piano corporal semelhan- 
te e, portanto, pertencem ao mesmo grado (grupo cujos 
membros compartilham caracteristicas biológicas essen- 
ciais). Entretanto, estudos filogeneticos mostram que ce- 
lomas verdadeiros e pseudocelomas foram adquiridos ou 
perdidos de formas independentes multiplas vezes no cur- 
so da evoluęao animal. Como mostrado por esse exemplo, 
um grado nao e necessariamente equivalente a um clado 
(grupo que inclui uma especie ancestral e todos os seus 
descendentes). Assim, enquanto termos como celomados 
e pseudocelomados podem ser uteis para descrever as ca¬ 
ractensticas de um organismo, eles devem ser interpreta- 
dos com cautela quando buscamos compreender a historia 
evolutiva. 

Desenvolvimento protostómio e deuterostómio 

Com base em certos aspectos do desenvolvimento inicial, 
pode-se descrever que muitos animais tem um destes dois 
modos de desenvolvimento: desenvolvimento protos¬ 
tómio ou deuterostómio. Esses modos podem ser geral- 


mente distinguidos por diferenęas na clivagem, formaęao 
do celoma e pelo destino do blastóporo. 

Clivagem 

Muitos animais com desenvolvimento protostómio so- 
frem clivagem espiral, na qual os planos da divisao celu- 
lar sao diagonais em relaęao ao eixo yertical do embriao; 
como visto no estagio de oito celulas do embriao, peque- 
nas celulas estao centralizadas sobre reentrancias entre 
grandes celulas subjacentes (Figura 32.1 Oa, a esquerda). 
Alem disso, a chamada clivagem determinada de alguns 
animais com desenvolvimento protostómio molda (“de- 
termina”), muito cedo o destino do desenvolvimento de 
celula embrionaria. Uma celula isolada de um caracol no 
estagio de quatro celulas, por exemplo, nao podera se de- 
senvolver em um animal completo. Em vez disso, após di- 
yisóes repetidas, essa celula formara um embriao inviavel 
no qual faltarao muitas partes. 

Ao contrario do padrao de clivagem espiral, o desen- 
volvimento deuterostómio e predominantemente carac- 
terizado por clivagem radial. Os planos de clivagem sao 
paralelos ou perpendiculares ao eixo yertical do embriao; 
como visto no estagio de oito celulas, as series de celu¬ 
las sao alinhadas, umas diretamente acima das outras 
(ver Figura 32.10a, a direita). A maioria dos animais com 
desenvolvimento deuterostómio tambem tem clivagem 
indeterminada, significando que cada celula produzida 
por divisóes iniciais da clivagem retem a capacidade de 
desenvolver um embriao completo. Por exemplo, se as 
celulas de um embriao de ourięo-do-mar sao separadas 
no estagio de quatro celulas, cada uma pode formar uma 


Desenvolvimento protostómio I Desenvolvimento deuterostómio 

(exemplos: moluscos, I (exemplos: equinodermas f 
anelideos) I cordados) 


(a)Clivagem. Em geral, o 
desenvolvimento protostómio 
comeęa com a clivagem espiral 
e determinada. 0 desenvolvi- 
mento deuterostómio e 
caracterizado por clivagem 
radial e indeterminada. 


Estagio de oito celulas 

© 

Espiral e determinado 


Estagio de oito celulas 

0 

Radial e indeterminado 


(b) Formaęao do celoma. 

A formaęao do celoma comeęa 
no estagio de gastrula. No 
desenvolvimento protostómio, 
o celoma se forma a partir de 
divisóes na mesoderme. No 
desenvolvimento deuterostó¬ 
mio, o celoma se forma a 
partir de bolsas mesodermicas 
do arguentero. 



Celoma 


Arquentero 
Celoma 


Mesoderme 


Blastóporo 



Blastóporo 


Mesoderme 


Massas sólidas de mesoderma 
se dividem e formam o celoma. 


Dobras do arquentero 
formam o celoma. 


(c) Destino do blastóporo. 

No desenvolvimento 
protostómio, a boca se forma a 
partir do blastóporo. No 
desenvolvimento deuterostómio, 
a boca se forma a partir de uma 
abertura secundaria. 



T Figura 32.10 Uma compa- 
raęao entre desenvolvimento 
protostómio e deuterostómio. 

Estas sao distinęóes gerais uteis, 
embora ocorram muitas variaęóes 
e exceęóes a estes padróes. 

Reveja a 

Figura 20.21. No estagio inicial de 
um embriao, guai teria maior pro- 
babilidade de apresentar celulas- 
-tronco capazes de originar celulas 
de gualguer tipo: um animal com 
o desenvolvimento protostómio ou 
com desenvolvimento deuterostó¬ 
mio? Expligue. 


Legenda 

!_i Ectoderme 

Mesoderme 

Endoderme 
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larva completa. De modo semelhante, e a clivagem inde- 
terminada do zigoto humano que torna possiveis gemeos 
identicos. 

Formaęao do celoma 

Durante a gastrulaęao, o tubo digestório em desenvolvi- 
mento de um embriao forma inicialmente urna bolsa cega, 
o arąuentero, que se torna o intestino (Figura 32.1 Ob). 
A medida que o arquentero se forma no desenvolvimento 
protostómio, inicialmente massas sólidas de mesoderme se 
separam e formam o celoma. No desenvolvimento deute¬ 
rostómio, por outro lado, brotamentos mesodermicos da 
parede do arquentero e sua cavidade se tornam o celoma. 

Destino do blastóporo 

Os desenvolvimentos protostómio e deuterostómio ge- 
ralmente diferem no destino do blastóporo, o recorte 
que durante a gastrulaęao leva a formaęao do arquen- 
tero (Figura 32.1 Oc). Após o arquentero se desenvolver, 
na maioria dos animais urna segunda abertura se forma 
na extremidade oposta da gastrula. Em muitas especies, 
o blastóporo e essa segunda abertura se tornam as duas 
aberturas do tubo digestório: a boca e o anus. No desen- 
volvimento protostómio, a boca geralmente se desenvolve 
da primeira abertura, o blastóporo, e e dessa caracteristica 
que vem o termo protostómio (do grego, protos , primei- 
ro, e stoma , boca). No desenvolvimento deuterostómio 
(do grego, deuteros , segundo), a boca e derivada da segun¬ 
da abertura, e o blastóporo geralmente forma o anus. 

REVISAO DO CONCEITO 32.3 

1. Distingua os termos grado e c/ac/o. 

2. Compare tres aspectos do desenvolvimento inicial de um ca- 
racol (um molusco) e um ser humano (um cordado). 

] Avalie esta afirmaęao: ignorando os detalhes 
especificos de sua anatomia, vermes, seres humanos e a 
maioria dos outros triploblasticos tern forma analoga aque- 
la de urna rosquinha. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 32.4 

Concepęóes sobre a filogenia animal 
continuam a ser formadas a partir de novos 
dados moleculares e morfológicos 

Enquanto animais com diversos planos corporais irradia- 
ram durante o inicio do Cambriano, algumas linhagens 
surgiram, prosperam por um periodo de tempo e, após, 
se extinguiram sem deixar descendentes. Entretanto, ha 
500 milhóes de anos, a maior parte dos filos animais com 
membros vivos atualmente estava estabelecida. A seguir, 
examinaremos as relaęóes entre esses taxons junto com al¬ 
gumas questóes pendentes que hoje estao sendo abordadas 
utilizando dados genómicos. 


A diversificaęao dos animais 

Hoje em dia, os zoólogos reconhecem cerca de tres duzias 
de filos de animais existentes, 15 dos quais sao mostrados 
na Figura 32.11. Os pesquisadores inferem as relaęóes 
evolutivas entre esses filos analisando genomas completos, 
bem como caracteristicas morfológicas, genes de RNA ri- 
bossomal (RNAr), genes Hox, genes do nucleo que codi- 
ficam proteinas e genes mitocondriais. Observe como as 
seguintes questóes estao refletidas na Figura 32.11. 

1. Todos os animais compartilham um ancestral co- 
mum. A evidencia atual indica que os animais sao 
monofileticos, formando um clado chamado Metazoa. 
Todas as linhagens de animais atuais e extintos des- 
cendem de um ancestral comum. 

2. As esponjas sao animais basais. Entre os taxons 
atuais, as esponjas (filo Porifera) se ramificam da base 
da arvore do reino animal. Analises morfológicas e 
moleculares recentes indicam que as esponjas sao mo- 
nofileticas, como mostrado aqui. 

3. Eumetazoa e um clado de animais com tecidos 
yerdadeiros. Todos os animais, com exceęao das es¬ 
ponjas e uns poucos outros, pertencem a um clado 
de eumetazoarios (“animais yerdadeiros”). Tecidos 
yerdadeiros evoluiram no ancestral comum dos eume¬ 
tazoarios atuais. Eumetazoarios basais, que incluem o 
filo Ctenophora e Cnidaria, sao diploblasticos e, em 
geral, tern simetria radial. 

4. A maioria dos animais pertence ao clado Bilateria. 

A simetria bilateral e a presenęa de tres camadas ger- 
minativas evidentes sao caracteres deriyados compar- 
tilhados que ajudam a definir o clado Bilateria. Este 
clado contem a maioria dos filos animais, e seus mem¬ 
bros sao conhecidos como bilaterios. A explosao do 
Cambriano consistiu principalmente em urna rapida 
diversificaęao de bilaterios. 

5. Ha tres clados principais de animais bilaterios. 

Os bilaterios se diversificaram em tres linhagens prin¬ 
cipais, Deuterostomia, Lophotrochozoa e Ecdysozoa. 
Com urna exceęao, os filos nestes clados consistem 
inteiramente em inyertebrados, animais em que falta 
urna coluna yertebral; Chordata e o unico filo que in- 
clui yertebrados, animais com coluna yertebral. 

Como vimos na Figura 32.11, hemicordados, equinoder- 
mos (estrelas-do-mar e parentes) e cordados sao membros 
do clado bilaterio Deuterostomia; portanto, o termo deu¬ 
terostómio se refere nao só a um modo de desenvolvimento 
animal, mas tambem aos membros deste clado. (O duplo sig- 
nificado desse termo pode ser confuso, urna vez que alguns 
organismos com um padrao de desenvolvimento deuterostó¬ 
mio nao sao membros do clado Deuterostomia.) Os hemicor¬ 
dados compartilham algumas caracteristicas com cordados, 
como fendas branquiais e corda neryosa dorsal; equinoder- 
mos nao tern essas caracteristicas. Talvez essas caracteristi¬ 
cas compartilhadas existissem no ancestral comum do clado 
deuterostómio (e tenham se perdido na linhagem equinoder- 
ma). Como mencionado acima, o filo Chordata, o unico filo 
com membros yertebrados, tambem inclui inyertebrados. 


E SE... 
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ha 770 milhóes 
de anos 



ha 680 milhóes 
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ha 670 milhóes 
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▲ Figura 32.11 Uma filogenia dos ani- 
mais atuais. Esta filogenia mostra uma hipóte- 
se atual acerca das relaęóes entre filos animais 
selecionados. Os bilaterios sao divididos em tres 
linhagens principais: deuterostómios, lofotroco¬ 
zoarios e ecdisozoarios. As datas de origem aqui 
identificadas baseiam-se em resultados de urn 
estudo recente de relógio molecular. 

Q Qual filo e o grupo-irmao de Bilateria nesta 
arvore? 



3 

53* 





Hemichordata 

Echinodermata 

Chordata 





Platyhelminthes 

rr 

Rotifera fj 
Ectoprocta / ( 


Brachiopoda 






(a) Estruturas de alimentaęao do 
tipo lofóforo de um ectoprocto 



(b) Estrutura de uma larva trocófora 

▲ Figura 32.12 Caracteristica mor- 
fológicas de lofotrocozoarios. 


Os bilaterios tambem se diversificaram em dois clados 
principais, compostos inteiramente de invertebrados: os ecdi - 
sozoarios e os lofotrocozoarios. O nome do clado Ecdysozoa 
se refere a uma caracteristica compartilhada por nematóde- 
os, artrópodes e alguns outros filos de ecdisozoarios nao in- 
cluidos em nosso levantamento. Esses animais secretam es- 
ąueletos externos (exoesqueletos); o rigido revestimento de 
um grilo e a cuticula flexivel de um nematódeo sao exemplos. 
A medida que cresce, o animal faz a muda, saindo de seu exo- 
esqueleto velho e secretando um novo maior. O processo de 
muda do exoesqueleto velho e chamado ecdise. Embora de- 
nominado por essa caracteristica, o clado foi proposto prin- 
cipalmente com base em dados moleculares que sustentam a 
ancestralidade comum de seus membros. Alem disso, alguns 
taxons excluidos desse clado por seus dados moleculares, 
como certas especies de sanguessugas, realizam muda. 

O nome Lophotrochozoa se refere a duas caracte- 
risticas diferentes observadas em alguns animais perten- 
centes a esse clado. Alguns lofotrocozoarios, como ecto- 
proctos, desenvolvem uma estrutura exclusiva chamada 
de lofóforo (do grego, lophos, crista, e pherein, carregar), 
uma coroa de tentaculos ciliados que atua na alimentaęao 
(Figura 32.12a). Individuos em outros filos, incluindo 
moluscos e anelideos, passam por um estagio de desen- 
volvimento caracteristico denominado larva trocófora 
(Figura 32.12b) - dai o nome lofotrocozoario. 


Futuros caminhos da sistematica animal 

Enquanto muitos cientistas acreditam que as eviden- 
cias atuais sustentam as relaęóes evolutivas mostradas na 
Figura 32.11, aspectos dessa filogenia continuam a ser de- 
batidos. Embora possa ser frustrante o fato de que filoge- 
nias em livros didaticos nao possam ser memorizadas como 
yerdades absolutas, a incerteza inerente a esses diagramas 
e uma saudavel lembranęa de que a ciencia e um processo 
dinamico continuo de investigaęao. Concluiremos com tres 
questóes que constituem o foco das pesquisas em curso. 

1. As esponjas sao monofileticas? Tradicionalmente, 
as esponjas sao colocadas em um unico filo, Porifera. 
Essa visao comeęou a mudar na decada de 1990, quan- 
do estudos moleculares indicaram que as espojas eram 
parafileticas; em consequencia, as esponjas foram 
colocadas em varios filos diferentes que ramificavam 
próximo a base da arvore do reino animal. Desde 2009, 
entretanto, varios estudos morfológicos e moleculares 
concluiram que as esponjas sao um grupo monofileti- 
co afinal, como tradicionalmente se pensava e como 
mostrado na Figura 32.11. Hoje, pesquisadores estao 
sequenciando os genomas completos de varias espon¬ 
jas para investigar se elas sao de fato monofileticas. 

2. Os ctenóforos sao metazoarios basais? Muitos pes- 
quisadores concluiram que as esponjas sao metazoa- 
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rios basais (ver Figura 32.11). Entretanto, varios estu- 
dos recentes colocaram as aguas-vivas-de-pente (filo 
Ctenophora) na base da arvore do reino animal. Dados 
que sao coerentes com a localizaęao das esponjas na 
base da arvore do reino animal incluem a evidencia de 
esteroides fósseis, analises de relógio molecular, a seme- 
lhanęa morfológica de celulas de colar das esponjas e as 
celulas dos coanoflagelados (ver Figura 32.3), e ao fato 
que as esponjas sao um dos poucos grupos de animais 
que nao apresentam tecidos verdadeiros (como poderia 
ser esperado para animais basais). Os ctenóforos, por 
outro lado, tern tecidos yerdadeiros e suas celulas nao se 
parecem as celulas dos coanoflagelados. No momento, 
a ideia que os ctenóforos sao metazoarios basais perma- 
nece urna hipótese intrigante, porem controversa. 

3. Os yermes achatados acelomados sao bilaterios 
basais? Urna serie de pesquisas moleculares recentes 
indicou que yermes achatados acelomados (filo Acoela) 
sao bilaterios basais, como mostrado na Figura 32.11. 
Urna conclusao diferente foi sustentada por urna ana- 
lise de 2011, que colocou os acelomados dentro de 
Deuterostomia. Atualmente, pesquisadores estao se- 
quenciando os genomas de varios acelomados e especies 
de grupos estreitamente relacionados para proporcio- 


nar um teste mais definitivo da hipótese que os yermes 
achatados acelomados sao bilaterios basais. Se eviden- 
cia adicional der suporte a essa hipótese, isso sugeriria 
que os bilaterios podem ter descendido de um ancestral 
comum que se pareceria com os yermes achatados ace¬ 
lomados atuais - isto e, de um ancestral que tinha um 
sistema neryoso simples, um intestino do tipo saco com 
abertura unica (a “boca”) e sem sistema excretor. 


REVISAO DO CONCEITO 32.4 

1. Descreva a evidencia que os cnidarios compartilham um an¬ 
cestral comum mais recente com outros animais do que 
com as esponjas. 

J Suponha que os ctenóforos sao metazoarios 
basais e as esponjas sao o grupo-irmao de todos os ani¬ 
mais restantes. Com base nessa hipótese, reformule a 
Figura 32.11 e discuta se os animais com tecidos verdadei- 
ros formariam um clado. 

3 UMMMIUMU Com base na filogenia na Figura 32.11 
e nas informaęóes da Figura 25.11, avalie esta afirmaęao: 
"A explosao do Cambriano na verdade consiste em tres ex- 
plosóes, nao apenas em urna". 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE... 


32 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 32.1 

Animais sao eucariotos multicelulares heterotróficos 
com tecidos que se desenvolvem a partir de camadas 
embrionarias (p. 668-669) 

• Animais sao heterótrofos que ingerem o seu alimento. 

• Animais sao eucariotos multicelulares. Suas celulas sao suportadas 
e conectadas umas as outras por colageno e outras proteinas estru- 
turais localizadas no lado externo da membrana celular. Os tecidos 
nervosos e musculares sao caracteristicas essenciais dos animais. 

• Na maioria dos animais, a gastrulaęao ocorre em seguida a forma¬ 
ęao da blastula e leva a formaęao de camadas de tecidos embrio- 
narios. A maioria dos animais tern genes Hox que regulam o desen- 
volvimento da forma corporal. Embora os genes Hox tenham sido 
altamente conservados no curso da evoluęao, eles podem produzir 
urna ampla diversidade de morfologias animais. 

| Descreva os principais modos pelos quais os animais diferem das 
plantas e dos fungos. 

CONCEITO 32.2 

A historia dos animais se estende por mais de meio 
bilhao de anos (p. 669-673) 

• A evidencia bioquimica fóssil e analises de relógio molecular in- 
dicam que os animais surgiram ha cerca de 700 milhóes de anos. 


• Analises genómicas sugerem que etapas essenciais na origem dos 
animais envolveram novos modos de utilizaęao de proteinas que 
eram codificadas por genes encontrados em coanoflagelados. 


535-525 maa: 

Explosao cambriana 

365 maa: 

560 maa: Primeiro animais 

Fauna ediacarana terrestres 


Origem e 
diversificaęao 
dos dinossauros 


Diversificaęao 
dos manmferos 


Era 



/- * - 

3 

^Neoproterozoica 


Paleozoica 

Mesozoica 

Ceno- 

zoica 


1.000 542 


251 65,5 0 


Milhóes de anos atras (maa) 


] O que causou a explosao do Cambriano? Descreva a hipótese atual. 


CONCEITO 32.3 

Os animais podem ser caracterizados por 
"planos corporais" (p. 673-676) 

• Animais podem nao ter simetria ou ter simetria radial ou bilateral. 
Os animais bilateralmente simetricos tern lados dorsais e ventrais, 
bem como extremidades anteriores e posteriores. 

• Os embrióes de eumetazoarios podem ser diploblasticos (duas ca¬ 
madas germinativas) ou triploblasticos (tres camadas germinati- 
vas). Os animais triploblasticos com urna cavidade corporal podem 
ter pseudoceloma ou celoma verdadeiro. 

• Muitas vezes, os desenvolvimentos protostómio e deuterostómio 
diferem nos padróes de clivagem, na formaęao do celoma e no des- 
tino do blastóporo. 
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] Descreva como os planos corporais fornecem uma informaęao util 
embora deva ser interpretada cuidadosamente como evidencia das rela- 
ęóes evolutivas. 


CONCEITO 


32.4 


Concepęóes sobre a filogenia animal continuam a 
ser formadas a partir de novos dados moleculares e 
morfológicos (p. 676-678) 

Esta arvore filogenetica mostra etapas fundamentais na evoluęao animal: 



Porifera 

(animais basais) 
Ctenophora 


Cnidaria 


Acoela 

(bilaterios basais) 
Deuterostomia 

Lophotrochozoa 

Ecdysozoa 



| Considere os dados Bilateria, Lophotrochozoa, Metazoa, Chordata, 
Ecdysozoa, Eumetazoa e Deuterostomia. Listę os dados aos quais os se- 
res humanos pertencem em ordem do clado mais inclusivo para o menos 
inc!usivo. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


N(VEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Entre as caracteristicas exclusivas dos animais esta a: 

a. gastrulaęao. 

b. multicelularidade. 

c. reproduęao sexuada. 

d. gametas masculinos flagelados. 

2. A distinęao entre esponjas e outros filos animais baseia-se prin- 
cipalmente na ausencia versus presenęa de: 

a. cavidade corporal. 

b. trato digestório completo. 

c. mesoderme. 

d. tecidos verdadeiros. 

3. Qual dos seguintes fatores foi provavelmente o menos importan- 
te em provocar a explosao cambriana? 

a. A emergencia de relaęoes entre predadores e presas. 

b. Um aumento na concentraęao de oxigenio atmosferico. 

c. O movimento de animais para o ambiente terrestre. 

d. A origem dos genes Hox. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. Com base na arvore na Figura 32.11, qual afirmaęao e falsa? 

a. O reino animal e monofiletico. 

b. Vermes achatados acelomados sao mais estreitamente rela- 
cionados aos eąuinodermos do que aos anelideos. 

c. As esponjas sao animais basais. 

d. Os bilaterios formam um clado. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

5. CONEXAO EVOLUTIVA 

Uma professora comeęa sua aula sobre filogenia animal (como 
mostrado na Figura 32.11) dizendo: “Todos nós somos vermes”. 
Nesse contexto, a que ela se referia? 


6 . INVESTIGAęAO CIENTIFIC A 

J Redesenhe a poręao bilateria da 
Figura 32.11 para os nove filos na tabela abaixo. Considere es- 
ses destinos do blastóporo: protostómio (a boca se desenvolve 
do blastóporo), deuterostómio (o anus se desenvolve do blastó¬ 
poro) ou nenhum (o blastóporo se fecha e a boca se desenvolve 
em outro lugar). Dependendo do destino do blastóporo de seus 
membros, marque cada ramo que leva a um filo com P, D ou N 
ou uma combinaęao destas letras. Qual e o destino ancestral do 
blastóporo? Quantas vezes o destino do blastóporo mudou du- 
rante o curso da evoluęao? Explique. 


Destino do blastóporo 

Filos 

Protostómio (P) 

Platyhelminthes, Rotifera, Nematoda, maioria 
dos Mollusca, maioria dos Annelida; poucos 
Arthropoda 

Deuterostómio (D) 

Echinodermata, Chordata; maioria dos 
Arthropoda; poucos Mollusca, poucos Annelida 

Nenhum (N) 

Acoela 

Fonte: A. Hejnol & M. Martindale, The mouth, the anus, and the blastopore— 
open questions about questionable openings. In: Animal Evolution: Genomes, 
Fossils and Trees, eds. D. T. J. Littlewood & M. J. Telford, Oxford University 

Press, p. 33-40 (2009). 


7. 


8 . 



ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

A vida animal mudou muito durante a explosao cambriana, com 
alguns grupos expandindo em diversidade e outros declinando. 
Escreva um ensaio sucinto (100-150 palavras) interpretando 
esses eventos como regulaęao de retroalimentaęao em nivel de 
comunidade biológica. 


Este organismo e um animal. O que voce pode inferir sobre sua 
estrutura corporal e seu estilo de vida (que pode nao ser óbvia a 
partir de sua aparencia)? Este animal tern um padrao de desen- 
volvimento deuterostómio e um lofóforo. A quais clados prin- 
cipais este animal pertence? Explique sua seleęao, e descreva 
quando esses clados se originaram e como estao relacionados 
entre si. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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As esponjas sao animais ses 
seis que carecem de tecidos 
verdadeiros 


A Figura 33.1 
invertebrados? 


Quais destes organismos sao animais 


Os cnidarios sao um filo an- 
tigo de eumetazoarios 

33.3 Os lofotrocozoarios, um cla- 
do identificado por dados 
moleculares, tem a gama 
mais ampla de formas cor- 


A vida sem coluna vertebral 


porais animais 


33.4 Os ecdisozoarios sao o 


grupo animai mais rico em 
especies 


Equinodermos e cordados 
sao deuterostómios 


PROTISTA 

ANCESTRAL 


7 


Ancestral 
comum de 
todos os 
animais 


Porifera 


Cnidaria 


A primeira vista, podemos pensar que os peixes sao os unicos animais mos- 
trados na Figura 33.1. Contudo, os diversos organismos visiveis aqui sao 
todos animais, incluindo aqueles cuja aparencia se assemelha a ramos renda- 
dos, caules espessos e folhas onduladas. Muitos desses animais sao inverte- 
brados - animais sem coluna vertebral. 

Os invertebrados correspondem a cerca de 95% das especies animais co- 
nhecidas. Eles ocupam quase todos os habitats da Terra, desde as aguas escal- 
dantes liberadas por respiradouros hidrotermais submarinos ao solo congelado 
da Antartica. A evoluęao nesses ambientes variados produziu uma imensa di- 
yersidade de formas, variando desde especies que consistem em uma bicama- 
da achatada de celulas ate outras especies com caracteristicas como glandulas 
produtoras de seda, espinhos pivotantes e tentaculos cobertos com yentosas. 
Os inyertebrados tambem exibem enorme yariaęao em tamanho, desde orga¬ 
nismos microscópicos ate organismos que podem alcanęar ate 18 metros de 
comprimento (1,5 vezes o comprimento de um ónibus escolar). 

Neste capitulo, faremos um passeio pelo mundo dos inyertebrados, 
usando a arvore filogenetica na Figura 33.2 como guia. A Figura 33.3, 
nas próximas tres paginas, examina 23 filos como representativos da di- 
yersidade de inyertebrados. Muitos desses filos sao explorados com mais 
detalhes no restante deste capitulo. 


Lophotrochozoa Ą.-. 

Ecdysozoa 

Deuterostomia 


◄ Figura 33.2 Revisao da filogenia animai. Exceto pelas esponjas (filo 
Porifera) e outros poucos grupos, todos os animais tem tecidos e estao no 
clado Eumetazoa. A maior parte dos animais esta no clado Bilateria (para 
uma visao mais completa das relaęóes animais, ver Figura 32.11). 









T Figura 33.3 


a diversidade de irwertebrados 


O reino Animalia engloba 1,3 milhao de especies conhecidas, e estimativas do total 
de especies oscilam em ate 10 a 20 milhóes. Dos 23 filos examinados aqui, 12 sao 
discutidos com mais detalhes neste capitulo, no Capitulo 32 ou no Capitulo 34; 
referencias dos locais sao dadas ao finał de suas descrięóes. 


Porifera (5.500 especies) 

Os animais neste filo sao informalmente 
chamados de esponjas. As esponjas sao 
animais sesseis que carecem de tecidos 
yerdadeiros. Elas vivem como animais 
filtradores, capturando particulas que 
passam pelos canais internos de seus 
corpos (ver Conceito 33.1). 

Cnidaria (10.000 especies) 

Os cnidarios abrangem corais, medusas 
(aguas-vivas) e hidras. Estes animais 
sao diploblasticos e tern piano corporal 
radialmente simetrico que inclui urna 
cavidade gastrovascular com abertura 
unica, que serve tanto de boca quanto 
de anus (ver Conceito 33.2). Uma medusa 

Acoela (400 especies) 

Os vermes achatados acelomados 
tern um sistema nervoso simples e 
um intestino do tipo saco e, por- 
tanto, eram anteriormente clas- 
sificados no filo Platyhelminthes. 
Algumas analises moleculares, en- 

, , tretanto, indicam que Acoela e uma 

Verme achatado ... . .. 

acelomado (MO) linhagem separada que divergiu an- 

tes dos tres clados bilaterios princi- 
pais (ver Conceito 32.4). 


Placozoa (1 especie) 

A unica especie conhecida 
neste filo, Trichoplax adhae- 
rens, nao parece um animal. 

Ela consiste em uma bicama- 
da simples de alguns milhares 
de celulas. Acredita-se que os 
placozoarios sejam animais 
basais, mas ainda nao se sabe 
como eles se relacionam aos 
outros grupos de animais que 
divergiram anteriormente, 
como Porifera e Cnidaria. Trichoplax adhaerens pode se re- 
produzir por fissao em dois individuos ou por brotamento de 
muitos individuos multicelulares. 

Ctenophora (100 especies) 

Os ctenóforos (aguas-vivas-de-pen- 
te) sao diploblasticos e radialmente 
simetricos como os cnidarios, su- 
gerindo que ambos os filos divergi- 
ram de outros animais muito cedo 
(ver Figura 32.11). As aguas-vivas- 
-de-pente constituem boa parte do 
plancton oceanico. Elas tern muitas 
caracteristicas distintivas, incluindo 
oito “pentes” de cilios que as impul- 
sionam pela agua. Quando um pe- 
queno animal toca os tentaculos de 
alguma agua-viva-de-pente, celulas 
especializadas se abrem repentina- 
mente, cobrindo a presa com filamentos adesivos. 






Um placozoario (MO) 



Um ctenóforo, 
ou agua-viva-de-pente 


Platyhelminthes (20.000 especies) 


Lophotrochozoa 


Rotifera (1.800 especies) 



Os platelmintos (incluindo solitarias, pla- 
narias e trematódeos) tern simetria bilate- 
ral e um sistema nervoso central que 
processa informaęao de estruturas 
sensoriais. Eles nao tern cavidade 


Um platelminto marinho 


corporal ou órgaos especializados 
de circulaęao (ver Conceito 33.3). 


Apesar de seu tamanho microscópico, os 
rotiferos tern sistemas de órgaos especia¬ 
lizados, incluindo um canal alimentar 
(trato digestório com boca e anus). 

Eles se alimentam de microrganismos 
suspensos na agua (ver Conceito 33.3). 



Um rotifero (MO) 


Ectoprocta (4.500 especies) 


Brachiopoda (335 especies) 



Os ectoproctos (tambem conhecidos 
como briozoarios) vivem como 
colónias sesseis e sao cobertos 
por um rigido exoesqueleto 
(ver Conceito 33.3). 

Ectoproctos 


Os braquiópodes podem ser facilmente 
confundidos por mariscos ou outros 
moluscos. Entretanto, a maioria dos 
braquiópodes tern um unico pedunculo 
que os ancora ao seu substrato, bem 
como uma coroa de cilios chamada de 
Um braquiópode lofóforo (ver Conceito 33.3). 

Continua na próxima pagina 

























▼ Figura 33.3 (continuaęao) 

a diversidade de irwertebrados 


Lophotrochozoa (continuaęao) 


Acanthocephala (1.100 especies) 


Cydiophora (1 especie) 


Os acantocefalos sao assim 
chamados devido ao gan- 
cho curvado sobre a pro- 
bóscide na extremidade 
anterior de seus corpos. 

Todas as especies sao para- 
sitas. Alguns acantocefalos 
manipulam o comporta- 
mento de seus hospedeiros 
intermediarios (geralmente 
artrópodes) de modo a aumentar suas chances de alcanęar seus 
hospedeiros definitivos (geralmente vertebrados). Por exemplo, 
acantocefalos que infectam caranguejos da lama da Nova 
Zelandia foręam seus hospedeiros a se moverem para areas 
mais visiveis da praia, onde ha maior probabilidade de os 
caranguejos serem predados por aves, os hospedeiros 
definitivos dos vermes. Algumas analises filogeneticas 
colocam os acantocefalos dentro de Rotifera. 



Um acantocefalo (MO) 


A unica especie conhecida de 
ciclióforo, Symbion pandom, 
foi descoberta em 1995 sobre 
as peęas bucais de urna la- 
gosta. Esta minuscula criatura 
em forma de vaso tern um 
piano corporal singular e um 
ciclo de vida muito diferente. 
Os machos fecundam as 
femeas que ainda estao em 
desenvolvimento em seus corpos maternos. As femeas 
fertilizadas, entao, escapam, fixam-se em outro lugar sobre a 
lagosta e liberam sua prole. A prole aparentemente deixa essa 
lagosta e procura outra para fixar-se. 



Um ciclióforo (MEV, colorizada) 


Annelida Mollusca 

(16.500 especies) (100.000 especies) 



Um nemertino 

sistema circulatório fechado no 
vasos e, portanto, esta separado 


Nemertea 
(900 especies) 

Os nemertinos nadam na 
agua ou se enterram na areia, 
estendendo sua probóscide 
unica para capturar presas. 
Assim como os vermes 
achatados, neles falta um 
celoma verdadeiro. Entre- 
tanto, diferente dos vermes 
achatados, os nemertinos 
tern um canal alimentar e um 
ual o sangue esta contido em 
o liquido na cavidade corporal. 


Os anelideos, ou vermes seg- 
mentados, distinguem-se dos 
outros vermes por sua segmen- 
taęao corporal. As minhocas 
sao os anelideos mais familiares, 
mas o filo consiste principal- 
mente em especies marinhas e 
de agua doce (ver Conceito 33.3). 



Os moluscos (incluindo cara- 
cóis, mariscos, lulas e polvos) 
tern um corpo mole que em 
muitas especies e protegido 
por urna concha rigida (ver 
Conceito 33.3). 



Um polvo 


Ecdysozoa 


Loricifera (10 especies) 


Priapula (16 especies) 


Os loriciferos (do latim, lorica, 
armadura, eferre, portar) sao 
minusculos animais que 
habitam sedimentos sobre o 
leito dos mares. Um loricifero 
pode projetar sua cabeęa, 
pescoęo e tórax para dentro 
e para fora da lorica, urna 
bolsa formada por seis placas 
circundando o abdome. 

Embora a maior parte da 
historia natural dos loricife¬ 
ros seja um misterio, ao menos algumas especies provavelmente 
se alimentam de bacterias. 



Um loricifero (MO) 


Os priapulideos sao vermes 
com probóscide grandę e 
arredondada na poręao ante¬ 
rior. (Eles foram batizados 
em homenagem a Priapos, o 
deus grego da fertilidade, que 
era simbolizado por um penis 
gigante). Variando desde 
0,5 mm ate 20 cm de compri- 
mento, a maioria das especies 

se enterra nos sedimentos do 
Um priapulideo fando do mar A evidśncia 

fóssil sugere que os priapulideos estavam entre os principais 
predadores durante o periodo Cambriano. 
























Ecdysozoa (continuaęao) 

Onychophora (110 especies) 

Os onicóforos, tambem 
chamados vermes de 
veludo, se originaram 
durante a explosao do 
Cambriano (ver Capitulo 
32). Originalmente, eles 
prosperaram no oceano, 
mas em algum momento 
eles tiveram exito em 
colonizar o ambiente 
terrestre. Hoje eles vivem 
apenas em florestas umidas. 
Os onicóforos tern antenas 
carnosas e varias duzias de pares de patas semelhantes 
a sacos. 


Tardigrada (800 especies) 

Os tardigrados (do latim, tardus , 
lento, e grndus, passo) sao as 
vezes chamados de ursos d agua 
por suas formas arredondadas, 
apendices curtos e largos, e o 
modo de se locomover seme- 
lhante a um urso. A maioria dos 
tardigrados tern comprimento 
menor do que 0,5 mm. Alguns 
vivem em oceanos ou agua doce, 
enąuanto outros vivem sobre 
plantas ou animais. Ate 
2 milhóes de tardigrados podem ser encontrados sobre um metro 
ąuadrado de musgo. Condięóes adversas podem levar os tardigrados 
a entrar em estado de dormencia; enąuanto dormentes, eles podem 
sobreviver por dias a temperaturas de ate -200°C! 



Um onicóforo 



Tardigrados (MEV colorizada) 


Nematoda (25.000 especies) 



Um nematódeo 


Os nematódeos sao abundan- 
tes e diversos no solo e em 
habitats aąuaticos; muitas es¬ 
pecies parasitam plantas e 
animais. Sua caracteristica 
mais distintiva e urna cuticula 
rigida que reveste o corpo 
(ver Conceito 33.4). 



Arthropoda 
(1.000.000 especies) 

A vasta maioria das especies animais 
conhecidas, incluindo insetos, crus- 
taceos e aracnideos, e representada 
por artrópodes. Todos os artrópo- 
des tern um exoesqueleto segmen- 
tado e apendices articulados (ver 
Conceito 33.4). 


Um escorpiao (aracnideo) 


Hemichordata (85 especies) 


Deuterostomia 


Chordata (56.000 especies) 


Assim como os 
eąuinodermos e 
cordados, os hemi- 
cordados sao mem- 
bros do clado deute- 
rostómio (ver Capi¬ 
tulo 32). Os hemi- 
cordados comparti- 
lham algumas carac- 
teristicas com os 
Um enteropneusto cordados, como 

fendas branąuiais e corda nervosa dorsal. O maior grupo de 
hemicordados e o dos enteropneustos. Os enteropneustos 
sao marinhos e, em geral, vivem enterrados no lodo ou 
embaixo de rochas; eles podem atingir mais de 
2 metros de comprimento. 


Mais de 90% de todas as especies conhecidas 
de cordados tern colunas vertebrais (e, deste 
modo sao vertebrados). Entretanto, o filo 
Chordata tambem inclui tres grupos de inver- 
tebrados: anfioxos, tunicados e peixes-bruxa. 

Consulte no Capitulo 34 urna discussao Um tunicado 

completa deste filo. 

Echinodermata (7.000 especies) 

Os eąuinodermos, como as 
bolachas-da-praia, estrelas-do- 
-mar e ourięos-do-mar, sao 
animais marinhos no clado 
deuterostómio que sao bilate- 
ralmente simetricos ąuando 
larvas, mas nao ąuando adultos. 
Eles se movem e se alimentam 
usando urna rede de canais 
internos para bombear agua 
para diferentes partes de seu 
corpo (ver Conceito 33.5). 



Um ourięo-do-mar 
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CONCEITO 33.1 

As esponjas sao animais sesseis que carecem 
de tecidos verdadeiros 

Os animais no filo Porifera 
sao conhecidos informalmen- 
te como esponjas. (Estudos 
moleculares recentes indicam 
que as esponjas sao monofi- 
leticas, e essa e a filogenia que apresentamos aqui; entre- 
tanto, isso permanece em debate, urna vez que alguns es¬ 
tudos sugerem que as esponjas sao parafileticas.) Entre os 
animais mais simples, as esponjas sao sedentarias e foram 
confundidas com plantas pelos antigos gregos. Muitas es- 
pecies sao marinhas e variam em tamanho desde alguns 
milimetros ate alguns metros. As esponjas sao animais fil- 
tradores: elas removem particulas de alimento suspensas 
na agua do entorno, a medida que esta atravessa seu corpo, 
o qual em algumas especies lembra um saco perfurado com 
poroś. A agua e drenada atraves dos poroś em urna cavi- 
dade central, a espongiocele, e entao flui para fora da es- 
ponja por meio de urna grandę abertura chamada de ósculo 
(Figura 33.4). As esponjas mais complexas tern paredes do 
corpo pregueadas, e muitas contem canais de agua ramifi- 
cados e varios ósculos. 

As esponjas representam a linhagem que se origina 
próximo a raiz da arvore filogenetica dos animais; portan- 


to, diz-se que elas sao animais basais . Diferentemente de 
quase todos os outros animais, nas esponjas faltam teci¬ 
dos verdadeiros, grupos de celulas similares que atuam 
como unidade funcional e (em animais) sao isolados de 
outros tecidos por camadas membranosas. Entretanto, o 
corpo da esponja contem varios tipos celulares diferentes. 
Por exemplo, revestindo o interior da espongiocele estao 
coanócitos flagelados, ou celulas de colar (denominados 
pelas projeęóes em forma de dedo que formam um “co¬ 
lar” em volta do flagelo). Essas celulas engolfam bacterias 
e outras particulas de alimento por fagocitose. A similari- 
dade entre os coanócitos e as celulas de coanoflagelados 
sustenta a evidencia molecular que sugere que os animais 
evoluiram de um ancestral parecido com um coanoflage- 
lado (ver Figura 32.3). 

O corpo de urna esponja consiste em duas camadas 
de celulas separada por urna regiao gelatinosa chamada de 
mesoilo. Urna vez que ambas as camadas de celulas estao 
em contato com a agua, os processos como a troca gasosa e 
a remoęao de residuos podem ocorrer por difusao atraves 
das membranas dessas celulas. Outras tarefas sao realiza- 
das por celulas chamadas de amebócitos, denominadas 
por seu uso de pseudópodes. Essas celulas se movem pelo 
mesoilo e tern muitas funęóes. Por exemplo, elas absorvem 
alimento da agua circundante e dos coanócitos, o digerem 
e transportam nutrientes para outras celulas. Os amebó¬ 
citos tambem produzem fibras esqueleticas rigidas dentro 
do mesoilo. Em algumas esponjas, essas fibras sao espi- 
culas pontiagudas feitas de carbonato de calcio ou silica. 


Porifera 

Cnidaria 

Lophotrochozoa 

Ecdysozoa 

Deuterostomia 




Esponja vaso azul (Callyspongia plicifera) 


O Espongiocele. A agua 
que passa pelos poroś 
entra em uma cavidade 
chamada de espongiocele. 

© Poroś. A agua entra na 
esponja atraves de poroś 
formados por celulas em 
forma de rosca que se 
estendem pela parede 
corporal. 

© Epiderme. A camada 
externa consiste em 
celulas epidermicas 
firmemente compactadas. 

© Mesoilo. A parede 
desta esponja consiste em 
duas camadas de celulas 
separadas por uma matriz 
gelatinosa, o mesoilo 
("materia intermediaria"). 


©Coanócitos. A espongiocele e revestida 
com celulas flageladas chamadas de 
coanócitos. Pelo batimento de seus flagelos, 
os coanócitos criam uma corrente que 
drena a agua pelos poroś e sai pelo ósculo. 


Ósculo 


Coanócito 


Espiculas 


das particulas 
de alimento 


Amebócito 


©O movimento do flagelo de um 
coanócito tambem drena a agua atraves 
do seu colar de projeęóes semelhantes a 
dedos. As particulas de alimento sao retidas 
no muco que cobre as projeęóes, engolfadas 
por fagocitose, e digeridas ou 
transferidas para amebócitos. 

©Amebócitos. Estas celulas podem 
transportar nutrientes para outras celulas 
do corpo da esponja, produzir materiais 
para as fibras do esqueleto (espiculas), 
ou tornar-se qualquer tipo de celula da 
esponja, conforme necessario. 


Particulas 
de alimento 


no muco 

Colar 


▲ Figura 33.4 Anatomia de uma esponja. 
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Outras esponjas produzem fibras mais flexiveis compostas 
por uma proteina chamada de espongina; voce pode ter 
visto esses esąueletos flexiveis sendo vendidos como es¬ 
ponjas de banho marrons. Por firn, e talvez mais importan- 
te, os amebócitos sao totipotentes (capazes de se tornarem 
outros tipos de celulas da esponja). Isso confere ao corpo 
da esponja uma notavel flexibilidade, permitindo que ajus- 
te sua forma em resposta a mudanęas em seu ambiente fi- 
sico (como a direęao das correntes marinhas). 

A maioria das esponjas e hermafrodita, isto e, cada 
indmduo atua como macho e femea na reproduęao se- 
xuada, com a produęao de espermatozoides e óvulos. Qua- 
se todas as esponjas exibem hermafroditismo seąuencial: 
atuam primeiro como um sexo e depois como outro. A fer- 
tilizaęao cruzada pode resultar ąuando os espermatozoi¬ 
des liberados na agua corrente por um indmduo atuando 
como macho sao carregados para um indmduo nas vizi- 
nhanęas que esteja atuando como femea. Os zigotos resul- 
tantes se transformam em larvas natantes flageladas que se 
dispersam da esponja parental. Após se estabelecer em um 
substrato adequado, uma larva se torna um adulto sessil. 

As esponjas produzem uma diversidade de antibió- 
ticos e outros compostos defensivos, que alimentam a 
promessa de combater doenęas humanas. Por exemplo, 
um composto chamado cribrostatina isolado de esponjas 
marinhas pode matar tanto celulas cancerigenas como ce- 
pas bacterianas de Streptococcus resistentes a penicilina. 
Outros compostos derivados de esponjas tambem estao 
sendo testados como possiyeis agentes anticancerigenos. 


REVISAO DO CONCEITO 33.1 


1 . 

2 . 


Descreva como as esponjas se alimentam. 

Certas evidencias moleculares sugerem que o 
grupo-irmao dos animais nao e dos coanoflagelados, mas 
sim um grupo de protistas parasitos, Mesomycetozoa. Con- 
siderando que nesses parasitos faltam celulas de colar, essa 
hipótese pode estar correta? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


33.2 


Os cnidarios sao um filo antigo de 
eumetazoarios 


Todos os animais, com ex- 
ceęao das esponjas e alguns 
outros grupos, sao eumeta¬ 
zoarios (“animais yerdadei- 
ros”)> membros de um clado 
de animais com tecidos. Uma das linhagens mais antigas 
nesse clado e o filo Cnidaria, que se originou ha aproxi- 
madamente 680 milhóes de anos de acordo com analises 
de DNA. Os cnidarios se diversificaram em uma gama de 
formas sesseis e móveis, incluindo hidras, corais e medusas 
(geralmente chamadas de “aguas-vivas”). Porem, a maioria 
dos cnidarios ainda exibe o piano corporal radial, diplo- 



Boca/anus 



Tentaculo 

Cavidade 
gastrovasculaf" 

Gastroderme 
Mesogleia 
Epiderme 
Tentaculo 


Medusa 



Boca/anus 


A Figura 33.5 Formas de pólipo e de medusa de cnidarios. 

A parede do corpo de um cnidario tem duas camadas de celulas: 
uma camada externa de epiderme (azul-escuro; derivada da ecto- 
derme) e uma camada interna de gastroderme (amarela; derivada 
da endoderme). A digestao comeęa na cavidade gastrovascular e e 
completada dentro de vacuolos digestivos nas celulas gastrodermi- 
cas. Imprensada entre a epiderme e a gastroderme esta uma cama¬ 
da gelatinosa, a mesogleia. 


blastico, relativamente simples que existia nos primórdios 
membros do grupo ha cerca de 560 milhóes de anos. 

O piano corporal basico de um cnidario e um saco 
com compartimento digestório central, a cavidade gas- 
trovascular. Uma unica abertura para essa cavidade fun- 
ciona como boca e anus. Ha duas variaęóes nesse piano 
corporal: o pólipo em grandę parte sessil e a medusa mais 
móvel (Figura 33.5). Os pólipos sao formas cilindricas 
que aderem ao substrato pela extremidade aboral do seu 
corpo (a extremidade oposta a boca) e estendem seus ten¬ 
taculos, esperando por presas. Exemplos de formas de pó¬ 
lipo incluem as hidras e anemonas-do-mar. Embora sejam 
essencialmente sedentarios, muitos pólipos podem mover- 
-se devagar em seu substrato usando musculos na extremi- 
dade aboral de seu corpo. Quando ameaęadas por um pre- 
dador, algumas anemonas-do-mar podem se destacar do 
substrato e “nadar”, curvando seu corpo para frente e para 
tras, ou agitando seus tentaculos. Uma medusa se parece 
com uma versao achatada do pólipo com a boca para bai- 
xo. Ela se move livremente na agua por uma combinaęao 
de deriva passiva e contraęóes de seu corpo em forma de 
sino. As medusas incluem as aguas-vivas livres-natantes. 
Os tentaculos de uma agua-viva pendem da superficie orał 
e apontam para baixo. Alguns cnidarios existem apenas 
como pólipos ou apenas como medusas; outros tem tan¬ 
to um estagio pólipo quanto um estagio medusa em seus 
ciclos de vida. 

Muitas vezes, os cnidarios sao predadores que utili- 
zam os tentaculos dispostos em anel em volta da boca para 
capturar presas e empurrar o alimento para dentro de sua 
cavidade gastrovascular, onde a digestao se inicia. Enzimas 
sao secretadas dentro da cavidade, portanto, decompon- 
do a presa em um caldo rico em nutrientes. As celulas re- 
yestindo essa cavidade, entao, absoryem esses nutrientes 
e completam o processo digestório; quaisquer residuos 
nao digeridos sao expelidos pela boca/anus do cnidario. 
Os tentaculos sao armados com baterias de cnidócitos, 
celulas exclusivas dos cnidarios que atuam na defesa e na 
captura de presas (Figura 33.6). Os cnidócitos contem cni- 
das (do grego, cnide , urtiga), organelas em forma de capsu- 
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Cnidócito 


"Filamento 

(enrolado) 


▲ Figura 33.6 Cnidócito de hidra. Este tipo de cnidócito con- 
tem uma capsula urticante, o nematocisto, que possui um filamento 
enrolado. Quando um "gatilho" e estimulado pelo contato e por 
certas substancias qiumicas, o filamento dispara, perfurando a presa 
e injetando veneno nela. 


la capazes de explodir e que dao seu nome ao filo Cnidaria. 
Cnidas especializadas chamadas de nematocistos contem 
um filamento urticante que pode penetrar na parede do 
corpo das presas dos cnidarios. Outros tipos de cnidas tern 
filamentos longos que se aderem ou enredam pequenas 
presas que esbarram nos tentaculos dos cnidarios. 

Tecidos contrateis e nervos ocorrem em suas formas 
mais simples em cnidarios. Celulas da epiderme (camada 
externa) e gastroderme (camada interna) tern feixes de 
microfilamentos organizados em fibras contrateis. A ca- 
vidade gastrovascular atua como esqueleto hidrostatico 
(ver Conceito 50.6) contra o qual as celulas contrateis po- 
dem funcionar. Quando um cnidario fecha a boca, o volu- 
me da cavidade e fixado e a contraęao de celulas seleciona- 
das causa a mudanęa de forma do animal. Os movimentos 
sao coordenados por uma rede nervosa. Os cnidarios nao 
tern cerebro e a rede nervosa nao centralizada esta associa- 
da com estruturas sensoriais distribuidas em todo o corpo. 
Portanto, o animal pode detectar e responder a estimulos 
de todas as direęóes. 

A evidencia fóssil e molecular sugere que, cedo em sua 
historia evolutiva, o filo Cnidaria divergiu em dois clados 
principais, Medusozoa e Anthozoa (Figura 33.7). 

Meduzoarios 

Todos os cnidarios que produzem uma medusa sao mem- 
bros do clado Medusozoa, grupo que inclui os cifozoarios 
(aguas-vivas) e cubozoarios (cubomedusas) mostrados na 
Figura 33.7a, junto com os hidrozoarios. A maioria dos hi¬ 
drozoarios alterna entre formas polipoides e medusoides, 
como visto no ciclo de vida de Obelia (Figura 33.8). O es- 


▼ Figura 33.7 Cnidarios. 



(a) Medusozoarios 


Muitas medusas sao biolumines- 
centes. 0 alimento capturado 
pelos tentaculos com nematocis¬ 
tos e transferido a braęos orais 
(que carecem de nematocistos) 
para o transporte ate a boca. 


Esta vespa-do-mar produz um 
veneno que pode subjugar peixes 
e outras presas grandes (como 
mostrado aqui). 0 veneno e mais 
potente do que a peęonha de 
cobras. 


(b) Antozoarios 


Anemonas-do-mar e outros 
antozoarios existem apenas 
como pólipos. Muitos antozoa¬ 
rios formam relaęóes simbióticas 
com algas fotossintetizantes. 


Estes corais-estrela vivem como 
colónias de pólipos. Seus corpos 
moles sao circundados na base 
por um rfgido exoesqueleto. 


tagio polipoide, uma colónia de pólipos interconectados 
no caso de Obelia , e mais conspicuo do que o de medu¬ 
sa. As hidras, entre os poucos cnidarios encontrados em 
agua doce, sao tambem hidrozoarios incomuns pelo fato 
de existirem somente na forma polipoide. 

Diferente dos hidrozoarios, a maioria dos cifozoarios 
e cubozoarios vive a maior parte de seus ciclos de vida no 
estagio de medusa. Cifozoarios costeiros, por exemplo, 
muitas vezes tern um breve estagio polipoide durante seus 
ciclos de vida, ao passo que, naqueles que vivem no oceano 
aberto, em geral, falta completamente o estagio polipoide. 
Os cubozoarios, como o seu nome (que significa “animais 
em forma de cubo”) sugere, tern um estagio medusoide em 
forma de caixa. A maior parte dos cubozoarios vive em 
oceanos tropicais e e equipado com cnidócitos altamente 
tóxicos. A vespa-do-mar (Chironex fleckeri ), um cubozo- 
ario que vive na costa do norte da Australia, e um dos or- 
ganismos conhecidos mais mortais: sua picada causa dor 
intensa e pode levar a colapso respiratório, parada cardiaca 
e morte em minutos. 
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Pólipo 

reprodutivo 


MEIOSE 


©Alguns pólipos da colónia, 
equipados com tentaculos, 
sao especializados para 
alimentaęao. 


©Outros pólipos, especializados 
para a reproduęao, carecem de 
tentaculos e produzem minusculas 
medusas por brotamento assexuado. 


©As medusas nadam para 
fora da colónia, crescem e se 
reproduzem sexualmente. 


0llma colónia de 
pólipos interconectados 
(foto, MO) resulta de 
reproduęao assexuada 
por brotamento. 


Pólipo 

alimentar 


Brotamento 
de medusa 


Gonada 

Medusa 


REPRODUęAO Óvulo 
SEXUADA 


Esperma- 

tozoides 


Poręao de 
uma colónia 
de pólipos 


REPRODUęAO 

ASSEXUADA 

(BROTAMENTO) 


Pólipo 
maduro 


Pólipo em 

desenvolvimento Planula 
(larva) 


0 


Zigoto 


0Ao firn, a planula se fixa a urn substrato 00 zigoto se desenvolve em uma larva 
e se desenvolve em urn novo pólipo. solida ciliada chamada de planula. 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


FERTILIZAęAO 


Legenda 


▲ Figura 33.8 O ciclo de vida do hidrozoario Obelia. O pólipo e assexuado, e a medusa e se- 
xuada, liberando óvulos e espermatozoides. Estes dois estagios se alternam, um produzindo o outro. 


Com parę e distinga o ciclo de vida de Obelia com os ciclos de vida na Figura 
13.6. Qual ciclo de vida naguela figura e mais similar a este de Obelia? Expligue. (Ver tambem a 
Figura 29.3). 


Antozoarios 

Anemonas-do-mar e corais pertencem ao clado Anthozoa 
(ver Figura 33.7). Estes cnidarios ocorrem apenas como pó¬ 
lipos. Os corais vivem como formas solitarias ou coloniais, 
geralmente formando simbioses com algas. Muitas especies 
secretam um exoesqueleto (esąueleto externo) rigido de 
carbonato de calcio. Cada geraęao de pólipos se forma so- 
bre os restos dos esąueletos da geraęao anterior, construin- 
do “rochas” com formas caracteristicas de suas especies. 
Esses esąueletos sao o que geralmente chamamos de coral. 

Os recifes de coral sao para os mares tropicais o que 
as florestas pluviais sao para as areas terrestres tropicais: 
elas proporcionam habitat para muitas outras especies. In- 
felizmente, esses recifes estao sendo destruidos a uma taxa 
alarmante. Poluięao, sobrepesca e acidificaęao dos oceanos 
(ver Figura 3.11) sao as principais ameaęas; o aąuecimento 
global tambem pode estar contribuindo para seu desapa- 


recimento pela elevaęao da temperatura da agua do mar 
acima da faixa na qual os corais vivem. 


REVISAO DO CONCEITO 33.2 

1. Compare e distinga as formas polipoides e medusoides de 
cnidarios. 

2. Descreva a estrutura e a funęao das celulas urticantes pelas 
quais os cnidarios sao identificados. 

b imaa Muitos novos planos corporais animais 
emergiram durante e após a explosao cambriana. Por outro 
lado, os cnidarios atuais retem o mesmo piano corporal di- 
ploblastico radial encontrado em cnidarios de 560 milhóes 
de anos atras. Os cnidarios sao, portanto, menos bem-su- 
cedidos ou menos "evolufdos" do que outros grupos ani¬ 
mais? Explique. (Ver Conceitos 25.3 e 25.6). 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 


33.3 


Os lofotrocozoarios, um clado identificado 
por dados moleculares, tern a gama mais 
ampla de formas corporais animais 


Porifera 

Cnidaria 

Lophotrochozoa 

Ecdysozoa 

Deuterostomia 


A vasta maioria das especies 
animais pertence ao clado 
Bilateria, cujos membros exi- 
bem simetria bilateral e de- 
senvolvimento triploblastico 
(ver Capitulo 32). A maioria dos bilaterios tambem tern um 
trato digestório com duas aberturas (boca e anus) e um celo¬ 
ma. Analises recentes de DNA sugerem que o ancestral co- 
mum dos bilaterios atuais viveu ha cerca de 670 milhóes de 
anos. Ate o momento, entretanto, o fóssil mais antigo am- 
plamente aceito como bilaterio e o do molusco Kimberella , 
que viveu ha 560 milhóes de anos. Muitos outros grupos de 
bilaterios apareceram inicialmente no registro fóssil durante 
a explosao do Cambriano (535 a 525 milhóes de anos atras). 

Como voce leu no Capitulo 32, a evidencia molecular 
sugere que ha tres clados principais de animais bilateralmen- 
te simetricos: Lophotrochozoa, Ecdysozoa e Deuterostomia. 
Esta seęao enforcara no primeiro desses clados, os lofotroco¬ 
zoarios. Os Conceitos 33.4 e 33.5 explorarao os outros dois. 

Embora o clado Lophotrochozoa tenha sido identifi¬ 
cado por dados moleculares, seu nome provem de carac- 
teristicas encontradas em alguns de seus membros. Alguns 
lofotrocozoarios desenvolvem urna estrutura chamada 
de lofóforo, urna coroa de tentaculos ciliados que atua na 
alimentaęao, enquanto outros passam por um estagio ca- 
racteristico chamado de lawa trocófora (ver Figura 32.12). 
Outros membros do grupo nao tern nenhuma dessas ca- 
racteristicas. Poucas outras caracteristicas morfológicas 
exclusivas sao compartilhadas dentro do grupo - na ver- 
dade, os lofotrocozoarios sao o mais diverso clado bilaterio 
em termos de piano corporal. Essa diversidade na forma 
e refletida no numero de filos classificados no grupo: Lo¬ 
photrochozoa inclui 18 filos, mais do dobro do numero em 
qualquer outro clado de bilaterios. 

Agora vamos introduzir seis filos diversos de lofotro¬ 
cozoarios: os platielmintos, rotiferos, ectoproctos, braqui- 
ópodes, moluscos e anelideos. 


Platelmintos 

Os platelmintos (filo Platyhelminthes) vivem em habitats 
marinhos, de aguas doces e terrestres umidos. Alem das 
especies de vida livre, os platelmintos incluem muitas es¬ 
pecies parasitas, como trematódeos e solitarias. Os platel¬ 
mintos sao assim denominados por terem corpos delgados 
que sao achatados dorsoventralmente (entre as superficies 
dorsal e ventral); a palavra platelminto significa “verme 
achatado”. (Observe que a palavra verme nao e um nome 
taxonómico formal, mas sim refere-se a animais com cor¬ 
pos finos e longos.) Os menores platelmintos sao especies 
de vida livre, quase microscópicas, enquanto algumas soli¬ 
tarias tern mais de 20 m de comprimento. 


Embora os platelmintos passam por desenvolvimento 
triploblastico, eles sao acelomados (animais em que falta 
urna cavidade corporal). Sua forma achatada aumenta sua 
area de superficie, situando todas as suas celulas próxi- 
mas a agua no ambiente circundante ou em seu intestino. 
Devido a essa proximidade com a agua, as trocas gasosas 
e a eliminaęao de residuos nitrogenados (amónia) podem 
ocorrer por difusao pela superficie corporal. Como visto 
na Figura 33.9, urna forma achatada e urna de varias ca¬ 
racteristicas estruturais que maximizam a area de super¬ 
ficie e surgiram (por evoluęao convergente) em diferentes 
grupos de animais e outros organismos. 

Como voce poderia esperar, urna vez que todas as suas 
celulas estao próximas a agua, os platelmintos nao tern 
órgaos especializados para troca gasosa, e seu aparelho 
excretor relativamente simples funciona sobretudo para 
manter o balanęo osmótico com seu entorno. Esse apa¬ 
relho consiste em protonefrideos, redes de tubulos com 
estruturas ciliadas chamadas de bulbos-flama que sugam o 
liquido por meio de ductos ramificados que se abrem para 
o exterior (ver Figura 44.9). A maioria dos platelmintos 
tern urna cavidade gastrovascular com apenas urna aber- 
tura. Embora lhes falte um sistema circulatório, as finas 
ramificaęóes da cavidade gastrovascular distribuem o ali- 
mento diretamente para as celulas do animal. 

Cedo em sua historia evolutiva, os platelmintos se se- 
pararam em duas linhagens, Catenulida e Rhabditophora. 
Catenulida e um pequeno clado de cerca de cem especies 
de platelmintos, a maioria dos quais vivem em habitats de 
agua doce. Em geral, os catenulideos se reproduzem as- 
sexuadamente por brotamento em sua extremidade pos- 
terior. Muitas vezes, a descendencia produz suas próprias 
brotaęóes antes de se destacar de seu progenitor, forman- 
do, assim, urna cadeia de dois a quatro individuos gene- 
ticamente identicos - dai a sua denominaęao informal: 
“vermes em cadeia.” 

A outra linhagem antiga de platelmintos, Rhabdito¬ 
phora, e um clado diverso de em torno de 20 mil especies 
de aguas doces e marinhas, um exemplo dos quais e mos- 
trado na Figura 33.9. Exploraremos os rabditóforos em 
mais detalhes, com foco nos membros de vida livre e pa- 
rasitos desse clado. 

Especies de vida livre 

Os rabditóforos de vida livre sao importantes como pre- 
dadores e necrófagos em urna gama de habitats de aguas 
doces e salgadas. Os membros mais bem conhecidos deste 
grupo sao especies de agua doce do genero Dugesia , co- 
mumente chamadas de planarias. Abundantes em lagos e 
riachos nao poluidos, as planarias predam pequenos ani¬ 
mais ou se alimentam de animais mortos. Elas se movem 
usando cilios em sua superficie ventral, deslizando sobre 
urna pelicula de muco que secretam. Alguns outros rab¬ 
ditóforos tambem utilizam seus musculos para nadar na 
agua com movimento ondulatório. 

A cabeęa de urna planaria apresenta um par de oce- 
los sensiveis a luz, bem como abas laterais que funcionam 
principalmente na detecęao de substancias quimicas es- 






▼ Figura 33.9 


FACA CONEXÓES 


Maximizando a area de superficie 



AS: 6 (3 cm X 3 cm) = 54 cm 2 
V: 3 cm X 3 cm X 3 cm = 27 cm 


Em geral # a intensidade de atividade metabólica ou 
quimica que um organismo pode realizar e proporcional a 
sua massa ou volume. Maximizar a taxa metabólica, 
entretanto, requer a absoręao eficiente de energia e de 
materias-primas, como nutrientes e oxigenio, bem como a 
disposięao efetiva dos produtos residuais. Para celulas 
grandes, plantas e animais, esses processos de troca tern o 
potencial de serem limitados em funęao da simples 
geometria. Quando urna celula ou organismo cresce sem 
alterar sua forma, seu volume cresce mais rapidamente do 
que sua area de superficie (ver Figura 6.7). Como resul- 
tado, ha proporcionalmente menos area de superficie 
dispomvel para sustentar a atividade quimica. O desafio 
apresentado pela relaęao entre a area de superficie e o 

volume ocorre em diversos contextos e organismos, mas as adaptaęóes evolutivas que satisfazem 
esse desafio sao similares. Estruturas que maximizam a area de superficie por meio de achata- 
mento, dobramento, ramificaęao e projeęoes tern um papel essencial nos sistemas biológicos. 


Estes diagramas comparam as areas 
de superficie (AS) para duas formas 
diferentes com o mesmo volume (V). 
Observe qual forma tern a maior 
area de superficie. 



AS: 2 (3 cm X 1 cm) + 2 (9 cm X 1 cm) + 2 (3 cm X 9 cm) = 78 cm 2 
V: 1 cm X 3 cm X 9 cm = 27 cm 3 


Achatamento 

Por ter um corpo com 
apenas poucas celulas 
de espessura, um orga¬ 
nismo, como este verme 
achatado, pode usar 
toda sua superficie 
corporal para trocas. 

Ver Figura 40.3. 



Ramificaęao 

A absoręao de agua depende da difusao passiva. Os filamentos 
altamente ramificados de um micelio fungico aumentam a area 
de superficie pela qual a agua e os minerais podem ser absorvidos 
do ambiente. Ver Figura 31.2. 



Dobramento 


Esta MET mostra poręóes de dois cloroplastos de 
urna folha de planta. A fotossintese ocorre em 
cloroplastos, os quais tern um conjunto 
de membranas internas achatadas e 
interconectadas chamadas de 
membranas tilacoides. Os 
dobramentos das membranas 
tilacoides aumentam sua 
area de superficie, aumen- 
tando a exposięao a luz e, 
portanto, aumentando a 
taxa de fotossintese. 

Ver Figura 10.4. 


1 pm 


Tilacoide 



FAęA CONEXÓES Encontre outros exemplos de achatamento, 
dobramento, ramificaęao e projeęoes (ver Capitulos 6, 9, 35 e 42). 
Como a maximizaęao da area de superficie e importante para a 
funęao das estruturas em cada exemplo? 


Projeęoes 

Em yertebrados, o intestino e revestido com projeęoes 
digitiformes chamadas de vilosidades que absorvem nutrientes 
liberados pela digestao dos alimentos. Cada urna das 
yilosidades mostradas aqui e coberta com grandes 
numeros de projeęoes microscópicas chamadas de 
microvilosidades, resultando em urna area 
de superficie total de cerca de 300 m 2 em 
humanos, tao grandę quanto urna quadra 
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Cordas nervosas ventrais. 

A partir de ganglios, um 
par de cordas nervosas 
ventrais percorre o 
comprimento do corpo. 


Ganglios. Na extremidade anterior 
do verme, próximo as principais 
fontes de estfmulos sensoriais, estao 
um par de ganglios, densos grupos 
de celulas nervosas. 


A digestao e completada dentro 
de celulas de revestimento da 
cavidade gastrovascular, que tern 
muitas sub-ramificaęoes finas que 
proporcionam urna extensa 
area de superficie. 


Residuos nao digeridos 
sao evacuados por 
urna abertura na 
ponta da faringe. 


Faringe. Urna faringe muscular pod( 
ser estendida por meio da boca. 
Sucos digestórios sao despejados 
sobre a presa, e a faringe suga 
pequenos pedaęos de alimento 
para a cavidade gastrovascular, 
onde a digestao continua. 


Cavidade 

gastrovascular 


▲ Figura 33.10 Anatomia de uma planaria. 


pecificas. O sistema nervoso das planarias e mais comple- 
xo e centralizado do que as redes nervosas de cnidarios 
(Figura 33.10). Experimentos mostraram que as planarias 
podem aprender a modificar suas respostas aos estimulos. 

Algumas planarias podem se reproduzir assexuada- 
mente por fissao. O individuo progenitor sofre constrięao 
aproximadamente no meio de seu corpo, separando a cabe- 
ęa e a extremidade da cauda; cada extremidade, entao, rege- 
nera a parte faltante. A reproduęao sexuada tambem ocorre. 
As planarias sao hermafroditas, e os parceiros em copulaęao 
geralmente fertilizam um ao outro (fertilizaęao cruzada). 

Especies parasitas 

Mais da metade das especies conhecidas de rabditóforos 
vive como parasitos sobre ou dentro de outros animais. 
Muitos tern ventosas que se prendem aos órgaos internos 
ou superficies externas dos animais hospedeiros. Na maio- 
ria das especies, uma cobertura resistente ajuda a proteger 
os parasitos dentro de seus hospedeiros. Discutiremos dois 
subgrupos de rabditóforos parasitos de importancia ecoló- 
gica e económica: os trematódeos e as solitarias. 

Trematódeos Como um grupo, os trematódeos parasi- 
tam uma gama de hospedeiros, e a maioria das especies 
tern ciclos de vida complexos com alternancia de estagios 
sexuais e assexuados. Muitos trematódeos requerem um 
hospedeiro intermediario no qual a larva se desenvolve an- 
tes de infectar o hospedeiro definitivo (geralmente um ver- 
tebrado), em que o verme adulto vive. Por exemplo, varios 
trematódeos que parasitam seres humanos passam parte 
de suas vidas em caramujos hospedeiros (Figura 33.11). 
Ao redor do mundo, cerca de 200 milhóes de pessoas estao 
infectadas com o trematódeo denominado esquistossomo 
( Schistosoma ) e sofrem de esquistossomose, doenęa cujos 
sintomas incluem dor, anemia e diarreia. 


Viver dentro de mais de um tipo de hospedeiro obriga 
os trematódeos a vivenciarem situaęóes que os animais de 
vida livre nao enfrentam. Um esquistossomo, por exem- 
plo, deve evitar os sistemas imunes tanto dos caramujos 
como dos seres humanos. Pela imitaęao das proteinas de 
superficie de seus hospedeiros, o trematódeo do sangue 
cria para si próprio uma camuflagem imunológica parciał. 
Ele tambem libera moleculas que manipulam o sistema 
imune dos hospedeiros para tolerar a existencia dos hos¬ 
pedeiros. Essas defesas sao tao eficientes que indmduos 
de esquistossomo podem sobreviver em humanos por 
mais de 40 anos. 


O Esquistossomos maduros vivem nos 
vasos sangufneos dos intestinos 
humanos. Uma femea se aloja em uma 
fenda ao longo do comprimento do 
corpo do macho de maior 
tamanho, como mostrado 
na MO a direita. 


0 Esta larva penetra 
na pele e nos vasos 
sangufneos dos 
seres humanos 
que trabalham em 
campos irrigados 
com agua conta- 
minada com larvas 
de esquistos- 
somos. 


O A reproduęao 
assexuada dentro' 
de um caramujo 
resulta em outro 
tipo de larva móvel 
que escapa do 
hospedeiro. 


Caramujo 

hospedeiro 


l-1 

1 mm 


Q Os esquistossomos 
se reproduzem 
sexualmente no 
hospedeiro 
humano. Os 
ovos fertilizados 
sao eliminados 
nas fezes. 




0 Se as fezes 
humanas 
alcanęam um lago 
ou outra fonte de 
agua, os ovos se 
desenvolvem em 
larvas ciliadas. Estas 
larvas infectam 
caramujos, o 
hospedeiro 
intermediario. 


▲ Figura 33.11 O ciclo de vida de esquistossomo ( Schisto¬ 
soma mansoni). 


] Caramujos comem algas, cujo crescimento e estimulado 
pelos nutńentes encontrados em fertilizantes. Como a contamina- 
ęao da agua de irrigaęao com fertilizantes provavelmente afetaria a 
ocorrencia da esguistossomose? Expligue. 
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Solitarias As solitarias sao um segundo grandę e diverso 
grupo de rabditóforos parasitos (Figura 33.12). Os adul- 
tos vivem principalmente dentro de vertebrados, incluindo 
seres humanos. Em muitas solitarias, a parte anterior, ou 
escólex, e guarnecida com yentosas e muitas vezes com 
ganchos que o verme utiliza para prender a si próprio no 
revestimento intestinal de seu hospedeiro. As solitarias 
nao tern boca e cavidade gastrovascular; elas simplesmente 
absorvem os nutrientes liberados pela digestao no intesti- 
no do hospedeiro. A absoręao ocorre pela superficie cor- 
poral da solitaria. 

Posterior ao escólex localiza-se urna longa fita 
de unidades chamadas de proglótides, que sao 
pouco mais do que sacos de órgaos sexuais. 
Após a reproduęao sexuada, as proglótides 
carregadas com milhares de ovos fertilizados 
sao liberadas da poręao posterior de urna so¬ 
litaria e deixam o corpo do hospedeiro nas 
fezes. Em um tipo de ciclo de vida, as fezes 
contendo os ovos contaminam o alimento ou a 
agua do hospedeiro intermediario, como porcos 
ou bovinos, e os ovos da solitaria se transformam 
em larvas que se encistam nos musculos desses 
animais. Um ser humano adquire as larvas ao 
comer carne malcozida contendo os cistos, e os 
vermes crescem e se tornam adultos maduros 
dentro do ser humano. Solitarias enormes 
podem bloquear os intestinos e privar de 
nutrientes o hospedeiro humano a ponto 
de causar deficiencias nutricionais. Varios 
medicamentos orais diferentes podem ma- 
tar os vermes adultos. 

Rotiferos 

Os rotiferos (filo Rotifera) sao animais mi- 
nusculos que vivem em habitats de aguas do- 
ces, marinhos e terrestres umidos. Variando 
em tamanho desde cerca de 50 |xm ate 2 mm, 
os rotiferos sao menores do que muitos pro- 



Proglótides 
com estruturas 
reprodutivas 


100 |xm 


▲ Figura 33.12 Anatomia de uma solitaria. A foto anexa 
mostra uma imagem ampliada do escólex (MEV, colorizada). 


tistas, mas apesar disso sao multicelulares e tern sistemas 
de órgaos especializados (Figura 33.13). Em comparaęao 
com os cnidarios e os platelmintos, que tern cavidade gas- 
trovascular, os rotiferos tern canal alimentar, um tubo 
digestório com duas aberturas, boca e anus. Os órgaos in- 
ternos repousam dentro do pseudoceloma, uma cavidade 
corporal que nao e completamente revestida pela meso- 
derme (ver Figura 32.9b). O liquido no pseudoceloma ser- 
ve como esqueleto hidrostatico. O movimento corporal do 
rotifero distribui o liquido por todo o corpo, circulando os 
nutrientes. 

A palavra rotifero deriva-se do latim e significa “por- 
tador de rodas”, uma referenda a coroa de cilios que cria 
um yórtice de agua em direęao a boca. Posterior a boca, os 
rotiferos tern mandibulas chamadas de trofos que trituram 
o alimento, principalmente microrganismos suspensos na 
agua. A digestao e entao completada adiante ao longo do 
canal alimentar. A maioria dos outros bilaterios tambem 
tern canal alimentar, o qual capacita a digestao gradual de 
uma ampla gama de particulas alimentares. 

Os rotiferos exibem algumas formas incomuns de re¬ 
produęao. Algumas especies consistem apenas em femeas 
que produzem mais femeas a partir de ovos nao fertiliza¬ 
dos, um tipo de reproduęao chamada de partenogenese. 
Alguns outros inyertebrados (p. ex., afideos e algumas abe- 
lhas) e mesmo alguns yertebrados (p. ex., alguns lagartos e 
peixes) tambem podem se reproduzir desse modo. Alem 
de serem capazes de produzir femeas por partenogenese, 
alguns rotiferos podem tambem se reproduzir sexuada- 
mente sob certas condięóes, como altos niveis de densi- 
dade. Os embrióes resultantes podem permanecer dor- 
mentes por anos. Uma vez que quebrem a dormencia, os 
embrióes se desenvolvem em outra geraęao de femeas que 
se reproduzem assexuadamente. 

E intrigante que muitas especies de rotiferos persistam 
sem machos. A vasta maioria dos animais e plantas se re- 
produz sexuadamente ao menos durante algum periodo, e 
a reproduęao sexuada tern certas yantagens sobre a repro¬ 
duęao assexuada (ver Conceito 46.1). Por exemplo, as espe¬ 
cies que se reproduzem assexuadamente tendem a acumu- 



A Figura 33.13 Um rotifero. Estes pseudocelomados, meno¬ 
res do que muitos protistas, em geral sao mais complexos anatomi- 
camente do que os platelmintos (MO). 
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lar mutaęóes nocivas em seus genomas mais rapido do que 
as especies que se reproduzam sexuadamente. Como con- 
sequencia, as especies assexuadas deveriam experimentar 
taxas mais altas de extinęao e menores taxas de especiaęao. 

A firn de entender esse grupo incomum, pesquisadores 
tern estudado um clado de rotiferos assexuados denomina- 
do Bdelloidea. Cerca de 360 especies de rotiferos bdeloides 
sao conhecidas, e todas elas se reproduzem por partenoge- 
nese sem nenhum macho. Paleontólogos descobriram ro¬ 
tiferos bdeloides preservados em ambar com 35 milhóes de 
anos, e a morfologia desses fósseis se parece apenas com as 
formas femininas, sem evidencia de machos. Pela compa- 
raęao do DNA de bdeloides com aqueles de seus parentes 
mais próximos que se reproduzem sexuadamente, os cien- 
tistas concluiram que os bdeloides provavelmente tern sido 
assexuados por 100 milhóes de anos. Ainda permanece um 
misterio como esses animais conseguiram driblar a regra 
geral contra a assexualidade de longa duraęao. 

Lofoforados: ectoproctos e braquiópodes 

Os bilaterios no filo Ectoprocta e Brachiopoda estao entre 
aqueles conhecidos como lofoforados. Esses animais tern 
um lofóforo , urna coroa de tentaculos ciliados ao redor da 
boca (ver Figura 32.12a). A medida que os cilios sugam a 
agua em direęao a boca, os tentaculos capturam particulas 
de alimento suspensas. Outras semelhanęas, como canal 
alimentar em forma de U e ausencia de cabeęa distinta, 
refletem a existencia desses organismos sesseis. Em com- 
paraęao com os platelmintos, nos quais falta urna cavidade 
corporal, e os rotiferos, que tern um pseudoceloma, os lo¬ 
foforados tern um celoma verdadeiro completamente re- 
yestido pela mesoderme (ver Figura 32.9a). 

Os ectoproctos (do grego ecto, fora, e procta , anus) 
sao animais coloniais que superficialmente se parecem 
com tufos de musgos. (Na verdade, seu nome comum, 
briozoarios, significa “animais musgos”). Na maioria das 
especies, a colónia e envolvida em um rigido exoesqueleto 
coberto com poroś pelos quais os lofóforos se estendem 
(Figura 33.14a). A maioria das especies de ectoproctos 
vive no mar, onde estao entre os animais sesseis mais nu- 
merosos e amplamente distribuidos. Varias especies sao 
importantes construtoras de recifes. Os ectoproctos tam- 
bem vivem em lagos e rios. Colónias de ectoproctos de 
agua doce Pectinatella magnifica crescem sobre galhos ou 
rochas e podem crescer em urna massa gelatinosa de forma 
arredondada com mais de 10 cm de diametro. 

Os braąuiópodes se assemelhem superficialmente 
aos mariscos e outros moluscos com conchas articuladas, 
mas as duas metades da concha dos braquiópodes sao 
dorsais e ventrais em vez de laterais, como nos mariscos 
(Figura 33.14b). Todos os braquiópodes sao marinhos. 
A maioria vive aderida ao fundo oceanico por um pedun- 
culo, abrindo levemente sua concha para permitir o fluxo de 
agua pelo lofóforo. Os braquiópodes atuais sao remanescen- 
tes de um passado muito mais rico que incluia 30 mil espe¬ 
cies nas eras Paleozoica e Mesozoica. Alguns braquiópodes, 
como os do genero Lingula , tern aparencia quase identica 
a das especies fósseis que viveram ha 400 milhóes de anos. 


(a) Ectoproctos, como este 
briozoario rastejante 
(,Plumatella repens), sao 
lofoforados coloniais. 

▲ Figura 33.14 Lofoforados. 

Moluscos 

Caracóis, lesmas, ostras, mariscos, polvos e lulas sao to¬ 
dos moluscos (filo Mollusca). Esse filo apresenta mais de 
100.000 especies conhecidas e consiste no segundo filo 
animal mais diversificado (depois dos artrópodes, discu- 
tidos adiante). Embora a maioria dos moluscos seja mari- 
nha, cerca de 8.000 especies habitam aguas doces e 28 mil 
especies de caracóis e lesmas vivem em ambiente terrestre. 
Todos os moluscos tern corpos moles, e a maioria secreta 
urna concha protetora dura feita de carbonato de calcio. 
Lesmas, lulas e polvos tern urna concha interna reduzida 
ou a perderam completamente durante sua evoluęao. 

Apesar de suas aparentes diferenęas, todos os mo¬ 
luscos tern um piano corporal similar (Figura 33.15). 
Os moluscos sao celomados e seus corpos tern tres par- 
tes principais: o pe muscular, geralmente utilizado para o 
movimento; a massa yisceral contendo a maioria dos ór- 
gaos internos; e o manto, urna dobra de tecido que cobre 
a massa yisceral e secreta a concha (se ela esta presente). 
Em muitos moluscos, o manto se estende alem da massa 
yisceral, produzindo urna camara preenchida de agua, a 
cavidade do manto, que abriga as branquias, o anus e os 
poroś excretores. Muitos moluscos se alimentam usando 
um órgao em forma de fita denteada chamado de radula 
para raspar o alimento. 

A maioria dos moluscos tern sexos separados e suas 
gónadas (ovarios ou testiculos) sao localizadas na massa 
yisceral. Muitos caracóis, entretanto, sao hermafroditas. 
O ciclo de vida de muitos moluscos marinhos inclui um 
estagio larval ciliado, a trocófora (ver Figura 32.12b), que 
e caracteristica tambem dos anelideos marinhos (vermes 
segmentados) e alguns outros lofotrocozoarios. 

O piano corporal basico dos moluscos evoluiu em va- 
rios modos nos oito clados principais do filo. Examinare- 
mos quatro destes clados aqui: Polyplacophora (quitons), 
Gastropoda (caracóis e lesmas), Bivalvia (mariscos, ostras 
e outros bivalves) e Cephalopoda (lulas, polvos, sepias e 
nautilos). Em seguida, vamos enfocar as ameaęas enfren- 
tadas por alguns grupos de moluscos. 



(b) Braquiópodes, como 
Terebratulina retusa, tem 
concha articulada. As duas 
partes da concha sao dorsais 
e ventrais. 
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Metanefrideo. Órgaos excretores 
chamados metanefrideos removem 
resfduos metabólicos da hemolinfa. 


Coraęao. A maioria dos moluscos tem um sistema 
circulatório aberto. O coraęao localizado dorsalmente 
bombeia o lfquido circulatório chamado de hemolinfa pelas 
arterias ate os seios (espaęos corporais). Assim, os órgaos do 
molusco estao continuamente banhados em hemolinfa. 


O sistema nervoso 
consiste em um 
anel nervoso ao 
redor do esófago, a 
partir do qual 
cordas nervosas se 
estendem. 


O longo trato digestório esta 
enrolado na massa visceral. 



Radula. A regiao da 
boca de muitas especies 
de moluscos contem 
um órgao alimentar em 
forma de um raspador 
chamado de radula. 

Esta cinta de dentes 
curvados para tras e 
empurrada repetida- 
mente para frente e f 
entao, se retrai para 
dentro da boca, 
raspando e escavando 
como escavadeira. 


▲ Figura 33.15 O piano corporal basico de um molusco. 


Quitons 

Os ąuitons tem corpo de forma ovalada e concha compos- 
ta de oito placas dorsais (Figura 33.16). O corpo do ąuiton 
propriamente dito, entretanto, nao e segmentado. Voce 
pode encontrar estes animais marinhos aderidos as rochas 
ao longo da praia durante a marę baixa. Se voce tentar de- 
salojar um ąuiton com a mao, voce se surpreendera com 
quao bem o pe dele, atuando como ventosa, se prende a 
rocha. Um ąuiton pode usar tambem o pe para arrastar-se 
lentamente sobre a superficie da rocha. Os ąuitons usam 
as radulas para raspar algas da superficie das rochas. 

Gastrópodes 

Cerca de tres ąuartos de todas as especies atuais de mo¬ 
luscos sao gastrópodes (Figura 33.17). A maior parte dos 
gastrópodes e marinha, mas ha tambem especies de agua 
doce. Outros gastrópodes ainda estao adaptados a vida no 
ambiente terrestre, em que caracóis e lesmas prosperam 
em habitats variando desde desertos ate florestas umidas. 

Os gastrópodes literalmente se movem a um passo de 
lesma, por um movimento ondulado do pe ou por meio de 
cilios - processo lento que pode deixa-los vulneraveis ao 
ataąue. A maioria dos gastrópodes tem urna unica concha 
espiralada dentro da qual o animal pode se retrair quan- 
do ameaęado. A concha, que e secretada por glandulas na 
borda do manto, tem varias funęóes, incluindo proteger 
as partes moles do corpo do animal de ferimentos e desi- 
drataęao. Um de seus papeis mais importantes e a defesa 
contra predadores, como e demonstrado pela compara- 
ęao de populaęóes com diferentes histórias de predaęao 
(ver o Exerdcio de Habilidades Cientificas). Os gastrópo¬ 
des utilizam sua radula para pastar plantas ou algas quan- 
do se movem lentamente sobre elas. Varios grupos, entre¬ 
tanto, sao predadores, e sua radula se tornou modificada 
para perfurar orificios nas conchas de outros moluscos ou 



▲ Figura 33.16 Um ąuiton. Observe a concha de oito placas 
caracteristica dos moluscos no clado Polyplacophora. 



(b) Uma lesma-do-mar. Os nudibranquios, ou 
lesmas-do-mar, perderam suas conchas durante 
sua evoluęao. 


▲ Figura 33.17 Gastrópodes. As muitas especies de gastrópo¬ 
des colonizaram ambientes terrestres e aguaticos. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Compreendendo o delineamento experimental e interpretando dados 


Ha evidencia de seleęao para adaptaęóes defensivas em 
populaęóes de moluscos expostas a predadores? 0 regis- 
tro fóssil mostra que historicamente o aumento do risco para espe- 
cies de presas por predadores e acompanhado pelo aumento da in- 
cidencia e expressao de defesas da presa. Os pesquisadores testaram 
se populaęóes de caranguejo-verde (Carcinus maenas ), um predador 
europeu, exerceram pressao seletiva 
similar sobre sua presa, o gastrópode 
litorina piana (Littorina obtusata). 

As litorinas dos locais ao sul no Golfo 
do Maine sofreram predaęao pelo 
caranguejo-verde europeu por cerca 
de 100 geraęóes, cerca de uma ge- 
raęao por ano. As litorinas dos locais 
ao norte do Golfo interagiram com 
os caranguejos-verdes invasores por 
relativamente poucas geraęóes, uma 
vez que os caranguejos invasores se ^ Uma litorina 
propagaram para o norte do Golfo ha 
relativamente pouco tempo. 

Pesquisa previa mostrou que (1) as conchas de litorinas planas 
recentemente coletadas do Golfo sao mais espessas do que aquelas 
coletadas no firn dos anos 1800 e (2) as populaęóes de litorinas dos 
locais ao sul no Golfo tern conchas mais espessas do que popula¬ 
ęóes dos locais ao norte. Neste exercfcio, voce interpretara o deli¬ 
neamento e os resultados do experimento dos pesquisadores que 
estudaram as taxas de predaęao de litorinas por caranguejos-verdes 
europeus de populaęóes do norte e do sul. 

Como o trabalho foi realizado Os pesquisadores coletaram li¬ 
torinas e caranguejos de locais no norte e no sul do Golfo do Maine, 
separados por 450 km de litoral. Um unico caranguejo foi colocado 
em uma gaiola com oito litorinas de diferentes tamanhos. Após tres 
dias, os pesquisadores avaliaram o destino das oito litorinas. Quatro 
tratamentos diferentes foram estabelecidos, com populaęóes de 
litorinas do norte e do sul oferecidas as populaęóes de caranguejos 
do norte e do sul. Todos os caranguejos eram de tamanhos similares 
e incluiam numeros iguais de machos e femeas. Cada tratamento 
experimental foi testado 12 a 14 vezes. 

Em uma segunda parte do experimento, os corpos das litorinas 
das populaęóes do norte e do sul foram removidos de suas conchas 
e apresentados aos caranguejos das populaęóes do norte e do sul. 



Dados do experimento 



□ 


Litorinas 
do sul 
Litorinas 
do norte 


Origem da populaęao de caranguejos 


Quando os pesquisadores ofereceram aos caranguejos as litorinas 
sem conchas, todas as litorinas sem conchas foram consumidas em 
menos de uma hora. 

Interprete os dados 

1. Que hipótese os pesquisadores estavam testando neste es- 
tudo? Quais eram as variaveis independentes neste estudo? 
Quais eram as variaveis dependentes? 

2. Por que a equipe de pesquisadores estabeleceu quatro trata¬ 
mentos diferentes? 

3. Por que os pesquisadores ofereceram litorinas sem concha 
para os caranguejos? Explique o que os resultados dessa parte 
do experimento indicam. 

4. Resuma os resultados do experimento em palavras. Esses resul¬ 
tados sustentam a hipótese que voce identificou na questao 1 ? 
Explique. 

5. Sugira como a seleęao natural pode ter afetado as populaęóes 
de litorinas planas no sul do Golfo do Maine ao longo dos ulti- 
mos 100 anos. 

Dados de R. Rochette et al., Interaction between an invasive decapod 
and a native gastropod: Predator foraging tactics and prey architectural 
defenses, Marinę Ecology Progress Series 330:179-188 (2007). 


para partir a presa em pedaęos. Nos conideos, os dentes 
da radula atuam como dardos envenenados que sao usados 
para subjugar a presa. 

Muitos gastrópodes tern uma cabeęa com olhos na 
ponta de tentaculos. Os caracóis terrestres carecem de 
branąuias, tipicas da maioria dos gastrópodes aąuaticos. 
Em vez disso, o revestimento de sua cavidade do manto 
funciona como pulmao, trocando gases com o ar. 

Bivalves 

Os moluscos do clado Bivalvia sao todos aąuaticos e in- 
cluem muitas especies de mariscos, ostras, mexilhóes e viei- 
ras. Os bivalves tern uma concha dividida em duas meta- 
des (Figura 33.18). As metades sao articuladas, e potentes 
musculos adutores as mantem firmemente unidas para pro- 
teger o corpo mole do animal. Os bivalves nao tern cabeęa 



▲ Figura 33.18 Um bivalve. Esta vieira tem muitos olhos (pon- 
tos azuis-escuros) formando uma linha em cada metade de sua con¬ 
cha articulada. 
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Area de 
articulacao 


Celoma 



do manto Gonada Branguia entrada 


▲ Figura 33.19 Anatomia de um marisco. As particulas ali- 
mentares suspensas na agua que entram pelo sifao de entrada sao 
coletadas pelas branguias e passam pelos cilios e palpos para a boca. 


distinta e a radula foi perdida. Alguns bivalves tem olhos e 
tentaculos sensoriais ao longo da borda externa do manto. 

A cavidade do manto de um bivalve contem branąuias 
usadas para alimentaęao, bem como para trocas gasosas 
na maioria das especies (Figura 33.19). A maioria dos 
bivalves consome alimento em suspensao. Eles capturam 
peąuenas particulas de alimento no muco que reveste suas 
branąuias e cilios e entao conduzem essas particulas para 
a boca. A agua penetra na cavidade do manto por meio de 
um sifao de entrada, passa sobre as branąuias e, entao, dei- 
xa a cavidade do manto por um sifao de saida. 

A maior parte dos bivalves leva urna vida sedentaria, 
urna caracteristica adeąuada ao consumo de particulas em 
suspensao. Os mexilhóes secretam fortes fios que os pren- 
dem as rochas, ancoradouros, barcos e conchas de outros 
animais. Entretanto, os mariscos podem enterrar-se na 
areia ou lodo, usando seu pe muscular como ancora, e as 
yieiras podem deslizar ao longo do fundo do mar batendo 
suas conchas, em um abre e fecha continuo. 

Cefalópodes 

Cefalópodes sao predadores marinhos ativos (Figura 33.20). 
Eles usam seus tentaculos para agarrar presas, os ąuais eles 
mordem com mandibulas semelhantes a um bico e imobi- 
lizam com um veneno presente em sua saliva. O pe de um 
cefalópode tornou-se modificado em um sifao muscular ex- 
currente e parte dos tentaculos. As lulas arremessam-se re- 
pentinamente pela sucęao de agua na cavidade de seu manto 
e, depois, disparam um jato de agua pelo sifao excurrente; 
elas dirigem o movimento apontando o sifao em diferentes 
direęóes. Os polvos empregam um mecanismo semelhante 
para escapar das presas. 


O manto cobre a massa yisceral dos cefalópodes, mas a 
concha em geral e reduzida e interna (na maioria das espe¬ 
cies) ou ausente (em alguns polvos e sepias). Um peąueno 
grupo de cefalópodes com conchas externas com camaras, 
os nautilos, continua vivo atualmente. 

Os cefalópodes sao os unicos moluscos com sistema 
circulatório fechado , no qual o sangue permanece sepa- 
rado do liąuido na cavidade corporal. Eles tambem tem 
órgaos sensoriais bem desenvolvidos e um cerebro com- 
plexo. A capacidade para aprender e se comportar de urna 
maneira complexa e provavelmente mais importante para 
predadores que se movem rapido do que para animais se- 
dentarios como os mariscos. 

Os ancestrais de polvos e lulas foram provavelmente mo¬ 
luscos com conchas que adąuiriram um modo de vida pre- 
dador; a concha foi perdida mais tarde na evoluęao. Os cefa¬ 
lópodes com conchas, chamados de amonites, alguns com 
tamanho de pneus de caminhao, foram os inyertebrados pre¬ 
dadores dominantes dos mares por centenas de milhóes de 
anos ate seu desaparecimento durante a extinęao em massa 
ao finał do periodo Cretaceo, ha 65,5 milhóes anos. 

Muitas especies de lulas sao menores do que 75 cm 
de comprimento, mas algumas sao muito maiores. A lula- 
-gigante ( Architeuthis dux), por exemplo, tem um com¬ 
primento maximo estimado de 13 m para as femeas e 
10 m para os machos. A colossal lula ( Mesonychoteuthis 
hamdtoni) e ate mesmo maior, com comprimento maxi- 
mo estimado de 14 m. Diferente de A . dux, que tem gran- 
des yentosas e peąuenos dentes sobre seus tentaculos, 
M. hamiltoni tem duas fileiras de ganchos afiados nas ex- 



► As sepias sao 
carnh/oros velozes 
com mandibulas 
semelhantes a um 
bico e olhos bem 
desenvolvidos. 


◄ Os polvos 
estao entre os 
invertebrados 
mais inteligentes. 


► Os nautilos sao os 
unicos cefalópodes 
existentes com 
concha externa. 


▲ Figura 33.20 Cefalópodes. 
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tremidades de seus tentaculos que podem infligir lacera- 
ęóes fatais. 

E provavel que A. dux e M. hamiltoni passem a maior 
parte de seu tempo nas profundezas do oceano, onde con- 
seguem se alimentar de grandes peixes. Restos das duas es¬ 
pecies de lulas-gigantes foram encontrados nos estómagos 
de cachalotes, que sao provavelmente seus unicos preda- 
dores naturais. Os cientistas registraram fotograficamente 
A. dux pela primeira vez na natureza em 2005, enquanto 
ela investia contra anzóis com iscas a 900 m de profundi- 
dade. M. hamiltoni ainda nao foi observado na natureza. 
No geral, esses gigantes marinhos permanecem entre os 
maiores misterios da vida dos invertebrados. 

Protegendo moluscos de śgua doce e terrestres 

As taxas de extinęao de especies tern crescido significati- 
yamente nos ultimos 400 anos, aumentando a preocupa- 
ęao de que uma sexta extinęao em massa, causada pelo ser 
humano, possa estar a caminho (ver Conceito 25.4). Entre 
os muitos taxons sob ameaęa, e possivel que os moluscos 
sejam o grupo animal com o maior numero de extinęóes 
documentadas (Figura 33.21). 

As ameaęas aos moluscos sao especialmente graves 
em dois grupos: os bivalves de agua doce e os gastrópodes 
terrestres. Os mexilhóes peroliferos, um grupo de bivalves 
de agua doce capazes de produzir perolas naturais (gemas 
preciosas que se formam quando um mexilhao ou ostra 
secreta camadas de revestimento lustroso em volta de um 
grao de areia ou outro irritante pequeno), estao entre os 
animais mais ameaęados do mundo. Aproximadamente 
10% das 300 especies de mexilhóes peroliferos que outrora 


viviam na America do Norte foram extintas nos ultimos 
100 anos, e cerca de dois teręos daquelas que permane¬ 
cem estao ameaęadas de extinęao. Gastrópodes terres¬ 
tres, como o caracol na Figura 33.21, nao estao tendo mais 
sorte. Centenas de caracóis terrestres de ilhas do Pacifico 
desapareceram desde 1800. Globalmente, mais de 50% dos 
caracóis terrestres das ilhas do Pacifico estao extintos ou 
sob risco iminente de extinęao. 

As ameaęas enfrentadas por moluscos de aguas doces 
e terrestres abrangem perda de habitats, poluięao e com- 
petięao ou predaęao por especies nao nativas introduzidas 
pelo ser humano. E muito tarde para proteger esses mo¬ 
luscos? Em alguns locais, a reduęao da poluięao aquatica e 
mudanęas no modo de liberar a agua dos reseryatórios re- 
sultaram em uma significativa recuperaęao nas populaęóes 
de mexilhóes peroliferos. Esses resultados proporcionam a 
esperanęa de que, com medidas corretivas, outras especies 
de moluscos ameaęadas possam ser restabelecidas. 

Anelideos 

Annelida significa “pequenos aneis”, em referenda a seme- 
lhanęa do corpo dos anelideos a uma serie de aneis fusio- 
nados. Os anelideos sao vermes segmentados que vivem 
no mar, na maioria dos habitats de agua doce e em solo 
umido. Os anelideos sao celomados e variam em compri- 
mento desde menos de 1 mm a mais de 3 m, o comprimen- 
to de uma minhoca gigante australiana. 

Tradicionalmente, o filo Annelida foi dividido em tres 
grupos principais: Polychaeta (os poliquetos), Oligochaeta 
(oligoquetos) e Hirundinea (as sanguessugas). Os nomes 
dos dois primeiros desses grupos refletem o numero rela- 



◄ Um caracol terrestre 
ameaęado de ilhas 
do Pacifico, Partula 
suturalis 


Anfibios 


Mamiferos Repteis (excluindo as aves) 



A Extinęóes registradas de especies animais 
© 2004 American Institute of Biology Sciences 


A Trabalhadores sobre um monte de mexilhóes peroliferos mortos para fazer botóes 
(cerca de 1919) 


A Figura 33.21 A extinęao silenciosa. Os moluscos respon- 
dem pela nao confirmada, mas confiavel cifra de 40% de todas 
as extinęóes documentadas de especies animais. Estas extinęóes 
resultaram de perda de habitats, poluięao, introduęao de especies, 
captura excessiva e outras aęóes humanas. Muitas populaęóes, por 
exemplo, foram levadas a extinęao pela captura excessiva de suas 
conchas, que eram usadas para confeccionar botóes e outros bens 
de consumo. Caracóis terrestres sao altamente vulneraveis as mes- 


mas ameaęas; assim como os mexilhóes peroliferos, eles estao entre 
os grupos de animais mais ameaęados do mundo. 

Bivalves de agua doce se alimentam e po- 
dem reduzir a abundancia de protistas fotossinteticos e bacterias. 
Sendo assim, a extinęao de bivalves de agua doce provave!mente 
teria efeitos fracos ou fortes sobre as comunidades aguaticas (ver 
Conceito 28.6)7 Expligue. 









▲ Figura 33.22 Um errante, o predador Nereimyra punc- 
tata. Este anelideo marinho embosca as presas a partir de tocas 
que ele constrói no fundo do mar. N. punctata caęa por contato, 
detectando sua presa com longos órgaos sensoriais chamados cirros 
que se estendem da toca. 

tivo de cerdas, feitas de ąuitina, sobre seus corpos: os po- 
liąuetos (do grego poły, muitos, e chaite, pelo longo) tem 
muito mais cerdas por segmento do que os oligoąuetos. 

Entretanto, um estudo filogenetico de 2011 e outra 
analise molecular recente indicaram que os oligoquetos 
sao um subgrupo de poliquetos, o que os torna (quando 
definidos morfologicamente) um grupo parafiletico. Do 
mesmo modo, foi demonstrado que as sanguessugas sao 
um subgrupo de oligoquetos. Em consequencia, esses no- 
mes tradicionais nao sao mais usados para descrever a his¬ 
toria evolutiva dos anelideos. Em vez disso, as evidencias 
atuais indicam que os anelideos podem ser divididos em 
dois clados principais Errantia e Sedentaria - agrupamen- 
to que reflete amplas diferenęas no modo de vida. 

Errantes 

O clado Errantia (do frances arcaico errant, viajante) e um 
grupo grandę e diversificado, cuja maioria dos membros 
e marinha. Como seu nome sugere, muitos errantes sao 
móveis; alguns nadam entre o plancton (organismos pe- 
quenos, a deriva), enquanto muitos outros rastejam sobre 
ou se enterram no fundo do mar. Muitos sao predadores, 
enquanto outros sao pastejadores que se alimentam sobre 
grandes algas multicelulares. O grupo tambem inclui al- 
gumas especies relativamente imóveis, como a habitante 
de tubo Platynereis, especie marinha que recentemente se 
tornou um organismo-modelo para o estudo de neurobio- 
logia e desenvolvimento. 

Em muitos errantes, cada segmento corporal tem um 
par de estruturas proeminentes em forma de remo ou em 
forma de aresta chamadas de parapódios (“ao lado dos pes”) 
que atuam na locomoęao (Figura 33.22). Cada parapódio 
tem numerosas cerdas. (Entretanto, a posse de parapódios 
com numerosas cerdas nao e exclusiva dos Errantia, urna 
vez que alguns membros do outro clado principal de ane¬ 
lideos, Sedentaria, tambem tem essas caracteristicas.) Em 
muitas especies, os parapódios sao ricamente providos com 
vasos sanguineos e tambem funcionam como branquias. Os 
errantes tambem tendem a ter mandibulas bem desenvol- 
vidas e órgaos sensoriais, como se poderia esperar de pre¬ 
dadores ou pastadores que se movem em busca de comida. 

Sedentarios 

As especies no outro clado principal de anelideos, Seden¬ 
taria (do latim sedere , sentar), tendem a ser menos móveis 
do que aquelas em Errantia. Algumas especies fazem es- 
cavaęóes lentas nos sedimentos marinhos ou no solo, en- 



▲ Figura 33.23 O verme arvore-de-natal, Spirobranchus 
giganteus. As duas espirais em forma de arvore deste sedentario 
sao tentaculos, que o verme usa para trocas gasosas e para remover 
pequenas partfculas de alimento da agua ao redor. Os tentaculos 
emergem de um tubo de carbonato de calcio, secretado pelo verme, 
que protege e sustenta seu corpo mole. 


quanto outras vivem dentro de tubos que protegem e sus- 
tentam seus corpos moles. Sedentarios habitantes de tubos 
costumam ter branquias elaboradas ou tentaculos usados 
para alimentaęao por filtraęao (Figura 33.23). 

Embora o verme arvore-de-natal mostrado acima na 
Figura 33.23 tenha sido anteriormente classificado como 
um “poliqueto”, evidencias atuais indicam que ele e um 
sedentario. O clado Sedentaria tambem contem antigos 
“oligoquetos”, incluindo os dois grupos que estudaremos a 
seguir: as sanguessugas e as minhocas. 

Sanguessugas A maioria das sanguessugas habita a agua 
doce, mas ha tambem especies marinhas e sanguessugas 
terrestres, que vivem na vegetaęao umida. As sangues¬ 
sugas variam em comprimento de 1 a 30 cm. Muitas sao 
predadoras que se alimentam de outros invertebrados, mas 
algumas sao parasitos que sugam sangue ao se prender 
temporariamente a outros animais, incluindo os seres hu- 
manos (Figura 33.24). Algumas especies parasitos usam 
mandibulas semelhantes a laminas para cortar a pele de 
seus hospedeiros. O hospedeiro geralmente nao percebe o 
ataque porque a sanguessuga secreta um anestesico. Após 
fazer a incisao, a sanguessuga secreta urna substancia qui- 
mica, a hirudina, que mantem o sangue do hospedeiro sem 
coagular próximo a incisao. O parasito, entao, suga tanto 
sangue quanto consegue su- 
portar, em geral mais do que 
dez vezes seu próprio peso. 

Após ficar saciada, a san¬ 
guessuga pode passar meses 
sem outra refeięao. 

Ate o seculo XX, as san¬ 
guessugas costumavam ser 
utilizadas em sangrias. Hoje, 
elas sao usadas para drenar 
o sangue que se acumula em 
tecidos após certos ferimen- 
tos ou cirurgias. Alem disso, 
formas de hirudina produ- 
zidas com tecnicas de DNA 
recombinante podem ser 
usadas para dissolver coagu- 
los sanguineos indesejados 
que se formam durante ci¬ 
rurgias ou como consequen- 
cia de doenęa cardiaca. 



▲ Figura 33.24 Uma san¬ 
guessuga. Uma enfermeira 
aplicou esta sanguessuga me- 
dicinal ( Hirudo medicinalis) no 
polegar machucado de um 
paciente, para drenar o sangue 
de um hematoma (acumulaęao 
anormal de sangue em volta 
de um machucado interno). 
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Cutfcula 


Epiderme 


Septo 

(divisao entre 
.segmentos) 


Musculo 

circular 


Musculo \ 
longitudinal 

Vaso—- 
dorsal 


Vaso 

ventral 


Cordóes 

nervosos 

fusionados 


Moela 


Cada segmento e circundado por musculos longitudinais, 
que por sua vez sao circundados por musculos circulares. 
As minhocas coordenam a contraęao desses dois conjuntos 
de musculos para se mover. 


Celoma. O celoma 
da minhoca e 
dividido por septos. 


Metanefrfdio. Cada segmento 
do verme contem um par de 
tubulos excretores, chamados 
de metanefrfdios, que 
descarregam os resfduos do 
sangue e do lfquido celomatico 
atraves de poroś exteriores. 


Muitas das estruturas 
internas sao repetidas 
dentro de cada segmento 
da minhoca. 


Cerdas. Cada segmento 
tern quatro pares de 
cerdas que proporcionam 
traęao para a escavaęao. 


Clitelo 


Esófago 


Faringe 


Vasos sangufneos 
diminutos sao 
abundantes na 
pele da minhoca, 
os quais funcionan 
como seu órgao 
respiratório. 


Metanefrfdio 


Minhoca gigante australiana 


Ganglio cerebral. O sistema nervoso 
da minhoca possui um par de 
ganglios cerebrais semelhante a um 
cerebro acima e em frente da 
faringe. Um anel de nervos em volta 
da faringe se conecta a um ganglio 
subfaringiano, a partir do qual um 
par de cordas nervosas fusionadas se 
estende posteriormente. 


Intestino 


Ganglio 
subfaringiano 


// Cordas nervosas ventrais. As cordas 

_ L _ nervosas penetram os septos e 

O sistema circulatório, urna rede de vasos, e percorrem o comprimento do animal, 

fechado. Os vasos dorsais e ventrais sao assim como o trato digestório e os 

ligados por pares de vasos segmentados, vasos sangufneos longitudinais. 

alguns dos quais sao musculares e bombeiam 
o sangue pelo sistema circulatório. 


▲ Figura 33.25 Anatomia de uma minhoca, um sedentario. 


Minhocas As minhocas comem seu caminho atraves do 
solo, extraindo seus nutrientes ąuando ele passa pelo canal 
alimentar. O materiał nao digerido, misturado com o muco 
secretado pelo canal, e eliminado como dejetos fecais pelo 
anus. Os agricultores yalorizam as minhocas porąue elas 
lavram e promovem a aeraęao da terra, e seus dejetos me- 
lhoram a textura do substrato. (Charles Darwin estimou 
que um acre de terra agricultavel contem cerca de 50 mil 
minhocas, produzindo 18 toneladas de dejetos por ano). 

Uma visita guiada pela anatomia de uma minhoca, que 
e representativa de anelideos, e mostrada na Figura 33.25. 
As minhocas sao hermafroditas, mas apresentam fertiliza- 
ęao cruzada. Duas minhocas acasalam pelo alinhamento 
de seus corpos em direęóes opostas de modo a permutar 
espermatozoides e, após, se separam. Algumas minhocas 


podem tambem se reproduzir assexuadamente por frag- 
mentaęao seguida por regeneraęao. 

Como um grupo, Lophotrochozoa abrange uma extra- 
ordinaria gama de planos corporais, como ilustrado pelos 
membros de filos como Rotifera, Ectoprocta, Mollusca e 
Annelida. A seguir, exploraremos a diversidade de Ecdyso- 
zoa, uma presenęa dominantę sobre a Terra em termos do 
numero absoluto de especies. 

REVISAO DO CONCEITO 33.3 

1. Explique como solitarias podem sobreviversem celoma, boca, 
sistema digestório ou sistema excretor? 

2. A anatomia dos anelideos pode ser descrita como "um tubo 
dentro de um tubo". Explique. 
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3 MMM+UWMiM Explique como o pe dos moluscos 
gastrópodes e o sifao excurrente dos cefalópodes repre- 
sentam exemplos de descendencia com modificaęao (ver 
Conceito 22.2). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 33.4 


Os ecdisozoarios sao o grupo animal mais 


Embora definido primordial- 
mente pela evidencia molecu- 
lar, o clado Ecdysozoa inclui 
animais que trocam um rigido 
revestimento externo (cuti- 
cula) a medida que crescem; na verdade, o grupo deriva 
seu nome desse processo, que e chamado ecdise , ou muda. 
Ecdysozoa inclui aproximadamente oito filos animais e con- 
tem mais especies conhecidas do que todos os outros gru- 
pos de animais, protistas, fungos e plantas reunidos. Nossos 
focos aqui serao os dois maiores filos de ecdisozoarios, os 
nematódeos e os artrópodes, que estao entre os mais bem- 
-sucedidos e abundantes de todos os grupos animais. 

Nematódeos 

Entre os animais mais ubiquos, os nematódeos (filo Nema- 
toda), ou nematelmintos, sao encontrados na maioria dos 
habitats aquaticos, no solo, em tecidos umidos de plantas 
e nos Hquidos corporais e tecidos dos animais. Os corpos 
cilindricos dos nematódeos variam de menos de 1 mm a 
mais de 1 m de comprimento, muitas vezes afilando para 
urna ponta fina na poręao posterior e mais rombuda na 
poręao anterior (Figura 33.26). O corpo de um nemató- 
deo e coberto por urna cuticula flexivel (tipo de exoesque- 
leto); a medida que cresce, o verme periodicamente perde 
sua cuticula velha e secreta urna nova, maior. Os nemató¬ 
deos tern um canal alimentar, embora lhes falte um sistema 
circulatório. Os nutrientes sao transportados ao longo de 
todo o corpo pelo liquido no pseudoceloma. Os musculos 
da parede do corpo sao todos longitudinais e suas contra- 
ęóes produzem um movimento de chicote. 

Multidóes de nematódeos vivem em solo umido e em 
materia organica em decomposięao sobre o fundo de lagos 

► Figura 33.26 
Um nematódeo de 
vida livre (MEV, co- 
lorizada). 



rico em especies 

Porifera 
Cnidaria 
Lophotrochozoa 

Ecdysozoa 

Deuterostomia 



e oceanos. Enquanto 25.000 especies sao conhecidas, tal- 
vez exista realmente urna quantidade 20 vezes maior. Ja foi 
dito que se nada da Terra ou de seus organismos permane- 
cesse alem dos nematódeos, eles ainda preservariam a es- 
trutura e muitas das caracteristicas gerais do planeta. Esses 
vermes de vida livre desempenham um importante papel 
na decomposięao e na ciclagem de nutrientes, mas pouco 
e conhecido sobre a maioria das especies. Urna especie de 
nematódeo do solo, Caenorhabditis elegans , entretanto, e 
muito bem estudada e tornou-se um organismo de pesqui- 
sa modelo em biologia (ver Capitulo 47). O progresso dos 
estudos sobre C. elegans revela percepęóes sobre meca- 
nismos envolvidos no envelhecimento em humanos, bem 
como sobre muitos outros assuntos. 

O filo Nematoda inclui muitas especies que parasitam 
plantas, e algumas sao importantes pragas que atacam as 
raizes de culturas agricolas. Outros nematódeos parasitam 
animais. Algumas dessas especies beneficiam os seres huma¬ 
nos por atacarem insetos (como a larva-alfinete) que se ali- 
mentam das raizes de plantas de interesse agricola. Por outro 
lado, os seres humanos sao os hospedeiros de pelo menos 50 
especies de nematódeos, incluindo varios oxiuros e ancilós- 
tomos. Um famigerado nematódeo e Trichinella spiralis , o 
verme que causa a triquinose (Figura 33.27). Os seres hu¬ 
manos adquirem esse nematódeo ao comer carne de porco 
crua ou malcozida ou outra carne (incluindo carne de caęa, 
como de ursos e morsas) que tern vermes juvenis encista- 
dos no tecido muscular. Dentro dos intestinos humanos, os 
juvenis se transformam em adultos sexualmente maduros. 
As femeas penetram nos musculos intestinais e produzem 
mais juvenis, os quais fazem perfuraęóes no corpo do hospe- 
deiro ou se deslocam nos vasos linfaticos para outros órgaos, 
incluindo musculos esqueleticos, em que se encistam. 

Os nematódeos parasitos tern um extraordinario con- 
junto de ferramentas moleculares que lhes capacita redire- 
cionar algumas das funęóes celulares de seus hospedeiros. 
Algumas especies injetam em suas plantas hospedeiras 
moleculas que induzem o desenvolvimento de celulas de 
raiz que, entao, fornecem nutrientes aos parasitos. Quando 


Nematódeos 



▲ Figura 33.27 Nematódeos parasitos juvenis de Trichinella 
spiralis, encistados em tecido muscular humano (MO). 
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parasita animais, Trichinella spiralis reguła a expressao de 
genes das celulas musculares, codificando protemas que 
tornam a celula suficientemente elastica para abrigar o 
nematódeo. Alem disso, a celula muscular infectada libera 
sinais que promovem o crescimento de novos vasos san- 
guineos, que, entao, suprem o nematódeo com nutrientes. 


ciam a segmentaęao. Para testar se esses genes poderiam 
ter direcionado a evoluęao do aumento da diversidade de 
segmentaęao corporal em artrópodes, os pesquisadores 
estudaram genes Hox em onicóforos (ver Figura 33.3), pa- 
rentes próximos dos artrópodes (Figura 33.29). Seus re- 
sultados indicam que a diyersidade de planos corporais de 


Artrópodes 

Os zoólogos estimam que exista um bilhao de bilhóes (10 18 ) 
de artrópodes vivendo sobre a Terra. Mais de um milhao 
de especies de artrópodes ja foram descritas, a maioria das 
quais sao de insetos. Na verdade, duas de cada tres especies 
conhecidas sao artrópodes, e membros do filo Arthropoda 
podem ser encontrados em aproximadamente todos os habi- 
tats da biosfera. Pelo criterio de diyersidade de especies, dis- 
tribuięao e numero absoluto, os artrópodes devem ser consi- 
derados como o filo mais bem-sucedido de todos os animais. 

Origem dos artrópodes 

Os biólogos formulam a hipótese de que a diyersidade e 
o sucesso dos artrópodes estao relacionados ao seu pia¬ 
no corporal - seu corpo segmentado, exoesqueleto rigido 
e apendices articulados. Os fósseis mais antigos com esse 
piano corporal sao da explosao do Cambriano (535-525 
milhóes de anos atras), indicando que os artrópodes tern 
ao menos esta idade. 

Junto com os artrópodes, o registro fóssil da explosao 
do Cambriano contem muitas especies de lobópodes, um 
grupo do qual os artrópodes podem ter evoluido. Lobópo¬ 
des como a Hallucigenia (ver Figura 32.7) tinham corpos 
segmentados, mas, na maioria, seus segmentos corporais 
eram identicos entre si. Os primeiros artrópodes, como 
os trilobitas, tambem mostravam pouca yariaęao entre os 
segmentos (Figura 33.28). A medida que os artrópodes 
continuaram a evoluir, os segmentos tenderam a se fundir, 
se tornaram menos numerosos e os apendices se tornaram 
especializados para urna diyersidade de funęóes. Essas 
mudanęas evolutivas resultaram nao apenas em grandę di- 
yersificaęao, mas tambem em eficientes planos corporais 
que permitiram a divisao do trabalho entre as diferentes 
regióes do corpo. 

Que mudanęas geneticas levaram ao aumento da com- 
plexidade do piano corporal dos artrópodes? Os artrópo¬ 
des atuais tern dois genes Hox incomuns, os quais influen- 


► Figura 33.28 Um trilobi- 
ta fóssil. Trilobitas foram habi- 
tantes comuns de mares rasos 
ao longo da era Paleozoica, mas 
desapareceram com as grandes 
extinęóes do Permiano ha cerca 
de 250 milhóes de anos. Os pa- 
leontólogos descreveram apro- 
ximadamente 4 mil especies de 
trilobitas. 



T Figura 33.29 


Pesquisa 


O piano corporal dos artrópodes resultou de 
novos genes Hox ? 


Experimento Urna hipótese sugere que o piano corporal dos 
artrópodes resultou da origem (por duplicaęao de genes seguida 
de mutaęao) de dois genes Hox incomuns encontrados em ar¬ 
trópodes: Ultrabithorax (Ubx ) e abdominal-A (abd-A). Para testar 
essa hipótese, Sean Carroll, da University of Wisconsin, Madison, 
e colaboradores recorreram aos onicóforos, um grupo de inver- 
tebrados estreitamente relacionados aos artrópodes. Diferente de 
muitos artrópodes atuais, os onicóforos tern um piano corporal no 
qual a maioria dos segmentos sao identicos entre si. Se a origem 
dos genes Hox Ubx e abd-A direcionou a evoluęao da diversidade 
de segmentos do corpo em artrópodes, esses genes provavelmen- 
te surgiram no ramo artrópode da arvore evolutiva: 


Origem dos genes 
Ubx e abd-A ? 


— H- 


Ancestral comum de 
onicóforos e artrópodes 


Outros 

ecdisozoarios 


Artrópodes 


Onicóforos 


De acordo com essa hipótese, Ubx e abd-A nao estariam presen- 
tes no ancestral comum de artrópodes e onicóforos; portanto, 
onicóforos nao deveriam ter esses genes. Os pesquisadores exa- 
minaram os genes Hox do onicóforo Acanthokara kaputensis. 

Resultados O onicóforo A. kaputensis tern todos os genes Hox 
de artrópodes, incluindo Ubx e abd-A. 



A cor vermelha indica as 
regióes do corpo deste 
embriao de onicóforo 
nas quais os genes Ubx 
e abd-A foram expressos. 

(O detalhe anexo embaixo 
a direita mostra esta 
area ampliada.) 

Ant = antena 
J = mandfbula 

L1-L15 = segmentos do corpo 


Condusao A evoluęao do aumento da diversidade de segmen¬ 
tos corporais em artrópodes nao esta relacionada a origem de 
novos genes Hox. 


Fonte\ J. K. Grenier et al., Evolution of the entire arthropod Hox gene set pre- 
dated the origin and radiation of the onychophoran/arthropod clade, Current 
Biology 1 : 547-553 (1997). 


Suponha que A. kaputensis nao tivesse os genes Hox Ubx 
e abd-A. Como as condusóes deste estudo seriam afetadas? Explique. 
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artrópodes nao surgiu da aąuisięao de novos genes Hox. 
Pelo contrario, a evoluęao da diversidade de segmentos 
corporais em artrópodes foi provavelmente governada por 
mudanęas na seąuencia ou regulaęao de genes Hox exis- 
tentes (ver Conceito 25.5). 

Caracteristicas gerais dos artrópodes 

Ao longo da evoluęao, os apendices de alguns artrópodes 
se tornaram modificados, especializando-se em algumas 
funęóes, como locomoęao, alimentaęao, percepęao sen- 
sorial, reproduęao e defesa. Assim como os apendices 
dos quais eles derivaram, essas estruturas sao articuladas 
e ocorrem aos pares. A Figura 33.30 ilustra os diversos 
apendices e outras caracteristicas de urna lagosta. 

O corpo de um artrópode e completamente coberto 
pela cuticula, um exoesqueleto construido de camadas de 
proteina e do polissacarideo quitina. Quem ja comeu caran- 
guejo ou lagosta sabe: a cuticula pode ser espessa e dura em 
algumas partes do corpo e fina e flexivel em outras, como as 
articulaęóes. O exoesqueleto rigido protege o animal e pro- 
porciona pontos de fixaęao para os musculos que movem os 
apendices. Mas tambem impede o artrópode de crescer, a 
menos que ele esporadicamente troque seu exoesqueleto e 
produza um maior. Esse processo de muda e energeticamen- 
te caro e deixa o artrópode vulneravel a predaęao e outros 
perigos, ate que seu novo exoesqueleto macio se torne duro. 

Quando o exoesqueleto evoluiu inicialmente no mar, 
sua principal funęao era provavelmente a proteęao e a an- 
coragem para os musculos, mas posteriormente ele capaci- 
tou certos artrópodes a viver no ambiente terrestre. O exo- 



Cefalotórax 


Antenas 
(percepęao 
sensorial) \ Olho 


Pinęas 

(defesa) 


Patas locomotoras 


Peęas bucais 
(alimentaęao) 


esqueleto relativamente impermeavel a agua auxiliou a 
evitar a dessecaęao, e sua resistencia proporcionou suporte 
quando os artrópodes deixaram a flutuabilidade da agua. 
A evidencia sugere que artrópodes estavam entre os pri- 
meiros animais a colonizarem o ambiente terrestre, aproxi- 
madamente ha 450 milhóes de anos. Esses fósseis incluem 
fragmentos de restos de artrópodes, bem como possiveis 
tocas de milipedes. Os fósseis de artrópodes de varios con- 
tinentes indicam que ha 410 milhóes de anos, milipedes, 
centipedes, aranhas e urna diversidade de insetos sem asas, 
todos haviam colonizado o ambiente terrestre. 

Artrópodes tern órgaos sensoriais bem desenvolvi- 
dos, incluindo olhos, receptores olfativos (de odor) e an¬ 
tenas que funcionam tanto pelo contato como pelo olfato. 
A maioria dos órgaos sensoriais esta concentrada na extre- 
midade anterior do animal, embora existam exceęóes in- 
teressantes. As borboletas femeas, por exemplo, “provam” 
plantas usando órgaos sensoriais em suas patas. 

Assim como muitos moluscos, os artrópodes tern um 
sistema circulatório aberto, no qual o liquido chamado 
hemolinfa e bombeado por um coraęao por meio de arte- 
rias curtas e, após, para espaęos chamados de seios circun- 
dando os tecidos e órgaos. (O termo sangue e geralmente 
reservado para o liquido em um sistema circulatório fecha- 
do.) A hemolinfa retorna ao coraęao do artrópode atraves 
de poroś geralmente equipados com valvulas. Os seios cor¬ 
porais preenchidos com hemolinfa sao coletivamente cha¬ 
mados de hemocele , a qual nao e parte do celoma. Embora 
os artrópodes sejam celomados, na maioria das especies 
o celoma formado no embriao se torna muito reduzido a 
medida que o desenvolvimento progride, e a hemocele se 
torna a principal cavidade em adultos. 

Urna diversidade de órgaos de troca gasosa especia- 
lizados evoluiu em artrópodes. Esses órgaos permitem a 
difusao de gases respiratórios a despeito do exoesqueleto. 
A maioria das especies aquaticas tern branquias com finas 
extensóes plumosas que colocam urna extensa area de su- 
perficie em contato com a agua circundante. Em geral, os 
artrópodes terrestres tern superficies internas especializa- 
das para a troca gasosa. A maioria dos insetos, por exem- 
plo, tern sistemas traqueais, ductos aereos ramificados con- 
duzindo ao interior do corpo a partir de poroś na cuticula. 

Eyidencias morfológicas e moleculares sugerem que 
os artrópodes atuais consistem em tres linhagens prin- 
cipais que divergiram cedo na evoluęao do filo: ąuelice- 
rados (aranhas-do-mar, limulos, escorpióes, carrapatos, 
acaros e aranhas); miriapodes (centipedes e milipedes) e 
pancrustaceos (um grupo diverso, recentemente definido, 
que inclui insetos, bem como lagostas, camaróes, cracas e 
outros crustaceos). 


▲ Figura 33.30 Anatomia externa de um artrópode. Muitas 
das caracteristicas distintivas dos artrópodes sao aparentes nesta 
visao dorsal de uma lagosta. O corpo e segmentado, mas esta ca- 
racteristica e óbvia apenas no abdome. Os apendices (incluindo 
antenas, pinęas, partes bucais, patas locomotoras e apendices na- 
tatórios) sao articulados. A cabeęa tern um par de olhos compostos 
(multilentes). O corpo completo, incluindo os apendices, esta cober¬ 
to por um exoesqueleto. 


Quelicerados 

Os quelicerados (clado Chelicerata) sao assim denomina- 
dos devido aos apendices para alimentaęao em forma de 
garra chamados de ąueliceras, as quais servem como pin¬ 
ęas ou garras. Os quelicerados tern cefalotórax e abdome 
posterior. Nao tern antenas e a maioria tern olhos simples 
(olhos com lente unica). 





▲ Figura 33.31 Limulo (Limulus polyphemus). Comum nas 
costas do Atlantico e do Golfo dos Estados Unidos, estes "fósseis vi- 
vos" mudaram muito pouco em centenas de milhares de anos. Eles 
sao membros sobreviventes de uma rica diversidade de quelicerados 
que outrora ocupou os mares. 


Os ąuelicerados mais antigos foram os euripterideos 
ou escorpióes aąuaticos. Esses predadores marinhos e de 
agua doce cresciam ate 3 m de comprimento e acredita-se 
que algumas especies possam ter caminhado sobre a terra 
assim como os caranguejos terrestres fazem atualmente. 
A maioria dos ąuelicerados marinhos, incluindo todos os 
euripterideos, esta extinta. Entre os ąuelicerados marinhos 
que existem atualmente estao as aranhas-do-mar (picno- 
gonideos) e os limulos (Figura 33.31). 

A maior parte dos ąuelicerados modernos pertence 
aos aracnideos, um grupo que abrange escorpióes, ara- 
nhas, carrapatos e acaros (Figura 33.32). Carrapatos e 
muitos acaros pertencem a um grandę grupo de artrópo- 
des parasitos. Aproximadamente todos os carrapatos sao 
parasitos sugadores de sangue que vivem sobre as superfi- 
cies corporais de repteis e mamiferos. Os acaros parasitos 
vivem sobre ou dentro de uma ampla diversidade de verte- 
brados, invertebrados e plantas. 

Os aracnideos tern seis pares de apendices: as ąueli- 
ceras; um par de apendices chamados de pedipalpos que 
atuam na sensibilidade, alimentaęao, defesa ou reprodu- 
ęao; e ąuatro pares de patas locomotoras. As aranhas usam 
suas ąueliceras em forma de pinęas, as ąuais sao eąuipadas 
com glandulas de veneno, para atacar suas presas. Quan- 
do as ąueliceras perfuram a presa, a aranha secreta sucos 
digestivos sobre os tecidos feridos da presa. O alimento 
se dissolve e a aranha suga a refeięao liąuida. Na maioria 
das aranhas, as trocas gasosas sao efetuadas por pulmóes 
foliaceos, estruturas semelhantes a placas empilhadas 

contidas em uma camara 
interna. A extensa area 
de superficie desses 
órgaos respirató- 
rios e uma adap- 
taęao estrutural 
que aumenta 
a troca de 0 2 e 

Pulmóes foliaceos^ Quelicera/ Pedipalpo C0 2 entre a he- 

molinfa e o ar. 

Uma adaptaęao exclusiva de muitas aranhas e a ca- 
pacidade de capturar insetos pela construęao de teias de 
seda, uma proteina liąuida produzida por glandulas ab- 
dominais especializadas. A seda e fiada por órgaos cha¬ 
mados de fiandeiras em fibras que, entao, se solidificam. 
Cada aranha constrói uma teia caracteristica de sua es- 
pecie e a executa perfeitamente na primeira tentativa, in- 
dicando que esse comportamento complexo e herdado. 


Coraęao 




A Os escorpióes tem 
pedipalpos que sao 
pinęas especializadas para 
a defesa e para a captura 
do alimento. A ponta da 
cauda tem um aguilhao 
venenoso. 


A Os acaros da poeira sao 
necrófagos comuns nas 
habitaęóes humanas, mas 
sao inofensivos, exceto para 
aquelas pessoas com alergia 
a eles (MEV, colorizada). 


◄ Aranhas construtoras de 
teias geralmente sao mais 
ativas durante o dia. 


A Figura 33.32 Aracnideos. 


Varias aranhas tambem usam a seda de outras maneiras: 
como linhas para fuga rapida, como uma cobertura para 
os ovos e mesmo como “embrulho para presente” para 
alimento que os machos oferecem as femeas durante a 
corte. Muitas aranhas peąuenas tambem expelem seda 
no ar e se deixam ser levadas pelo vento, comportamento 
chamado de “balonismo”. 

Miriśpodes 

Milipedes e centipedes pertencem ao clado Myriapoda 
(Figura 33.33). Todos os miriapodes atuais sao terrestres. 
A cabeęa do miriapode tem um par de antenas e tres pares 
de apendices modificados como partes bucais, incluindo 
as mandibulas. 

Os milipedes tem um grandę numero de patas, em- 
bora menos do que as mil que seu nome sugere. Cada seg- 
mento do tronco e formado de dois segmentos fundidos e 
tem dois pares de patas (ver Figura 33.33a). Os milipedes 
se alimentam de folhas em decomposięao e outros mate- 
riais vegetais. Talvez tenham estado entre os mais antigos 
animais a habitar o ambiente terrestre, vivendo sobre mus- 
gos e as primeiras plantas vasculares. 

Diferente dos milipedes, os centipedes sao carnivoros. 
Cada segmento da regiao do tronco dos centipedes tem um 
par de patas (ver Figura 33.33b). Os centipedes tem apen¬ 
dices venenosos no segmento mais anterior do seu tronco 
que paralisam a presa e auxiliam na defesa. 
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A Figura 33.34 A posięaofilogenetica dos insetos. Resultados 
recentes mostraram que os insetos sao aninhados dentro de linhagens 
de crustaceos aquaticos. Os remipedios sao um dos varios grupos de 
crustaceos aguaticos que podem ser o grupo-irmao dos insetos. 


A Figura 33.33 Miriapodes. 


Q Circule as partes desta arvore que compreende o clado Pan- 
crustacea. 


Pancrustaceos 

Uma serie de artigos recentes, incluindo um estudo filo- 
genómico de 2010, apresenta evidencias de que os insetos 
terrestres sao mais estreitamente relacionados as lagostas 
e outros crustaceos do que o sao aos grupos terrestres re- 
cem discutidos, os miriapodes (milipedes e centipedes). 
Esses estudos tambem sugerem que o grupo diverso de 
organismos denominado como crustaceos e parafiletico: 
algumas linhagens de crustaceos sao mais estreitamen¬ 
te relacionadas aos insetos do que sao a outros crustace¬ 
os (Figura 33.34). Entretanto, os insetos e os crustaceos 
formam juntos um clado, que os sistematas denominaram 
Pancrustacea (do grego , pan, todos). Faremos uma descri- 
ęao dos membros de Pancrustacea, enfocando primeiro 
nos crustaceos e, após, nos insetos. 

Crustaceos Crustaceos (caranguejos, lagostas, camaróes, 
cracas e muitos outros) desenvolvem-se em uma ampla 
gama de ambientes marinhos, de aguas doces e terrestres. 
Muitos crustaceos tern apendices altamente especializa- 
dos. As lagostas e lagostins, por exemplo, tern um con- 
junto de dezenove pares de apendices (ver Figura 33.30). 
Os apendices mais anteriores sao antenas; os crustaceos 
sao os unicos artrópodes com dois pares. Tres ou mais 
pares de apendices sao modificados como peęas bucais, 
incluindo as rigidas mandibulas. Patas locomotoras estao 
presentes no tórax e, diferente de seus parentes terrestres, 
os insetos, os crustaceos tambem tern apendices em seu 
abdome. 

Pequenos crustaceos trocam gases atraves das areas 
delgadas da cuticula; especies maiores tern branquias. 
Os residuos nitrogenados tambem se difundem por areas 
finas da cuticula, mas um par de glandulas reguła o equili- 
brio salino da hemolinfa. 

Os sexos sao separados na maioria dos crustaceos. No 
caso de lagostas e lagostins, o macho utiliza um par espe- 
cializado de apendices abdominais, para transferir esper- 
matozoides ao poro reprodutivo da femea durante a copu- 
laęao. A maioria dos crustaceos aquaticos passa por um ou 
mais estagios laryais natantes. 


Um dos maiores grupos de crustaceos (contando com 
mais de 11.000 especies) e o dos isópodes, que inclui es¬ 
pecies terrestres, de aguas doces e marinhas. Algumas es¬ 
pecies de isópodes sao abundantes em habitats do fundo 
de oceanos profundos. Entre as especies de isópodes ter¬ 
restres estao os tatuzinhos-de-quintal ou bichos-de-conta, 
comuns embaixo de troncos e folhas umidas. 

As lagostas, lagostins, caranguejos e camaróes sao 
todos crustaceos relativamente grandes chamados de de - 
capodes (Figura 33.35). A cuticula dos decapodes e en- 
durecida com carbonato de calcio, a poręao que cobre o 
lado dorsal do cefalotórax forma uma armadura chamada 
de carapaęa. A maioria das especies de decapodes e mari- 
nha. Lagostins, entretanto, vivem em agua doce e alguns 
caranguejos tropicais vivem no ambiente terrestre. 

Muitos crustaceos pequenos sao importantes mem¬ 
bros das comunidades planctónicas marinhas e de aguas 
doces. Os crustaceos planctónicos abrangem muitas espe¬ 
cies de copepodes, que estao entre os mais numerosos de 
todos os animais. Alguns copepodes sao pastadores que se 



A Figura 33.35 Um caranguejo-fantasma, exemplo de de- 
capode. Os caranguejos-fantasmas vivem em praias arenosas ocea- 
nicas de todo o mundo. Principalmente noturnos, eles se abrigam 
em tocas durante o dia. 





























704 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


▲ Figura 33.37 Cracas. Os 

apendices articulados projetan- 
do-se das carapaęas das cracas 
capturam organismos e particu- 
las organicas suspensas na agua. 

alimentam de algas, enąuanto outros sao predadores que 
comem peąuenos animais (incluindo copepodes meno- 
res!). Os copepodes rivalizam em abundancia com os krills 
parecidos com camaróes, que crescem ate cerca de 5 cm 
de comprimento (Figura 33.36). Urna importante fonte 
de alimento para baleias com barbatanas (incluindo as ba- 
leias azuis, baleias-corcundas e baleias-francas), o krill esta 
sendo agora pescado em grandes quantidades pelos seres 
humanos para alimento e fertilizantes agricolas. As larvas 
de muitos crustaceos maiores tambem sao planctónicas. 

Com exceęao de algumas especies parasitas, as cracas 
sao um grupo de crustaceos sesseis cuja cuticula e endu- 
recida em urna carapaęa contendo carbonato de calcio 


(Figura 33.37). A maioria das cracas se prende a rochas, 
cascos de barcos, pilares e outras superficies submersas. 
Seu adesivo natural e tao forte quanto as colas sinteticas. 
Essas cracas se alimentam por apendices estendidos de 
sua carapaęa para capturar o alimento da agua. As cracas 
nao eram reconhecidas como crustaceos ate os anos de 
1800, quando os naturalistas descobriram que suas larvas 
se pareciam com as larvas de outros crustaceos. A notavel 
combinaęao de caracteristicas unicas e homologias com 
crustaceos encontradas nas cracas foi urna importante ins- 
piraęao para Charles Darwin a medida que desenvolvia sua 
teoria da evoluęao. 

Agora, abordaremos um grupo aninhado dentro dos 
crustaceos parafileticos, os insetos. 

Insetos Insetos e seus parentes terrestres de seis patas for- 
mam um enorme clado, Hexapoda; aqui, nosso foco sera 
os insetos, urna vez que como grupo eles sao mais ricos 
em especies do que todas as outras formas de vida juntas. 
Os insetos vivem em quase todos os habitats terrestres e 
em aguas doces e insetos voadores ocupam o ar. Os inse¬ 
tos sao raros, embora nao ausentes, em habitats marinhos. 
A anatomia interna de um inseto inclui varios sistemas 
complexos de órgaos, que sao destacados na Figura 33.38. 

Os fósseis mais antigos de insetos datam de cerca de 
415 milhóes de anos atras. Posteriormente, urna explosao 
na diversidade de insetos ocorreu quando os insetos vo- 
adores evoluiram durante os periodos Carbonifero e Per- 
miano (359-251 milhóes de anos atras). Um animal capaz 
de voar consegue escapar dos predadores, encontrar ali¬ 
mento e parceiros sexuais e se dispersar em novos habitats 
de maneira mais eficiente do que um animal que precisa se 
arrastar pelo chao. Muitos insetos tern um ou dois pares de 



Ł Figura 33.36 Krill. Estes 
crustaceos planctónicos sao 
consumidos em enormes quan- 
tidades por algumas baleias. 





▼ Figura 33.38 Anatomia de um gafanhoto, um inseto. O corpo dos insetos tern tres 
regióes: cabeęa, tórax e abdome. A segmentaęao do tórax e do abdome e óbvia, mas os segmen- 
tos que formam a cabeęa sao fusionados. 

Coraęao. O coraęao 

Al . . dos insetos bombeia 

Abdome Torax Cabeęa a hemolinfa atraves 

de um sistema 
circulatório aberto. 


Olho composto 


Antenas 


Ganglio cerebral. Os dois cordóes nervosos 
se encontram na cabeęa, onde os ganglios 
de varios segmentos anteriores sao 
fundidos em um ganglio cerebral (cerebro, 
colorido em branco abaixo). As antenas, 
olhos e outros órgaos sensoriais sao 
concentrados na cabeęa. 


Anus 


As peęas bucais dos insetos sao 
formadas por varios pares de apendices 
modificados. As peęas bucais incluem 
mandibulas, que os gafanhotos usam 
para mastigar. Em outros insetos, as 
peęas bucais sao especializadas para 
lamber, perfurar ou sugar. 


Tubos traqueais. As trocas gasosas nos insetos sao 
efetuadas por um sistema traqueal de tubos 
ramificados revestidos por quitina que se infiltram no 
corpo e carregam oxigenio diretamente as celulas. O 
sistema traqueal se abre para o exterior do corpo por 
espiraculos, poroś que podem controlar o fluxo de ar 
e a perda de agua mediante abertura ou fechamento. 


Cordóes nervosos. O 

sistema nervoso dos 
insetos consiste em um 
par de cordóes nervosos 
ventrais com varios 
ganglios segmentados. 


Tubulos de Malpighi. 

Resfduos metabólicos sao 
removidos da hemolinfa 
por órgaos excretores 
chamados de tubulos de 
Malpighi, que sao bolsas 
do trato digestório. 
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asas que emergem do lado 
dorsal do tórax. Uma vez que 
as asas sao extensóes da cuti- 
cula, os insetos conseguem 
voar sem sacrificar 
qualquer pata locomo- 
tora (Figura 33.39). Por 
outro lado, os vertebrados 
yoadores - aves e morcegos 
- tem um de seus dois pares 
de patas locomotores mo- 
dificado em asas, tornando 
essas especies desajeitadas 
no solo. 

Os insetos tambem irradiaram em resposta a origem 
de novas especies de plantas, que proporcionaram novas 
fontes alimentares. Por mecanismos de especiaęao descri- 
tos no Capitulo 24, uma populaęao de insetos se alimen- 
tando sobre uma nova especie de planta pode divergir de 
outras populaęóes, formando assim uma nova especie de 
inseto. Um registro fóssil da diversidade de peęas bucais 
de insetos, por exemplo, sugere que modos especializados 
de alimentaęao sobre gimnospermas e outras plantas do 
Carbonifero contribuiram para radiaęóes adaptativas ini- 
ciais dos insetos. Posteriormente, um importante aumento 
na diversidade de insetos parece ter sido estimulado pela 
expansao evolutiva das angiospermas durante o periodo 
do Cretaceo Medio (cerca de 90 milhóes de anos atras). 
Embora a diversidade dos insetos e das plantas diminuisse 
durante a extinęao em massa do Cretaceo, os dois grupos 
se recuperaram ao longo dos ultimos 65 milhóes de anos. 
Aumentos na diversidade de grupos determinados de inse¬ 
tos muitas vezes estavam associados com as radiaęóes das 
angiospermas das quais eles se alimentavam. 


Muitos insetos passam por metamorfose durante seu 
desenvolvimento. Na metamorfose incompleta de gafa- 
nhotos e de alguns outros grupos de insetos, o jovem (cha- 
mado ninfa) se parece com o adulto, porem e menor, 
tem proporęóes corporais diferentes e nao tem asas. 
A ninfa passa por uma serie de mudas, cada vez se 
parecendo mais com um adulto. Com a muda finał, o 
inseto alcanęa o tamanho adulto, adquire asas e se tor- 
na sexualmente maduro. Os insetos com metamorfose 
completa tem estagios larvais especializados para comer 
e crescer, conhecidos por nomes como lagartas ou larvas. 
O estagio larval e completamente diferente do estagio 
adulto, o qual e especializado para a dispersao e a reprodu- 
ęao. A metamorfose do estagio larval para o adulto ocorre 
durante um estagio de pupa (Figura 33.40). 

A reproduęao em insetos e geralmente sexuada, com 
indmduos masculinos e femininos separados. Os adultos 
se unem e se reconhecem uns aos outros como membros 
das mesmas especies pela exibięao de cores brilhantes 
(como em borboletas), sons (como em grilos) ou odores 
(como em mariposas). A fertilizaęao e geralmente interna. 
Na maioria das especies, os espermatozoides sao deposita- 
dos diretamente na vagina da femea durante a copulaęao, 
embora em algumas especies o macho deposite um esper- 
matóforo fora da femea para ela pega-lo. Uma estrutura in¬ 
terna na femea chamada de espermateca armazena os es¬ 
permatozoides, geralmente o suficiente para fertilizar mais 
de um grupo de óvulos. Muitos insetos acasalam apenas 
uma vez na vida. Após o acasalamento, a femea costuma 
depositar seus ovos sobre uma fonte apropriada de alimen- 
to, em que a próxima geraęao possa comeęar a comer tao 
logo ela ecloda. 

Os insetos sao classificados em mais de 30 ordens, 8 
das quais sao apresentadas na Figura 33.41. 



▲ Figura 33.39 Um be- 
souro joaninha em voo. 



(b) Pupa 


(a) Larva (lagarta) 


(c) Estagio tardio de pupa 


(d) Adulto emergindo 


▲ Figura 33.40 A metamorfose completa de uma borboleta. (a) A larva (lagarta) passa seu 
tempo comendo e crescendo, sofrendo muda a medida que cresce. (b) Após varias mudas, a larva se 
desenvolve em uma pupa. (c) Dentro da pupa, os tecidos larvais sao destruidos e o adulto e formado 
pela divisao e diferenciaęao de celulas que estavam dormentes na larva. (d) Por firn, o adulto comeęa 
a emergir da cuticula da pupa. (e) A hemolinfa e bombeada para as veias das asas e entao removida, 
deixando as veias endurecidas como estruturas de apoio das asas. O inseto saira voando e se repro- 
duzira, derivando muito de sua nutrięao das reservas alimentares armazenadas adguiridas pela larva. 


(e) Adulto 







T Figura 33.41 


a diversidade de insetos 


Embora existam mais de 30 ordens de insetos, aqui vamos enfocar apenas 8. Dois 
grupos de insetos sem asas que divergiram cedo sao as traęas-saltadoras (Archa- 
eognatha) e as traęas (Zygentoma). As relaęoes evolutivas entre os outros grupos 
discutidos aqui estao sob debate e, assim, nao sao reproduzidas na arvore. 


Archaeognatha (traęas-saltadoras; 350 especies) 

Estes insetos sem asas sao encontrados sob de cascas de arvores e em outros ha- 
bitats umidos e escuros, como serapilheira, pilhas de compostagem e fendas de 
rochas. Eles se alimentam de algas, restos de plantas e liquens. 

Zygentoma (traęas; 450 especies) 

Estes pequenos insetos sem asas tern corpo achatado e olhos reduzidos. Vivem 
na serapilheira ou sob cascas de arvores. Tambem podem infestar as construęóes 
humanas e se tornar pragas. 




Insetos alados (muitas ordens; seis sao mostradas abaixo) 


Metamorfose completa 




Metamorfose incompleta 



Coleoptera (besouros; 350.000 especies) 

Os besouros, como este gorgulho ( Rhiastus 
lasternus), constituem a ordem de insetos mais 
rica em especies. Eles tern dois pares de asas, um 
dos quais e espesso e rigido, o outro membranoso. 
Tern um exoesqueleto encouraęado e peęas 
bucais adaptadas para perfuraęao e mastigaęao. 



Diptera (151.000 especies) 

Os dipteros tern um par de asas; o segundo par se modificou 
em órgaos de equilibrio chamados de halteres. As peęas 
bucais sao adaptadas para sugar, perfurar ou lamber. Moscas 
e mosquitos estao entre os dipteros mais conhecidos, os 
quais vivem como necrófagos, predadores e parasitos. Assim 
como outros insetos, as moscas como este taquinideo ver- 
melho ( Adejeania vexatrix ) tern olhos compostos bem de- 
senvolvidos que proporcionam um amplo angulo de visao 
e sao excelentes para detectar movimentos rapidos. 


Hemiptera (85.000 especies) 



Os hemipteros incluem os chamados 
“verdadeiros percevejos”, como fede-fede, 
percevejos de cama e 
reduviideos. (Insetos 
em outras ordens 
sao as vezes 
chamados 
erroneamente de 
percevejos.) Os 
hemipteros tern dois 
pares de asas, um par 
parcialmente coriaceo, o outro par 
membranoso. Eles tern peęas bucais 
perfurantes ou sugadoras e passam por 
metamorfose incompleta, como mostra 
esta imagem de um fede-fede adulto 
guardando sua prole (ninfas). 


Hymenoptera (125.000 especies) 



A maioria dos himenópteros, incluindo as formigas, 
abelhas e vespas, e representada por insetos altamente 
sociais. Eles tern dois pares de asas membranosas, ca- 
beęa móvel e peęas bucais mastigadoras ou sugadoras. 
As femeas de muitas especies tern um órgao picador 
posterior. Muitas especies, como esta vespa de papel 
europeia (. Polistes dominulus), constroem ninhos 
elaborados. 



Lepidoptera (120.000 especies) 

As borboletas e mariposas tern dois pares de asas 
cobertas com diminutas escamas. Para se alimentar, 
elas desenrolam urna longa probóscide, visivel nesta 
fotografia de urna mariposa beija-flor ( Macroglossum 
stellatarum). O nome dessa mariposa se refere a sua 
capacidade de pairar no ar enquanto se alimenta de 
urna flor. A maioria dos lepidópteros se alimenta de 
nectar, mas algumas especies se alimentam de outras 
substancias, incluindo sangue animal ou lagrimas. 


Orthoptera (13.000 especies) 



Gafanhotos, grilos e seus parentes sao 
principalmente herbivoros. Eles tern grandes 
patas traseiras adaptadas para saltar, dois 
pares de asas (um coriaceo, um membranoso) 
e peęas bucais perfurantes ou mastigadoras. 
Esta “esperanęa” ( Cophiphora sp.) tern a face e 
patas especializadas para fazer urna exibięao 
ameaęadora. Em geral, os ortópteros machos 
fazem sons de corte pela fricęao de partes do 
corpo, como as bordas de suas patas traseiras. 
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Animais tao numerosos, diversos e distribuidos como 
os insetos certamente afetam as vidas da maioria dos ou- 
tros organismos terrestres, incluindo os seres humanos. 
Os insetos consomem enormes ąuantidades de materia ve- 
getal; eles desempenham papeis como predadores, parasi- 
tos e decompositores; e sao urna fonte essencial de alimen- 
to para animais maiores como lagartos, roedores e aves. 
Os seres humanos dependem das abelhas, moscas e outros 
insetos para polinizar culturas agricolas e pomares. Alem 
disso, as pessoas em muitas partes do mundo consomem 
insetos como importante fonte de proteina. Por outro 
lado, os insetos sao vetores de muitas doenęas, incluindo 
a doenęa do sono africana (transmitida pela mosca tse-tse 
que carrega o protista Trypanosoma; ver Figura 28.7) e a 
malaria (transmitida por mosąuitos que carregam o protis¬ 
ta Plasmodium; ver Figura 23.17 e Figura 28.16). 

Os insetos tambem competem com os seres humanos 
por alimento. Em partes da Africa, por exemplo, os insetos 
consomem aproximadamente 75% da produęao agricola. 
Nos Estados Unidos, bilhóes de dólares sao gastos a cada 
ano na pulverizaęao das culturas com doses altas de alguns 
dos pesticidas mais mortais jamais inventados. Por mais 
que tentem, nem mesmo os seres humanos conseguem de- 
safiar a primazia dos insetos e de seus parentes artrópodes. 
Como um proeminente entomólogo postulou: “Os insetos 
nao irao herdar a Terra. Eles ja a possuem. Entao, deveria- 
mos tratar de ficar em paz com os proprietarios”. 

REVISA0 DO CONCEITO 33.4 

1. Como diferem os planos corporais de nematódeos e de ane- 
lideos? 

2. Descreva duas adaptaęóes que permitiram aos insetos vive- 
rem no ambiente terrestre. 

3 ■ŁMH.lflM.IŁl Tradicionalmente, os anelideos e os 
artrópodes eram vistos como estreitamente relacionados 
porque ambos tern segmentaęao corporal. Entretanto, da- 
dos de sequencia de DNA indicam que os anelideos perten- 
cem a um clado (Lophotrochozoa) e os artrópodes a outro 
(Ecdysozoa). As hipóteses tradicionais e moleculares pode- 
riam ser testadas estudando os genes Hox que controlam a 
segmentaęao corporal (ver Conceito 21.6)? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 33.5 


Equinodermos e cordados sao deuterostómios 

Estrelas-do-mar, ourięos-do- 
-mar e outros equinodermos 
(filo Echinodermata) podem 
parecer ter pouco em comum 
com yertebrados (animais que 
tern coluna vertebral) e outros membros do filo Chordata. 
Todavia, evidencias de DNA indicam que os equinoder- 
mos e os cordados sao estreitamente relacionados, com os 
dois filos pertencendo ao clado Deuterostomia de animais 
bilaterios. 


Os equinodermos e os cordados tambem comparti- 
lham aspectos caracteristicos de um modo deuterostómio 
de desenvolvimento, como a clivagem radial e a formaęao 
do anus a partir do blastóporo (ver Figura 32.10). Como 
discutido no Conceito 32.4, entretanto, alguns filos ani¬ 
mais com membros que tern caracteristicas de desenyol- 
yimento deuterostómio, incluindo ectoproctos e braquió- 
podes, nao estao no clado Deuterostomia. Portanto, apesar 
de seu nome, o clado Deuterostomia e definido principal- 
mente por semelhanęas no DNA e nao por semelhanęas no 
desenvolvimento. 

Equinodermos 

As estrelas-do-mar e a maioria dos outros grupos de equi- 
nodermos (do grego echin, coberto de espinhos, e derma, 
pele) sao animais marinhos de movimento lento ou sesseis. 
Urna epiderme fina recobre um endoesqueleto de placas 
calcarias rigidas. A maioria dos equinodermos tern proje- 
ęóes pontiagudas do esqueleto e espinhos. Exclusivo dos 
equinodermos e o sistema vascular aąuifero, urna rede de 
canais hidraulicos que se ramificam em extensóes chama- 
das de pes ambulacrais que funcionam na locomoęao e na 
alimentaęao (Figura 33.42, na próxima pagina). A repro- 
duęao sexuada dos equinodermos geralmente envolve indi- 
yiduos machos e femeas que liberam seus gametas na agua. 

Os equinodermos descendem de ancestrais bilateral- 
mente simetricos, embora em um primeiro exame a maioria 
das especies pareęa ter urna forma radialmente simetrica. 
As partes internas e externas da maioria dos equinodermos 
adultos irradiam do centro, geralmente como cinco raios. 
Entretanto, as larvas dos equinodermos tern simetria bila- 
teral. Alem disto, a simetria dos equinodermos adultos nao 
e yerdadeiramente radial. Por exemplo, a abertura (madre- 
porito) do sistema yascular aquifero de urna estrela-do-mar 
nao e central, mas sim deslocada para um lado. 

Os equinodermos atuais sao divididos em cinco clados. 

Asteroidea: estrelas-do-mar e margaridas-do-mar 

As estrelas-do-mar tern braęos irradiando de um disco cen¬ 
tral; a superficie inferior dos braęos tern pes ambulacrais. 
Por urna combinaęao de aęóes musculares e quimicas, o pe 
ambulacral pode aderir ou se separar do substrato. As es- 
trelas-do-mar se aderem firmemente a rochas ou se arras- 
tam lentamente por elas a medida que seus pes ambulacrais 
se estendem, agarram, soltam, se estendem e agarram no- 
yamente. Embora a base do pe ambulacral tenha um disco 
achatado que parece urna yentosa, a aęao de agarrar resulta 
de adesivos quimicos, e nao de sucęao (ver Figura 33.42). 

As estrelas-do-mar tambem utilizam seus pes am¬ 
bulacrais para agarrar presas, como mariscos e ostras. 
Os braęos da estrela-do-mar abraęam o bivalve fechado, se 
aderindo firmemente com seus pes ambulacrais. A estre- 
la-do-mar entao projeta a parte interna de seu estómago 
para fora pela boca e pela estreita abertura entre as meta- 
des da concha dos bivalves. A seguir, o sistema digestório 
da estrela-do-mar secreta sucos que comeęam a digerir o 
molusco dentro de sua própria concha. A estrela-do-mar 
entao retrai seu estómago de volta para dentro de seu cor- 


Porifera 

Cnidaria 

Lophotrochozoa 

Ecdysozoa 

Deuterostomia 












Estómago 


Espinhos 

Branguias 


Canal / 
circular 


Gónadas 


■Pes 

ambulacrais 


Madreporito. Atraves 
do madreporito, a 
agua pode fluir para 
dentro e para fora do 
sistema vascular 
aquffero e para a agua 
circundante. 


Um trato digestório 
curto se projeta da boca 
sobre a base do disco 
central ate o anus na 
parte de cima do disco. 


A superficie de uma estrela-do-mar 
e coberta por espinhos que ajudam 
a defende-la contra predadores, 
bem como por pequenas branquias 
que proporcionam as trocas gasosas. 


Disco central. O disco central 
tern um anel nervoso e cordoes 
nervosos que irradiam do anel 
em direęao aos braęos. 


Glandulas digestivas secretam 
sucos digestivos e auxiliam na 
absoręao e armazenamento 
dos nutrientes. 


Nervo 

radial 


Ampola 

Pódio 


Canal radial. O sistema vascular aquifero consiste em um canal 
circular no disco central e em cinco canais radiais, cada um se 
estendendo em uma reentrancia ao longo de todo o comprimento 
de um braęo. Centenas de pes ambulacrais musculares ocos 
preenchidos com liquido se ramificam de cada canal radial. 

▲ Figura 33.42 Anatomia de uma estrela-do-mar, um equi- 
nodermo (visao superior). A fotografia mostra uma estrela-do- 
-mar cercada de ourięos-do-mar, os quais sao membros do clado 
eguinodermo Echinoidea. 


Cada pe ambulacral consiste em ampola em forma de bulbo e de 
um pódio (poręao do pe). Quando a ampola e comprimida, a agua 
e foręada dentro do pódio, que se expande e toca o substrato. 
Adesivos quimicos sao, entao, secretados da base do pódio, 
aderindo-se ao substrato. Para soltar o pe ambulacral, substancias 
quimicas antiaderentes sao secretadas e os musculos do pódio se 
contraem, foręando a agua de volta para a ampola e encurtando 
o pódio. Quando se move, a estrela-do-mar deixa uma "pegada" 
observavel de materiał adesivo no substrato. 


po, onde a digestao do corpo do molusco (agora liąuefeito) 
e completada. A capacidade de comeęar o processo diges- 
tivo fora de seu corpo permite as estrelas-do-mar consu- 
mirem bivalves ou outras especies de presas que sao muito 
maiores do que sua boca. 

As estrelas-do-mar e alguns outros equinodermos tem 
consideravel poder de regeneraęao. As estrelas-do-mar po- 
dem regenerar braęos perdidos; membros de um genero 
podem mesmo regenerar um corpo inteiro a partir de um 
unico braęo, se parte do disco central permanecer aderido. 

O clado Asteroidea, ao qual as estrelas-do-mar perten- 
cem, tambem inclui um pequeno grupo de especies sem 
braęos, as margaridas-do-mar. Somente tres especies de 
margaridas-do-mar sao conhecidas, todas vivendo sobre 
madeira submersa. Em geral, o corpo de uma margarida- 
-do-mar tem a forma de disco; ele tem uma organizaęao 
de cinco lados e mede menos do que um centimetro de 
diametro (Figura 33.43). A borda do corpo e guarnecida 
com pequenos espinhos. 

As margaridas-do-mar 
absorvem nutrientes por 
uma membrana que envol- 
ve os seus corpos. 


► Figura 33.43 Uma mar- 
garida-do-mar (clado Aste¬ 
roidea). 



Ophiuroidea: estrelas-serpentes 

As estrelas-serpentes tem um disco central distinto e 
braęos longos e flexiveis (Figura 33.44). Elas se movem 
principalmente batendo seus braęos em movimentos ser- 
pentiformes. Embora nao apresente o disco achatado en- 
contrado nas estrelas-do-mar, a base do pe ambulacral da 
estrela-serpente secreta substancias quimicas adesivas. 
Portanto, assim como as estrelas-do-mar e outros equi- 
nodermos, as estrelas-serpentes tambem podem usar seus 
pes ambulacrais para se agarrar a substratos. Algumas es¬ 
pecies se alimentam de particulas em suspensao; outras 
sao predadoras ou necrófagas. 



▲ Figura 33.44 Uma estrela-serpente (clado Ophiuroidea). 
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▲ Figura 33.45 Um ourięo-do-mar (clado Echinoidea). 


Echinoidea: ourięos-do-mar e bolachas-da-praia 

Os ourięos-do-mar e as bolachas-da-praia nao tem braęos, 
mas tem cinco fileiras de pes ambulacrais que proporcio- 
nam um movimento lento. Os ourięos-do-mar tambem 
tem musculos que giram os longos espinhos, que por 
sua vez auxiliam na locomoęao, bem como na proteęao 
(Figura 33.45). A boca de um ourięo-do-mar, localizada 
no seu lado interior, e guarnecida por estruturas altamente 
complexas, parecidas com mandibulas bem adaptadas para 
comer algas marinhas macroscópicas. Os ourięos-do-mar 
sao relativamente esfericos, enquanto as bolachas-da-praia 
sao discos achatados. 

Crinoidea: lirios-do-mar e penas-do-mar 

Os lirios-do-mar vivem aderidos ao substrato por um pe- 
dunculo; as penas-do-mar (comatulideos) rastejam sobre o 
substrato usando seus braęos longos e flexiveis. Ambas uti- 
lizam seus braęos para se alimentar de particulas em sus- 
pensao. Os braęos circundam a boca, a qual e dirigida para 
cima, para longe do substrato (Figura 33.46). Os crinoides 
sao um grupo antigo cuja morfologia mudou pouco ao lon- 
go do curso da eyoluęao; alguns lirios-do-mar fossilizados 




▲ Figura 33.47 Um pepino-do-mar (clado Holothuroidea). 

de 500 milhóes de anos atras sao extremamente similares 
aos membros atuais do clado. 

Holothuroidea: pepinos-do-mar 

Em um exame casual, os pepinos-do-mar nao se pare- 
cem muito com os outros equinodermos. Neles faltam 
espinhos e seu endoesqueleto e muito reduzido. Eles sao 
tambem alongados em seu eixo oral-aboral, o que lhes 
confere a forma pela qual sao denominados e, alem disso, 
mascara sua relaęao com as estrelas-do-mar e ourięos- 
-do-mar (Figura 33.47). Um exame mais detalhado, en- 
tretanto, revela que os pepinos-do-mar tem cinco fileiras 
de pes ambulacrais. Alguns dos pes ambulacrais em volta 
da boca se desenvolvem como tentaculos utilizados na 
alimentaęao. 

Cordados 

O filo Chordata consiste em dois grupos basais de inyerte- 
brados, os anfioxos e os tunicados, bem como os yertebra- 
dos. Os cordados sao celomados bilateralmente simetricos 
com corpos segmentados. A estreita relaęao entre os equi- 
nodermos e os cordados nao significa que um filo evoluiu 
do outro. Na verdade, os equinodermos e os cordados evo- 
luiram independentemente um do outro ha pelo menos 
500 milhóes de anos. Rastrearemos a filogenia dos corda¬ 
dos no Capitulo 34, enfocando a historia dos yertebrados. 


REVISAO DO CONCEITO 33.5 


1. Como os pes ambulacrais das estrelas-do-mar se aderem ao 
substrato? 


2 . 


3. 


ICTIK1 O inseto Drosophila melanogastereo nematódeo 
Caenorhabditis elegans sao organismos-modelo proemi- 
nentes. Estas especies sao os invertebrados mais apropria- 
dos para fazer inferencias sobre seres humanos e outros 
vertebrados? Explique. 


Descreva como as caracteristicas e a 
diversidade de equinodermos ilustram a unidade da vida, a 
diversidade da vida e a correspondencia entre organismos e 
seu ambiente (ver Conceito 22.2). 


▲ Figura 33.46 Uma pena-do-mar (clado Crinoidea). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


Esta tabela recapitula os grupos animais examinados neste capitulo. 


Conceito-chave 

Filo 


Descrięao 

CONCEITO 33.1 

As esponjas sao animais sesseis 
que carecem de tecidos verdadeiros 
(p. 684-685) 

] Sem tecidos e órgaos, como as esponjas exe- 
cutam as tarefas de trocas gasosas, transporte de 
nutrientes e descarte de residuos? 


Porifera 

(esponjas) 


Faltam tecidos verdadeiros; ha 
coanócitos (celulas de colar - 
celulas flageladas que ingerem 
bacterias e diminutas particulas 
alimenticias) 

CONCEITO 33.2 

Os cnidarios sao um filo antigo de 
eumetazoarios (p. 685-687) 

] Descreva o piano corporal dos cnidarios e suas 
duas variaęóes principais. 


A 

Cnidaria (hidras, 
medusas, 
anemonas-do- 
-mar, corais) 


Estruturas urticantes exclusivas 
(nematocistos) alojadas em ce¬ 
lulas especializadas (cnidócitos); 
diploblasticos; radialmente sime- 
tricos; cavidade gastrovascular 
(compartimento digestório com 
abertura unica) 

CONCEITO 33.3 

Os lofotrocozoarios, um dado 
identificado por dados moleculares, 
tern a gama mais ampla de formas 
corporais animais (p. 688-699) 

| 0 dado dos lofotrocozoarios e unificado por 
caracteristicas morfológicas unicas compartilhadas 
por todos os seus membros ? Explique. 

<U 
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N 

JS < 

CD 

ru 

O 
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Lophotrochozoa 

_A_ 


Platyhelminthes 
(vermes acha- 
tados) 


Acelomados achatados dorsoven- 
tralmente; cavidade gastrovascu- 
lar ou sem trato digestório 

Rotifera 

(rotiferos) 


Pseudocelomados com canal 
alimentar (tubo digestório com 
boca e anus); mandibulas (trofos); 
cabeęa com coroa ciliada 

Lophophorates: 

Ectoprocta, 

Brachiopoda 

& 

Celomados com lofóforos (estru¬ 
turas de alimentaęao com tenta- 
culos ciliados) 

Mollusca 
(mariscos, 
caracóis, lulas) 


Celomados com tres partes cor¬ 
porais principais (pe muscular, 
massa visceral, manto); celoma 
reduzido; maioria tern concha ri- 
gida feita de carbonato de calcio 

Annelida 

(vermes 

segmentados) 


Celomados com parede corporal 
e órgaos internos segmentados 
(exceto trato digestório, que nao 
e segmentado) 

CONCEITO 33.4 

Os ecdisozoarios sao o grupo animal 
mais rico em especies (p. 699-707) 

] Descreva alguns papeis ecológicos dos nema- 
tódeos e artrópodes. 

ru 

OD << 
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LU 

Bilateria 

A 

ru 
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° ) 
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"O 
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LU 

A 

Nematoda 

(nematódeos) 

> 

Pseudocelomados cilindricos com 
extremidades afuniladas; sem siste- 
ma circulatório; passam por ecdise 

Arthropoda 
(aranhas, 
centipedes, 
crustaceos e 
insetos) 

p 

Celomados com corpo segmen¬ 
tado, apendices articulados e 
exoesqueleto feito de proteina 
e quitina 

CONCEITO 33.5 

Equinodermos e cordados sao 
deuterostómios (p. 707-709) 

] Voce leu que os equinodermos e os cordados 
sao estreitamente relacionados e evoluiram inde- 
pendentemente por mais de 500 milhóes de anos. 
Explique como estas duas afirmaęóes podem estar 
corretas. 

C. 


( 

Deuterostomia 

_A_ 


Echinodermata 

(estrelas-do-mar, 

ourięos-do-mar) 


Celomados com larvas bilateral- 
mente simetricas e corpo orga- 
nizado em cinco partes quando 
adultos; sistema vascular aquifero 
exclusivo; endoesqueleto 

Chordata (anfio- 
xos f tunicados, 
vertebrados) 


Celomados com notocorda; 
corda nervosa oca dorsal; fendas 
faringianas; cauda pós-anal (ver 
Capitulo 34) 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


NfVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Um caracol terrestre, um marisco e um polvo compartilham: 

a. um manto. 

b. urna radula. 

c. branąuias. 

d. cefalizaęao distinta. 

2. Qual filo e caracterizado por animais que tern um corpo segmen- 
tado? 

a. Cnidaria 

b. Platyhelminthes 

c. Arthropoda 

d. Mollusca 


a. Para cada um dos tres clados principais de bilaterios, o que 
(se houver) pode ser inferido sobre se o ancestral comum do 
clado tinha um celoma verdadeiro? 

b. Em que extensao a presenęa de um celoma verdadeiro em 
animais se alterou ao longo do curso da evoluęao? 

8 . INVESTIGAęAO CIENTIFICA 

Morcegos emitem sons ultrassónicos e, entao, usam os ecos que 
retornam desses sons para localizar e capturar insetos em voo, 
como mariposas, no escuro. Em resposta aos ataques de morce¬ 
gos, algumas mariposas-tigre produzem estalidos ultrassónicos 
por conta própria. Os pesquisadores formularam a hipótese de 
que as mariposas-tigre produzem estalidos provavelmente tanto 
para (1) congestionar o sonar dos morcegos, como para (2) aler- 
tar os morcegos sobre as defesas quimicas tóxicas da mariposa. 
O grafico abaixo mostra dois padróes observados em estudos de 
taxas de captura de mariposas ao longo do tempo. 


3. O sistema vascular aquifero dos equinodermos: 

a. funciona como um sistema circulatório que distribui nu- 
trientes para as celulas do corpo. 

b. atua na locomoęao e na alimentaęao. 

c. e bilateral na organizaęao, ainda que o animal adulto nao 
seja bilateralmente simetrico. 

d. movimenta agua pelo corpo do animal durante a alimenta¬ 
ęao por filtraęao. 

4. Qual das seguintes combinaęóes de filos e descrięóes esta 

incorreta ? 

a. Echinodermata - simetria bilateral quando larva, 
celomados 

b. Nematoda - nematódeos, pseudocelomados 

c. Platyhelmintes - vermes achatados, cavidade gastrovascu- 
lar, acelomados 

d. Porifera - cavidade gastrovascular, celomados 

N(VEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

5. Na Figura 33.2, qual dos dois clados principais se ramificam do 

ancestral comum mais recente dos eumetazoarios? 

a. Porifera e Cnidaria 

b. Lophotrochozoa e Ecdysozoa 

c. Cnidaria e Bilateria 

d. Deuterostomia e Bilateria 


O. ro 
ro 

U O 



10 . 


Tempo (durante a noite) 

Os morcegos nesses experimentos eram “inexperientes”, isto e, 
antes do estudo os morcegos nao haviam caęado mariposas- 
-tigre. Os resultados sustentam a hipótese (1), a hipótese (2) ou 
ambas? Explique por que os pesquisadores usaram morcegos 
inexperientes neste estudo. 

ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Escreva um ensaio sucinto (100-150 palavras) que explique como 
a estrutura do trato digestório em diferentes grupos de inyerte- 
brados se relaciona ao tamanho dos organismos que eles conse- 
guem comer. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 


6 Na Figura 33.8, assuma que as duas me- 

dusas mostradas na etapa 4 foram produzidas por urna colónia 
de pólipos. Reveja o Conceito 12.1 e o Conceito 13.3 e entao use 
seu conhecimento de mitose e meiose para avaliar se as seguintes 
sentenęas sao verdadeiras ou falsas. Se falsas, selecione a respos¬ 
ta que fornece a razao correta. Embora as duas medusas sejam 
geneticamente identicas, um espermatozoide produzido por uma 
ira diferir geneticamente de um óvulo produzido por outra. 

a. F (as duas medusas e os gametas sao geneticamente 
identicos) 

b. F (nem as medusas nem os gametas sao geneticamente 
identicos) 

c. F (as medusas nao sao identicas mas os gametas sao) 

d. V 


N(VEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 



CONEXAO EVOLUTIVA 

J Desenhe uma arvore filogenetica 
de Bilateria que inclua os dez filos de bilaterios discutidos em 
detalhe neste capitulo. Identifique cada ramo que leva a um filo 
com um C, P ou A, dependendo se os membros do filo sao ce¬ 
lomados (C), pseudocelomados (P) ou acelomados (A). Use sua 
aryore identificada para responder as seguintes perguntas: 


Coletivamente, estes besouros e todas as outras especies de in- 
yertebrados combinadas formam um grupo monofiletico? Expli- 
que sua resposta e forneęa uma visao geral de historia evolutiva 
da vida dos inyertebrados. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 














Meio bilhao de anos de colunas vertebrais 

N o imcio do periodo Cambriano, ha cerca de 530 milhóes de anos, uma 
imensa diversidade de animais invertebrados habitava os oceanos terres- 
tres. Os predadores usavam garras afiadas e mandibulas para capturar e partir 
suas presas. Muitos animais tinham espinhos protetores ou carapaęas, bem 
como peęas bucais modificadas que lhes permitiam filtrar o alimento da agua. 

No meio dessa agitaęao, seria facil ignorar certas criaturas delgadas de 3 cm 
de comprimento deslizando na agua: indiyiduos da especie Myllokunmingia 
fengjiaoa (Figura 34.1). Embora sem carapaęa e apendices, essa especie pri- 
mitiva era estreitamente relacionada a um dos mais bem-sucedidos grupos de 
animais que ja nadaram, caminharam, rastejaram ou voaram: os vertebrados, 
que derivam seu nome das yertebras, a serie de ossos que constituem a coluna 
yertebral, ou espinha. 

Por mais de 150 milhóes de anos, os yertebrados ficaram restritos aos 
oceanos, mas ha cerca de 365 milhóes de anos, a evoluęao de membros loco- 
motores em uma linhagem de yertebrados montou o cenario para que esses 
animais colonizassem o ambiente terrestre. Ao longo do tempo, a medida que 
os descendentes desses colonizadores iniciais se adaptavam a vida no ambiente 
terrestre, eles originaram os tres grupos de yertebrados terrestres existentes 
hoje: anfibios, repteis (incluindo as aves) e mamiferos. 

Ha mais de 57 mil especies de yertebrados, numero relativamente pe- 
queno comparado ao, digamos, um milhao de especies de insetos sobre a 
Terra. Mas o que falta aos yertebrados em numero de especies, eles apre- 
sentam em disparidade , yariando enormemente em caracteristicas como a 
massa corporal. Os yertebrados incluem os animais mais pesados que ja ca- 


CONCEITOS-CHAVE 

34.1 

Os cordados tern notocorda 
e cordao nervoso dorsal oco 

34.2 

Vertebrados sao cordados 
com coluna yertebral 

34.3 

Gnatostómios sao yertebra¬ 
dos com mandibulas 

34.4 

Tetrapodes sao gnatostó¬ 
mios com membros locomo- 

tores 

34.5 

Amniotas sao tetrapodes 
que tern um ovo adaptado 
ao meio terrestre 

34.6 

Mamiferos sao amniotas 
que tern pelos e produzem 
leite 

34.7 

Seres humanos sao mami¬ 
feros com cerebro grandę e 
locomoęao bipede 
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minharam na Terra, dinossauros herbivoros de ate 40 kg 
(mais do que 13 caminhonetes). O maior animal que ja 
existiu sobre a Terra tambem e um yertebrado - a baleia- 
-azul, que pode exceder 100.000 kg. Do outro lado do 
espectro, o peixe Schidleria brevipinguis , descoberto em 
2004, mede apenas 8,4 mm de comprimento e tern urna 
massa aproximadamente 100 bilhóes de vezes menor do 
que a da baleia-azul. 

Neste capitulo, voce aprendera sobre as hipóteses 
atuais em relaęao a origem dos vertebrados a partir de an- 
cestrais invertebrados. Rastrearemos a evoluęao do piano 
corporal, da notocorda ate a cabeęa e ao esqueleto minera- 
lizado. Exploraremos tambem os principais grupos de ver- 
tebrados (tanto vivos como extintos), bem como a historia 
evolutiva de nossa própria especie - Homo sapiens. 

CONCEITO 34.1 

Os cordados tem notocorda e cordao nervoso 
dorsal oco 

Os vertebrados sao membros do filo Chordata, os corda¬ 
dos. Os cordados sao animais bilaterais (bilateralmente si- 
metricos) e, dentro de Bilateria, pertencem ao clado de ani¬ 


mais conhecidos como Deuterostomia (ver Figura 32.11). 
Como mostrado na Figura 34.2, ha dois grupos de inver- 
tebrados deuterostómios que sao mais estreitamente rela- 
cionados aos yertebrados do que aos demais inyertebrados: 
os cefalocordados e os urocordados. Portanto, junto com 
os yertebrados, esses dois grupos de inyertebrados sao 
classificados dentro dos cordados. 

Caracteres derivados dos cordados 

Todos os cordados compartilham um conjunto de carac¬ 
teres deriyados, embora muitas especies tenham algumas 
dessas caracteristicas apenas durante o desenvolvimento 
embrionario. A Figura 34.3 ilustra quatro caracteres es- 
senciais dos cordados: urna notocorda; um cordao nervo- 
so dorsal oco; fendas faringianas e urna cauda muscular 
pós-anal. 

Notocorda 

Os cordados recebem este nome devido a notocorda, estru- 
tura esqueletica presente em todos os embrióes de corda¬ 
dos, bem como em alguns cordados adultos. A notocorda 
e urna hastę longitudinal flexivel, localizada entre o tubo 
digestório e o cordao neryoso. Ela e composta de celulas 
grandes preenchidas de Hquido, encapsuladas em um te- 


ANCESTRAL _ 
DEUTEROSTÓMIO 


Notocorda 


lp 

arda / 
trał / 


Ancestral 
comum dos 
cordados 


Yertebras 


I 


Mandfbulas, 

esqueleto 

mineralizado 


Pulmóes e 
derivados de 
pulmóes 


▲ Figura 34.2 Filogenia 
dos cordados existentes. Esta 
hipótese filogenetica mostra os prin¬ 
cipais clados de cordados em relaęao 
ao outro clado deuterostómio principal, 

Echinodermata (ver Capitulo 33). Caracte- Nadadeiras 

risticas derivadas sao listadas para clados sele- lobadas 

cionados; por exemplo, apenas gnatostómios tem 
urna mandibula. Em algumas linhagens, caracteris- 
ticas derivadas foram perdidas ao longo do tempo ou 
ocorrem de forma reduzida; peixes-bruxa e lampreias, 
por exemplo, sao yertebrados com vertebras reduzidas. 

Com base nesta filogenia, quais 

grupos de yertebrados voce esperaria ter pulmóes ou derivados 
de pulmóes? Explique. 
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Notocorda Cordao nervoso dorsal oco 



Cauda muscular pós-anal 

Os cordados tem uma cauda que se estende após o anus, 
embora em muitas especies ela seja bastante reduzida 
durante o desenvolvimento embrionario. Por outro lado, 
a maioria dos nao cordados tem um trato digestório que 
se estende aproximadamente pelo comprimento total do 
corpo. A cauda dos cordados contem elementos esqueleti- 
cos e musculos; ela auxilia na propulsao na agua de muitas 
especies aquaticas. 


A Figura 34.3 Caracteristicas de cordados. Todos os corda¬ 
dos tem as quatro marcas estruturais registradas realęadas em al- 
gum ponto durante o seu desenvolvimento. 


cido razoavelmente rigido e fibroso. A notocorda propor- 
ciona suporte esqueletico ao longo da maior parte do com¬ 
primento do corpo de um cordado e, nas larvas ou adultos 
que a retem, ela tambem proporciona uma estrutura firmę, 
mas flexivel, contra a qual os musculos podem trabalhar 
durante o nado. Na maioria dos vertebrados, um esqueleto 
articulado mais complexo se desenvolve em volta da noto¬ 
corda primordial, e o adulto retem apenas os vestigios da 
notocorda embrionaria. Nos seres humanos, a notocorda 
e reduzida e forma parte dos discos gelatinosos inseridos 
entre as vertebras. 

Cordao nervoso dorsal oco 

O cordao nervoso de um embriao de cordado se desenvol- 
ve de uma płaca de ectoderme que se enrola em um tubo 
localizado dorsalmente em relaęao a notocorda. O cordao 
nervoso dorsal oco resultante e exclusivo dos cordados. 
Outros filos animais tem cordóes nervosos sólidos e, na 
maioria dos casos, sao localizados ventralmente. O cordao 
nervoso de um embriao de cordado se desenvolve no siste- 
ma nervoso central: o cerebro e a medula espinal. 

Fendas faringianas 

O tubo digestório dos cordados se estende da boca ao 
anus. A regiao imediatamente posterior a boca e a fa- 
ringe. Em todos os embrióes de cordados, uma serie de 
arcos separados por sulcos se forma ao longo da super- 
ficie externa da faringe. Na maioria dos cordados, esses 
sulcos (conhecidos como sulcos faringianos) se desen- 
volvem em fendas que se abrem na faringe. Essas fendas 
faringianas permitem a agua que entra na boca sair do 
corpo sem passar por todo o trato digestório. Em muitos 
cordados invertebrados, as fendas faringianas funcionam 
como dispositivos para a alimentaęao de particulas em 
suspensao. Em vertebrados (com exceęao dos vertebra- 
dos com membros, os tetrapodes), essas fendas e os arcos 
faringianos que as sustentam foram modificados para a 
troca gasosa e sao chamados de branquias. Em tetrapo¬ 
des, os sulcos faringianos nao se desenvolvem em fen¬ 
das. Em vez disso, os arcos faringianos que circundam os 
sulcos se tornam partes da orelha e outras estruturas na 
cabeęa e no pescoęo. 


Cephalochordata 

; Urochordata 
Myxini 

Petromyzontida 
[ Chondrichtyes 
Actinopterygii 
Actinistia 
^ Dipnoi 
Amphibia 
Reptilia 
Mammalia 


Anfioxos 

O grupo mais basal (o pri- 
meiro a divergir) de corda¬ 
dos atuais e o dos animais 
chamados de anfioxos 
(Cephalochordata), que rece- 
bem seu nome devido a for¬ 
ma parecida com uma lamina 
(Figura 34.4). Quando lar- 
vas, os anfioxos desenvolvem 
uma notocorda, um cordao nervoso dorsal oco, numero- 
sas fendas faringianas e uma cauda pós-anal. A larva se 
alimenta de plancton na coluna de agua, alternando entre 
nataęao ativa para cima e descenso passivo. A medida que 
desce, a larva apanha o plancton e outras particulas sus- 
pensas em sua faringe. 

Os anfioxos adultos podem alcanęar 6 cm de com¬ 
primento. Eles retem caracteristicas essenciais dos cor¬ 
dados, parecendo-se muito com o cordado idealizado 
mostrado na Figura 34.3. Após a metamorfose, um an- 
fioxo adulto nada para baixo junto ao fundo e se enterra 
de costas na areia, deixando apenas sua extremidade an- 
terior exposta. Cilios sugam a agua do mar para a boca 
do anfioxo. Uma rede de muco secretada pelas fendas 
faringianas remove particulas diminutas de alimentos 
quando a agua passa nas fendas e o alimentos captura- 
do entra no intestino. A faringe e as fendas faringianas 
desempenham um papel secundario nas trocas gasosas, 
as quais ocorrem principalmente atraves da superficie 
corporal externa. 

Muitas vezes, um anfioxo deixa sua toca para nadar 
ate um novo local. Embora nadadores mediocres, esses 
cordados invertebrados demonstram, de forma simples, o 
mecanismo de nataęao dos peixes. Contraęóes coordena- 
das de musculos arranjados como series de barra em an- 
gulo (>>>>) ao longo dos lados da notocorda flexionam 
a notocorda, produzindo ondulaęóes de um lado para o 
outro que impulsionam o corpo para frente. Esse arranjo 
serial de musculos evidencia a segmentaęao do anfioxo. 
Os segmentos musculares se desenvolvem de blocos de 
mesoderme chamados de somitos, os quais sao encontra- 
dos ao longo de cada lado da notocorda em todos os em¬ 
brióes de cordados. 

Em geral, os anfioxos sao raros, mas em alguns locais 
(como a Baia de Tampa, na costa da Flórida), eles alcan- 
ęam densidades de mais de 5 mil individuos por metro 
quadrado. 
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A Figura 34.4 O anfioxo Branchiostoma, um cefalocordado. 

Este pequeno irwertebrado exibe todos os quatro principais carac- 
teres dos cordados. A agua entra pela boca e passa pelas fendas 
faringianas para dentro do atrio, uma camara que se abre para fora 
no atrióporo; particulas grandes sao bloqueadas de entrarem na 
boca por cirros semelhantes a tentaculos. Os musculos segmenta- 
dos arranjados serialmente produzem os movimentos de nataęao 
ondulatórios do anfioxo. 


Tunicados 

Estudos moleculares recen- 
tes indicam que os tunicados 
(Urochordata) sao mais es- 
treitamente relacionados aos 
outros cordados do que sao 
os anfioxos. Os caracteres de 
cordados dos tunicados sao 
mais aparentes durante seu 
estagio larval, que pode durar 
apenas alguns minutos (Figura 34.5a). Em muitas espe- 
cies, a larva utiliza seus musculos caudais e a notocorda 
para nadar pela agua, em busca de um substrato adequado 
no qual possa se fixar, guiada por pistas que recebe de celu- 
las sensiveis a luz e a gravidade. 

Uma vez estabelecido sobre um substrato, um tuni- 
cado passa por uma metamorfose radical em que muitos 
de seus caracteres de cordado desaparecem. Sua cauda e 
sua notocorda sao reabsorvidas; seu sistema nervoso se 
degenera e os órgaos restantes sofrem uma rotaęao de 90°. 
Como adulto, um tunicado suga agua por um sifao de en- 
trada; a agua, entao, passa pelas fendas faringianas para 
dentro de uma camara denominada atrio e sai por um sifao 
excurrente (Figura 34.5b e c). As particulas de alimento 
sao filtradas da agua por uma rede mucosa e transportadas 
por cilios para o esófago. O anus esvazia dentro do sifao 
excurrente. Algumas especies de tunicados disparam um 
jato de agua por meio de seus sifóes excurrentes quando 
atacados, ganhando, entao, o nome informal de “ascidias” 
A perda dos caracteres de cordado no estagio adulto 
dos tunicados parece ter ocorrido após a linhagem dos tu¬ 
nicados se separar dos outros cordados. Mesmo a larva dos 
tunicados parece ser altamente derivada. Por exemplo, os 
tunicados tern nove genes Hox, enquanto todos os outros 
cordados estudados ate agora - incluindo os anfioxos que 


Cephalochordata 

Urochordata 

Myxini 

Petromyzontida 
: Chondrichtyes 
Actinopterygii 
Actinistia 
Dipnoi 
Amphibia 
Reptilia 
Mammalia 



Notocorda 


Segmentos 

musculares 


Sifao de 
entrada 
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Estómago 
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Faringe com fendas 


Cordao nervoso 
dorsal oco 
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Esófago 
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(a) Uma larva de tunicado e um "girino" 
livre-natante, no qual todas as quatro 
caracteristicas principais dos cordados 
sao evidentes. 


(b) No adulto, fendas faringianas proeminentes 
funcionam na alimentaęao em suspensao, 
mas outros caracteres de cordados nao 
sao óbvios. 


(c) Um tunicado adulto, ou ascfdia, e 
um animal sessil (a foto tern cerca 
da metade do tamanho natural). 


A Figura 34.5 Um tunicado, um urocordado. 
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divergiram inicialmente - compartilham um conjunto de 
13 genes Hox. A perda aparente de genes Hox indica que 
o piano corporal de cordado de uma larva de tunicado e 
construido utilizando um conjunto diferente de controles 
geneticos, em comparaęao aos outros cordados. 

0 irncio da evoluęao dos cordados 

Embora os anfioxos e tunicados sejam relativamente des- 
conhecidos, eles ocupam uma posięao fundamental na his¬ 
toria da vida e podem proporcionar pistas sobre a origem 
evolutiva dos yertebrados. Como voce leu, por exemplo, os 
anfioxos exibem caracteres essenciais dos cordados quan- 
do adultos e suas linhagens se ramificam da base da arvore 
filogenetica dos cordados. Esses achados sugerem que o 
cordado ancestral pode ter se assemelhado em parte com 
um anfioxo - isto e, ele tinha uma extremidade anterior 
com boca; uma notocorda; um cordao nervoso dorsal oco; 
fendas faringianas e uma cauda pós-anal. 

Pesquisas sobre anfioxos tambem revelaram pistas 
importantes sobre a evoluęao do cerebro dos cordados. 
Em vez de um cerebro desenvolvido, os anfioxos só tern 
uma ponta levemente inchada na extremidade anterior de 
seu cordao nervoso dorsal (Figura 34.6). Mas os mesmos 
genes Hox que organizam as principais regióes do prosen- 
cefalo, mesencefalo e rombencefalo dos vertebrados se 
expressam em um padrao correspondente nesse pequeno 
aglomerado de celulas no cordao nervoso de anfioxos. Isso 
sugere que o cerebro de vertebrados e uma elaboraęao de 
uma estrutura ancestral similar a ponta do cordao nervoso 
simples do anfioxo. 

Da mesma forma para tunicados, varios de seus ge- 
nomas foram completamente sequenciados e podem ser 
usados para identificar genes provaveis de terem estado 
presentes nos primeiros cordados. Os pesquisadores, com 
base nessa abordagem, sugeriram que os cordados ances- 
trais tinham genes associados com órgaos de vertebrados, 
como o coraęao e a glandula tireoide. Esses genes sao en- 

BF1 

R Otx Hox3 


Cordao nervoso de embriao 
de anfioxo 


Cerebro de embriao de vertebrado 
(mostrado estendido no 
eixo horizontal) 

Prosencefalo Mesencefalo Rombencefalo 

▲ Figura 34.6 Expressao dos genes de desenvolvimento 
em anfioxos e vertebrados. Os genes Hox (incluindo BF1, Otx 
e Hox3) controlam o desenvolvimento das principais regióes do ce¬ 
rebro dos vertebrados. Estes genes sao expressos na mesma ordem 
anteroposterior em anfioxos e vertebrados. Cada barra colorida e 
posicionada acima da poręao do cerebro cujo desenvolvimento os 
genes controlam. 

O que estes padróes de expressao e aqueles 
na Figura 21.19 indicam sobre os genes Hox e sua evoluęao? 



contrados em tunicados e vertebrados, mas inexistem nos 
invertebrados nao cordados. Em contrapartida, nos tuni¬ 
cados faltam muitos genes que em yertebrados estao as¬ 
sociados com a transmissao de longo alcance de impulsos 
neryosos. Esse resultado sugere que esses genes surgiram 
nos primeiros yertebrados e sao exclusivos a linhagem evo- 
lutiva dos yertebrados. 


REVISAO DO CONCEITO 34.1 


1 . 

2 . 

3. 


Identifique quatro caracteres derivados que todos os corda¬ 
dos tem em algum ponto durante a sua vida. 


Voce e um cordado, embora nao tenha a maioria dos princi¬ 
pais caracteres derivados dos cordados. Explique. 


|X|g| Suponha que nos anfioxos falte um gene encon- 
trado em tunicados e vertebrados. Isso implicaria que esse 
gene tambem faltaria no ancestral comum mais recente 
dos cordados? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 34.2 

Vertebrados sao cordados com 
coluna vertebral 

Durante o periodo Cambriano, ha meio bilhao de anos, 
uma linhagem de cordados deu origem aos yertebrados. 
Com um sistema esqueletico e um sistema neryoso mais 
complexo do que o dos seus ancestrais, os yertebrados se 
tornaram mais eficientes em duas tarefas essenciais: captu- 
rar alimento e evitar de serem comidos. 


Caracteres derivados de vertebrados 

Os yertebrados existentes compartilham um conjunto de 
caracteres deriyados que os distinguem dos outros cor¬ 
dados. Como consequencia de uma duplicaęao genica, os 
yertebrados possuem dois ou mais conjuntos de genes Hox 
(os anfioxos e os tunicados tem apenas um). Outras familias 
importantes de genes que produzem fatores de transcri- 
ęao e moleculas de sinalizaęao tambem sao duplicadas em 
yertebrados. A complexidade genetica adicional resultante 
pode estar associada com inovaęóes no sistema neryoso de 
yertebrados e no esqueleto, incluindo o desenvolvimento de 
um cranio e uma coluna yertebral composta de yertebras. 
Em alguns yertebrados, as yertebras sao pouco mais do que 
pequenas pontas de cartilagem dispostas dorsalmente ao 
longo da notocorda. Na maioria dos yertebrados, entretan- 
to, as yertebras envolvem a medula espinal e assumem os 
papeis mecanicos da notocorda. Ao longo do tempo, bar- 
batanas dorsais, yentrais e anais, fortalecidas por estruturas 
ósseas chamadas de barbatanas raiadas, evoluiram em yer¬ 
tebrados aquaticos. As barbatanas proporcionam propul- 
sao e controle da direęao quando yertebrados aquaticos na¬ 
dam atras de presas ou fogem de predadores. O nado mais 
rapido foi sustentado por outras adaptaęóes, incluindo um 
sistema mais eficiente de trocas gasosas nas branquias. 
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Os peixes-bruxa (Myxini) e as 
lampreias (Petromyzontida) 
sao as unicas linhagens de 
yertebrados existentes cujos 
membros carecem de man- 
dibulas. Diferente da maioria 
dos yertebrados, as lampreias 
e os peixes-bruxa tambem 
nao tem coluna yertebral. 
Todavia, as lampreias foram tradicionalmente classificadas 
como yertebrados, urna vez que elas tem yertebras rudi- 
mentares (compostas de cartilagem, nao de ossos). Em con- 
trapartida, acreditou-se que os peixes-bruxa nao tinham 
yertebras tambem; portanto, eles foram classificados como 
cordados inyertebrados estreitamente relacionados aos yer¬ 
tebrados. 

Nos ultimos anos, entretanto, essa interpretaęao mu- 
dou. Pesquisas recentes mostraram que os peixes-bruxa, 
assim como as lampreias, tem yertebras rudimentares. 
Alem disso, urna serie de estudos filogeneticos sustentou a 
hipótese de que os peixes-bruxa sao yertebrados. 

Analises filogeneticas tambem indicaram que os 
peixes-bruxa e as lampreias sao grupos-irmaos, como 
mostrado na arvore filogenetica no inicio desta seęao. 
Juntos, os peixes-bruxa e as lampreias formam um clado 
de yertebrados atuais sem mandibulas, os ciclóstomos. 
(Os yertebrados com mandibulas constituem um clado 
muito maior, os gnatostómios, que serao discutidos no 
Conceito 34.3.) 

Peixes-bruxa 

Os peixes-bruxa sao yertebrados sem mandibulas com 
yertebras altamente reduzidas e cranio feito de carti¬ 
lagem. Eles nadam em urna forma parecida com urna 
serpente usando seus musculos segmentares para exer- 
cer foręa contra sua notocorda, a qual eles retem na ida- 
de adulta como um forte bastao flexivel de cartilagem. 
Os peixes-bruxa tem cerebros pequenos, olhos, orelhas 
e urna abertura nasal que se conecta com a faringe. Suas 
bocas contem formaęóes semelhantes a dentes feitas da 
proteina queratina. 

Todas as 30 especies atuais de peixes-bruxa sao mari- 
nhas. Medindo ate 60 cm de diametro, a maioria e necró- 
faga habitante do fundo (Figura 34.7) que se alimentam 
de vermes, peixes doentes ou mortos. Series de glandulas 
de muco sobre os flancos de um peixe-bruxa secretam 
urna substancia que absorye agua, formando um muco 
que pode repelir outros necrófagos quando o animal esta 
se alimentando. Quando atacado por um predador, um 
peixe-bruxa pode produzir varios litros de muco em me- 
nos de um minuto. O muco cobre as branquias do peixe 
agressor, fazendo recuar ou mesmo o sufocando. Os bió- 
logos e engenheiros estao inyestigando as propriedades 
do muco do peixe-bruxa como um modelo para desen- 
volver um gel que preencha espaęos que poderia ser usa- 
do, por exemplo, para interromper a hemorragia durante 
cirurgias. 


Peixes-bruxa e lampreias 




A Figura 34.7 Um peixe-bruxa. 


Lampreias 

O segundo grupo de yertebrados existentes sem mandibu¬ 
las, as lampreias, consiste em aproximadamente 35 espe¬ 
cies habitando varios ambientes marinhos e de aguas doces 
(Figura 34.8). A maioria e parasita que se alimenta aderin- 
do sua boca redonda sem mandibula sobre o flanco de um 
peixe vivo, seu “hospedeiro”. As lampreias usam suas bocas 
asperas e lingua para penetrar na pele do peixe e ingerir o 
sangue e outros tecidos dele. 

Quando sao larvas, as lampreias vivem em cursos de 
agua doce. A larva que se alimenta de particulas em sus- 
pensao e parecida com um anfioxo e gasta boa parte de 
seu tempo parcialmente enterrada no sedimento. Algumas 
especies de lampreias se alimentam somente como lar- 
vas; passando varios anos em cursos de agua, elas amadu- 
recem sexualmente, se reproduzem e morrem dentro de 
poucos dias. A maioria das lampreias, entretanto, migra 
para o mar ou lagos quando se tornam adultos maduros. 
As lampreias marinhas (Pretomyzon marinus) inyadiram 
os Grandes Lagos durante os ultimos 170 anos e devasta- 
ram numerosas industrias de pesca. 

O esqueleto das lampreias e feito de cartilagem. Di¬ 
ferente da cartilagem encontrada na maioria dos verte- 



A Figura 34.8 Uma lampreia marinha. A maioria das lam¬ 
preias usa a boca (ver detalhe) e a lingua para cavar um buraco no 
lado do peixe. A lampreia, entao, ingere o sangue e outros tecidos 
de seu hospedeiro. 
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brados, a cartilagem das lampreias nao contem colageno. 
Em vez disso, ela e uma matriz rigida de outras proteinas. 
A notocorda das lampreias persiste como o principal es- 
ąueleto axial no adulto, como em peixes-bruxa. Entretan¬ 
to, as lampreias tambem tern uma bainha flexivel em torno 
da notocorda semelhante a um bastao. Ao longo do com- 
primento de sua bainha, pares de projeęóes cartilaginosas 
relacionadas a yertebras se estendem dorsalmente, envol- 
vendo parcialmente o cordao neryoso. 


0 irncio da evoluęao dos vertebrados 

No finał decada de 1990, paleontólogos trabalhando na 
China descobriram uma vasta coleęao de fósseis de cor- 
dados primitivos que pareciam estar no meio caminho da 
transięao para yertebrados. Os fósseis foram formados du- 
rante a explosao do Cambriano ha 530 milhóes de anos, 
ąuando muitos grupos animais foram submetidos a uma 
rapida diversificaęao (ver Conceito 32.2). 

O mais primitivo dos fósseis e o Haikouella (Figura 34.9) 
de 3 cm de comprimento. De varias maneiras, Haikouella se 
parece a um anfioxo. Sua estrutura bucal indica que, assim 
como os anfioxos, ele provavelmente se alimentava de par- 
ticulas em suspensao. Entretanto, Haikouella tambem tinha 
alguns caracteres de yertebrados. Por exemplo, ele tinha 
um cerebro bem formado, olhos pequenos e segmentos de 
musculos ao longo do corpo, como os peixes yertebrados. 
Diferente dos yertebrados, entretanto, Haikouella nao tinha 
cranio ou órgaos de audięao, sugerindo que esses caracteres 
surgiram com inovaęóes adicionais ao sistema neryoso dos 
cordados. (As primeiras “orelhas” foram órgaos para manter 
o equilibrio, funęao ainda realizada pelas orelhas de seres hu- 
manos e outros yertebrados atuais.) 

Os primeiros sinais de um cranio podem ser yistos em 
Myllokunmingia (ver Figura 34.1). Com o tamanho pare- 
cido ao de Haikouella , Myllokunmingia tinha capsulas 
auditivas e capsulas oculares, partes do cranio que envol- 
vem esses órgaos. Com base nesses e em outros caracte¬ 
res, Myllokunmingia e considerado o primeiro cordado a 
ter uma cabeęa. A origem de uma cabeęa - consistindo 
em um cerebro na extremidade anterior do cordao ner¬ 
yoso dorsal, olhos e outros órgaos sensoriais e um cranio 
- possibilitou aos cordados coordenar movimentos mais 
complexos e comportamentos alimentares. Embora tivesse 
cabeęa, Myllokunmingia carecia de yertebras e, portanto, 
nao e classificado como yertebrado. 

Os fósseis mais antigos de yertebrados datam 500 mi¬ 
lhóes de anos atras e incluem fósseis de conodontes, um 
grupo de yertebrados de corpo mole e delgado sem mandi- 
bulas e cujo esqueleto interno era composto de cartilagem. 
Os conodontes tinham olhos grandes, os quais podiam 
usar na localizaęao de presas que eles entao espetavam 
com um conjunto de ganchos farpados na extremidade an¬ 
terior de sua boca. Esses ganchos eram feitos de tecidos 
dentarios que foram mineralizados - endurecidos pela 
incorporaęao de minerais, como o calcio (Figura 34.10). 
O alimento era, entao, passado para a faringe, onde um 
conjunto diferente de elementos dentarios fatiava e tritu- 
rava o alimento. 




▲ Figura 34.9 Fóssil de um cordado primitivo. Descoberto 
em 1999 no sul da China, Haikouella tinha olhos e cerebro, mas ca¬ 
recia de um cranio, caractehstica encontrada em yertebrados. A cor 
do organismo no esboęo e imaginaria. 


Os conodontes foram muito abundantes por 300 mi¬ 
lhóes de anos. Seus elementos dentais sao tao profusos que 
foram usados por decadas por geólogos do petróleo como 
guias para datar as camadas de rochas nas quais eles pro- 
curam por óleo. 

Vertebrados com inovaęóes adicionais emergiram 
durante os periodos Ordoviciano, Siluriano e Devoniano 
(ha 488-359 milhóes de anos). Esses yertebrados tinham 
nadadeiras pareadas e, 
como as lampreias, 
uma orelha inter¬ 
na com dois canais 
semicirculares que 
proporcionam 


Elementos dentais 
(dentro da 
cabeęa) 



h 


0,5 cm 


H 



A Figura 34.10 Um conodonte. Conodontes foram yertebra¬ 
dos primitivos sem mandfbulas que viveram de 500 a 200 milhóes 
de anos atras. Diferente dos peixes-bruxa e das lampreias, os co¬ 
nodontes tinham peęas bucais mineralizadas, que utilizavam tanto 
para predaęao quanto para necrofagia. 
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▲ Figura 34.11 Vertebrados com carapaęas e sem mandi- 
bulas. Pteraspis e Pharyngolepis foram dois dos muitos generos 
de vertebrados sem mandibulas que surgiram durante os peiiodos 
Ordoviciano, Siluriano e Devoniano. 


senso de equilibrio. Assim como os conodontes, esses ver- 
tebrados nao apresentavam mandibulas, mas tinham urna 
faringe muscular com a qual sugavam organismos habitan- 
tes do fundo oceanico ou detritos. Tambem eram protegi- 
dos com ossos mineralizados, que cobriam varias poręóes 
de seus corpos e talvez tenham oferecido proteęao contra 
os predadores (Figura 34.11). Havia muitas especies des- 
ses vertebrados nadadores com carapaęas e sem mandibu¬ 
las, mas todas se tornaram extintas ao finał do Devoniano. 


As origens dos ossos e dos dentes 

O esqueleto humano e constituido de ossos fortemen- 
te mineralizados, ao passo que a cartilagem desempenha 
um papel bem menor. Entretanto, um esqueleto ósseo foi 
um desenvolvimento relativamente tardio na historia dos 
yertebrados. Os esqueletos dos yertebrados evoluiram ini- 
cialmente como urna estrutura feita de cartilagem nao mi- 
neralizada. 

O que iniciou o processo de mineralizaęao em yerte¬ 
brados? Urna hipótese e que a mineralizaęao foi associada 
com a transięao no mecanismo de alimentaęao. Os primei- 
ros cordados provavelmente se alimentavam de particulas 
em suspensao, assim como os anfioxos, mas ao longo do 
tempo eles se tornaram maiores e foram capazes de inge- 
rir particulas maiores, incluindo alguns pequenos animais. 
As estruturas mineralizadas que se conhece ha mais tem¬ 
po - os elementos dentais de conodontes - foram urna 
adaptaęao que pode ter permitido que esses animais se 
tornassem necrófagos e predadores. Alem disso, quando 
a carapaęa óssea dos ultimos yertebrados sem mandibulas 
foi examinada ao microscópio, os cientistas constataram 
que ela era composta de pequenas estruturas semelhantes 
a dentes. Estes achados sugerem que a mineralizaęao do 
corpo dos yertebrados pode ter comeęado na boca e pos- 
teriormente foi incorporada em urna armadura protetora. 
Somente em yertebrados mais deriyados o endoesquele- 
to comeęou a mineralizar, iniciando com o cranio. Como 
voce lera no Conceito 34.3, linhagens mais recentes de yer¬ 
tebrados sofreram ainda mais mineralizaęao. 


REVISAO DO CONCEITO 34.2 


1. Como as diferenęas na anatomia das lampreias e dos cono¬ 
dontes estao refletidas em cada metodo de alimentaęao do 
animal? 


Em varias linhagens diferentes de animais, os or¬ 
ganismos com urna cabeęa surgiram inicialmente ha cerca 
de 530 milhóes de anos. Esse achado constitui urna prova 
de que ter urna cabeęa e favorecido pela seleęao natural? 
Explique. 

miH Sugira importantes papeis que os ossos mineraliza¬ 
dos poderiam ter desempenhado nos primeiros vertebrados. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 34.3 

Gnatostómios sao vertebrados com 
mandibulas 

Os peixes-bruxa e as lampreias sao sobreviventes do ini- 
cio da era Paleozoica, quando os yertebrados sem man¬ 
dibulas eram comuns. Desde entao, os yertebrados sem 
mandibulas foram de longe superados numericamente 
pelos yertebrados com mandibulas, os gnatostómios. 
Os gnatostómios existentes sao um grupo diverso que 
inclui tubaróes e seus parentes, peixes com barbatanas 
raiadas, peixes com barbatanas lobadas, anfibios, repteis 
(incluindo aves) e mamiferos. 

Caracteres derivados dos gnatostómios 

Os gnatostómios (“boca com mandibula”) sao denomina- 
dos por suas mandibulas, estruturas articuladas que, es- 
pecialmente com o auxilio dos dentes, permitem aos gna¬ 
tostómios prenderem os itens alimenticios e parti-los. De 
acordo com urna hipótese, as mandibulas dos gnatostómios 
evoluiram por modificaęao de bastóes esqueleticos que an- 
tes sustentaram as fendas faringianas (branquias) anterio- 
res. A Figura 34.12 mostra um estagio nesse processo evo- 
lutivo no qual varios desses 
bastóes esqueleticos foram 
transformados em precur- 
sores da mandibula (verde) 
e seus suportes estruturais 
(yermelho). As fendas bran- 
quiais remanescentes, nao 
mais requeridas para a ali¬ 
mentaęao de particulas em 
suspensao, permaneceram 
como os principais sitios das 
trocas gasosas respiratórias 
com o ambiente externo. 

Os gnatostómios compartilham outros caracteres de¬ 
riyados, alem de mandibulas. O ancestral comum de todos 
os gnatostómios sofreu urna duplicaęao adicional dos ge- 
nes Hox, de modo que o unico conjunto presente nos pri¬ 
meiros cordados se tornou quatro. Na yerdade, o genoma 
inteiro parece ter duplicado e em conjunto estas alteraęóes 



Bastóes esqueleticos 

esqueleticos modificados 


A Figura 34.12 Possiveis 
etapas na evoluęao dos os¬ 
sos da mandibula. 
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geneticas provavelmente permitiram a origem de mandi- 
bulas e outras caracteristicas inovadoras em gnatostómios. 
O prosencefalo e dilatado, comparado aąuele dos outros 
yertebrados, e esta associado com sensores otimizados 
de odores e visao. Outra caracteristica dos gnatostómios 
aąuaticos e o sistema da linha lateral, órgaos que formam 
uma linha ao longo de cada lado do corpo e que sao sensi- 
veis as vibraęóes na agua ao redor. Os precursores destes 
órgaos estavam presentes nas proteęóes cranianas de al- 
guns yertebrados sem mandibulas. 

Gnatostómios fósseis 

Os gnatostómios apareceram no registro fóssil ha cerca de 
440 milhóes de anos e gradualmente se tornaram mais diver- 
sos. Seu sucesso provavelmente resultou de uma combina- 
ęao de caracteristicas anatómicas: suas nadadeiras pareadas 
e cauda (que foram tambem encontradas em yertebrados 
sem mandibulas) permitiram a eles nadar de maneira efi- 
ciente atras das presas, e suas mandibulas lhes permitiram 
agarrar as presas ou simplesmente morder nacos de carne. 

Os primeiros gnatostómios abrangiam linhagens ex- 
tintas de yertebrados com carapaęas, conhecidos coletiva- 
mente como placodermos, que significa “pele com placas”. 
A maioria dos placodermos media menos de um metro de 
comprimento, embora alguns gigantes tenham alcanęado 
mais do que 10 m (Figura 34.13). Outros yertebrados com 
mandibulas, chamados de acantódios, surgiram aproxi- 
madamente no mesmo periodo e se diversificaram durante 
os periodos Siluriano e Devoniano (444-359 milhóes de 
anos atras). Os placodermos desapareceram ha 359 mi¬ 
lhóes de anos e os acantódios se tornaram extintos ha cerca 
de 70 milhóes de anos depois. 

No geral, uma serie de descobertas fósseis recentes re- 
velou que 440 a 420 milhóes de anos atras foi um periodo 
de mudanęa evolutiva tumultuosa. Os gnatostómios que 
viveram durante este periodo tinham formas altamente va- 
riayeis e, ha cerca de 420 milhóes de anos, diyergiram nas 



A Figura 34.13 Fóssil de um gnatostómio primitivo. Um pre- 
dador, o placodermo Dunkleosteus atingia ate 10 m de comprimento. 
Sua estrutura mandibular indica que Dunkleosteus podia exercer uma 
foręa de 560 kg/cm 2 na ponta de sua mandibula. 


tres linhagens de yertebrados com mandibulas que sobre- 
viveram ate hoje: os condrictes, os peixes com nadadeiras 
raiadas e os peixes com nadadeiras lobadas. 

Condrictes (tubaróes, raias e seus parentes) 

Tubaróes, raias e seus paren¬ 
tes incluem alguns dos maio- 
res e mais bem-sucedidos 
yertebrados predadores dos 
oceanos. Eles pertencem ao 
clado Chondrichtyes, que 
significa “peixe cartilaginoso”. 
Como seu nome indica, os 
condrictes tern um esquele- 
to composto predominantemente de cartilagem, embora 
muitas vezes impregnado com calcio. 

Quando o nome Chondrichtyes foi inicialmente 
cunhado na decada de 1800, os cientistas pensavam que 
esses animais representassem um estagio inicial na evo- 
luęao do esqueleto dos yertebrados e que a mineraliza- 
ęao tinha evoluido somente em linhagens mais evoluidas 
(como os “peixes ósseos”). Entretanto, como conodontes 
e yertebrados com carapaęas sem mandibulas demons- 
tram, a mineralizaęao do esqueleto dos yertebrados ja 
havia comeęado antes que a linhagem dos condrictes 
tivesse se separado dos outros yertebrados. Alem disto, 
tecidos semelhantes a ossos foram encontrados em con¬ 
drictes primitivos, como o esqueleto de uma barbatana de 
um tubarao que viveu no periodo Carbonifero. Vestigios 
de ossos tambem podem ser encontrados nos condrictes 
existentes - em suas escamas, na base de seus dentes e 
em alguns tubaróes, em uma fina camada na superficie 
de suas yertebras. Esses achados sugerem fortemente que 
a distribuięao restrita de ossos no corpo dos condrictes e 
uma condięao deriyada, surgindo após eles terem divergi- 
do dos outros gnatostómios. 

Ha cerca de mil especies de condrictes atuais. O gru¬ 
po maior e mais diyerso consiste em tubaróes e raias 
(Figura 34.14a e b). Um segundo grupo e composto de umas 
poucas duzias de especies de quimeras (Figura 34.14c). 

A maioria dos tubaróes tern um corpo aerodinamico e 
nada com rapidez, mas nao manobra muito bem. Potentes 
movimentos do tronco e da barbatana caudal os impulsio- 
nam para frente. As barbatanas dorsais funcionam prin- 
cipalmente como estabilizadores e as barbatanas peitorais 
(na frente) e pelvicas (atras) sao importantes para mano- 
brar. Embora tenha capacidade de flutuar pelo armazena- 
mento de uma grandę quantidade de óleo em seu figado 
imenso, o tubarao ainda e mais denso do que a agua e, se 
parar de nadar, ele afundara. A nataęao continua tambem 
assegura que a agua flua para dentro da boca do tubarao e 
pelas branquias, onde as trocas gasosas ocorrem. Entretan¬ 
to, alguns tubaróes e muitas raias passam uma boa parte 
do tempo repousando no fundo do mar. Quando descan- 
sam, eles utilizam os musculos de suas mandibulas e farin- 
ges para bombear agua sobre as branquias. 

Os maiores tubaróes e raias sao organismos que se 
alimentam de particulas em suspensao que consomem 
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(a) Tubarao-galha-preta (Carcharhinus melanopterus). Os tubaróes 
sao nadadores rapidos com sentidos aguęados. Assim como todos 
os gnatostómios, eles tem barbatanas peitorais e pelvicas pareadas. 



(b) Raia-prego (Dasyatis americana). A maioria das raias e habitante 
do fundo oceanico e se alimentam de moluscos e crustaceos. 
Algumas raias atravessam aguas abertas e colhem o alimento com 
suas bocas escancaradas. 



(c) Quimera manchada. ( Hydrolagus colliei) Em geral, as quimeras 
vivem em profundidades maiores do que 80 m e se alimentam de 
camaróes, moluscos e ourięos-do-mar. Algumas especies tern urn 
espinho venenoso na parte anterior de sua primeira barbatana dorsal. 

▲ Figura 34.14 Condrictes. 

plancton. A maioria dos tubaróes, entretanto, e carniyora 
que engole sua presa inteira ou usa suas poderosas mandi- 
bulas e dentes afiados para rasgar a carne de animais mui- 
to grandes e, entao, engolir de uma vez só. Os tubaróes 


tem varias fileiras de dentes que se mudam gradualmente 
para a frente da boca enquanto os dentes velhos sao perdi- 
dos. O trato digestório de muitos tubaróes e proporcional- 
mente mais curto do que o de muitos outros yertebrados. 
Dentro do intestino dos tubaróes ha uma valvula espiral , 
um septo em forma de saca-rolha que aumenta a area de 
superficie e prolonga a passagem do alimento pelo trato 
digestório. 

Sentidos aguęados sao adaptaęóes que acompanham o 
estilo de vida ativo e carnivoro dos tubaróes. Os tubaróes 
tem visao aguęada, mas nao conseguem distinguir cores. 
As narinas dos tubaróes, assim como aquelas da maioria 
dos vertebrados aquaticos, se abrem em capsulas cegas. 
Elas funcionam apenas para a olfaęao, nao tendo funęao 
respiratória. Assim como os outros vertebrados, os tuba¬ 
róes tem um par de regióes na pele de sua cabeęa que pode 
detectar campos eletricos gerados por contraęóes muscu- 
lares de animais próximos. Assim como todos os yertebra- 
dos aquaticos (nao mamiferos), os tubaróes nao tem tim- 
panos, estruturas que os vertebrados terrestres usam para 
transmitir ondas sonoras no ar para os órgaos auditivos. 
Os sons alcanęam um tubarao atraves da agua, e o corpo 
inteiro do animal transmite o som para os órgaos auditivos 
da orelha interna. 

Os ovos dos tubaróes sao fertilizados internamente. 
O macho tem um par de órgaos, conhecidos como claspers , 
em suas barbatanas pelvicas que transferem o espermato- 
zoide para o trato reprodutivo feminino. Algumas especies 
de tubaróes sao oviparas; elas póem ovos que incubam fora 
do corpo da mae. Esses tubaróes liberam seus ovos fertiliza¬ 
dos após envolve-los em uma cobertura protetora. Outras 
especies sao ovoviviparas; elas retem os ovos fertilizados 
no oviduto. Nutridos pela gema do ovo, os embrióes se de- 
senvolvem em juvenis que nascem após a incubaęao dentro 
do ovario. Poucas especies sao viviparas; o juvenil se de- 
senvolve dentro do utero e obtem a nutrięao antes do nas- 
cimento, recebendo nutrientes do sangue da mae por uma 
placenta tipo saco vitelino, absorvendo um Hquido nutriti- 
vo produzido pelo utero ou ingerindo outros ovos. O trato 
reprodutivo do tubarao desemboca junto com o sistema 
excretor e o trato digestório em uma cloaca, uma camara 
comum que tem uma unica abertura para o exterior. 

Embora as raias sejam estreitamente relacionadas aos 
tubaróes, elas adotaram um estilo de vida muito diferente. 
A maioria das raias e habitante do fundo oceanico e se 
alimenta usando suas mandibulas para triturar moluscos 
e crustaceos. Elas tem uma forma achatada e usam suas 
barbatanas peitorais grandemente alargadas como asas 
aquaticas para impulsiona-las pela agua. A cauda de mui- 
tas raias e semelhante a um chicote e, em algumas especies, 
tem espinhos yenenosos que atuam na defesa. 

Os condrictes tem se desenvolvido por mais de 400 
milhóes de anos. Eloje, entretanto, eles estao seriamente 
ameaęados devido a sobrepesca. Um relatório de 2012, 
por exemplo, indicou que as populaęóes de tubaróes no 
Pacifico haviam despencado por ate 95% e que as popu¬ 
laęóes que viviam mais próximas as pessoas haviam decli- 
nado mais. 
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Peixes com nadadeiras raiadas e lobadas 

A vasta maioria dos verte- 
brados pertence ao clado 
dos gnatostómios chamado 
Osteichthyes. Diferente dos 
condrictes, aproximadamen- 
te todos os osteictes tem 
um endoesąueleto ossificado 
(ossos) com uma dura matriz 
de fosfato de calcio. Assim 
como muitas outras denominaęóes taxonómicas, o nome 
Osteichthyes (“peixe ósseo”) foi cunhado muito tempo 
antes da sistematica filogenetica. Quando ele foi original- 
mente definido, o grupo excluiu os tetrapodes, mas agora 
sabemos que esse taxon seria parafiletico (ver Figura 34.2). 
Por isso, hoje os sistematas incluem os tetrapodes junto 
com os peixes ósseos no clado Osteichthyes. Claramente, 
o nome do grupo nao descreve fidedignamente todos os 
seus membros. 

Esta seęao discute os osteictes aąuaticos conhecidos 
informalmente como peixes. A maioria dos peixes respira 
fazendo a agua atravesssar ąuatro ou cinco pares de bran- 
quias localizadas em camaras cobertas por uma aba óssea 
protetora, chamada de operculo (Figura 34.15). A agua e 
dirigida para dentro da boca, pela faringe e para fora entre 
as branquias pelo movimento do operculo e contraęóes de 
musculos que circundam as camaras branquiais. 

A maioria dos peixes pode manter uma flutuabilidade 
igual a da agua circundante preenchendo um saco aereo 
conhecido como uma bexiga natatória. (Se um peixe nada 
para maiores profundidades ou em direęao a superficie em 
que a pressao da agua difere, ele equilibra o gas entre o seu 
sangue e a bexiga natatória, mantendo o volume do gas na 
bexiga constante.) Charles Darwin propos que os pulmóes 
dos tetrapodes evoluiram de bexigas natatórias, mas, por 
estranho que pareęa, o contrario parece ser o verdadeiro. 
Os osteictes em muitas linhagens que se separaram pre- 
cocemente tem pulmóes, que eles utilizam para respirar 
ar como suplementaęao a troca gasosa em suas branquias. 
Isso sugere que os pulmóes surgiram em osteictes primi- 
tivos; posteriormente, as bexigas natatórias evoluiram de 
pulmóes em algumas linhagens. 


Em aproximadamente todos os peixes, a pele e cober- 
ta por escamas ósseas achatadas que diferem em estrutura 
das escamas semelhantes a dentes dos tubaróes. Glandulas 
na pele secretam um muco yiscoso, uma adaptaęao que 
reduz o atrito durante a nataęao. Como os antigos gnatos¬ 
tómios aquaticos, mencionados antes, os peixes tem um 
sistema de linha lateral, que e evidente como uma fileira de 
diminutas cavidades na pele em ambos os lados do corpo. 

Os detalhes da reproduęao dos peixes variam enorme- 
mente. A maioria das especies e ovipara, se reproduzindo 
por fertilizaęao externa após a femea depositar grandes 
numeros de pequenos ovos. Entretanto, a fertilizaęao in¬ 
terna e a parięao caracterizam outras especies. 

Peixes com nadadeiras raiadas 

Quase todos os osteictes aquaticos que conhecemos estao 
entre as cerca de 27 mil especies de peixes com nadadei¬ 
ras raiadas (Actinopterygii) (Figura 34.16). Os peixes 
com nadadeiras raiadas - que tem esse nome devido aos 
raios ósseos que sustentam suas nadadeiras - se origina- 
ram durante o periodo Siluriano (ha 444-416 milhóes de 
anos). O grupo se diversificou bastante desde aquele tem¬ 
po, resultando em numerosas especies e muitas modifi- 
caęóes na forma corporal e na estrutura das nadadeiras 
que afetam a manobrabilidade, a defesa e outras funęóes 
(ver Figura 34.16). 

Os peixes com nadadeiras raiadas servem de impor- 
tante fonte de proteina para os seres humanos, que os 
pescam ha milhares de anos. Entretanto, as operaęóes de 
pesca em escala industrial parecem ter direcionado algu¬ 
mas das maiores industrias de pescado ao colapso. Por 
exemplo, após decadas de safras abundantes, na decada de 
1990, a captura do bacalhau (Gadus morhua) no noroes- 
te do Atlantico despencou para apenas 5% de seu maximo 
histórico, quase levando a interrupęao da pesca naquele lo- 
cal. Apesar das graduais restrięóes a pesca, as populaęóes 
de bacalhau ainda tem de recuperar os niveis sustentaveis. 
Peixes com nadadeiras raiadas tambem enfrentam outras 
pressóes dos seres humanos, como a mudanęa no curso 
de rios por barragens. A mudanęa nos padróes do fluxo 
de agua pode dificultar a capacidade para obter alimento e 
interfere com os padróes migratórios e as areas de desova. 




▲ Figura 34.15 Anatomia de uma truta, um peixe de nadadeiras raiadas. 


Nadadeiras lobadas 

Assim como os peixes de na¬ 
dadeiras raiadas, a outra prin- 
cipal linhagem de osteictes, os 
peixes com nadadeiras loba¬ 
das (Sarcopterygii) tambem se 
originaram durante o periodo 
Siluriano (Figura 34.17). 
O carater fundamental deriva- 
do de peixes com nadadeiras 
lobadas e a presenęa de ossos 
em forma de bastao envolvi- 
dos por uma espessa camada 
muscular em suas nadadeiras 
peitorais e pelyicas. Durante o 
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A Albacora ( Thunnus albacares ) e um peixe de nado rapido e formador de 
cardumes, comercialmente importante no mundo inteiro. 


► Nativo dos recifes de coral 
do Oceano Pacifico, o 
peixe-leao-vermelho 
(,Pterois volitans ) brilhante- 
mente colorido pode 
injetar veneno por meio de 
seus espinhos, causando 
urna grave e dolorosa 
reaęao em seres humanos. 



A O cavalo-marinho tem uma 
forma corporal altamente 
modificada, como exemplificado 
pelo Hippocampus ramulosus, 
mostrado acima. Os cavalos- 
-marinhos sao incomuns entre 
os animais porque o macho 
carrega os juvenis durante o seu 
desenvolvimento embrionario. 




A A moreia ( Gymnothorax dovii) e 
um predador que embosca as 
presas a partir de fendas em seu 
habitat nos recifes de coral. 


A Figura 34.16 Peixes com nadadeiras raiadas. 


Devoniano (ha 416-359 milhóes de anos), muitos peixes 
com nadadeiras lobadas viveram em aguas salobras, como 
em areas umidas costeiras. Ali eles podem ter usado suas 
nadadeiras lobadas para nadar e “caminhar” embaixo da 
agua pelo substrato (como fazem alguns peixes com na¬ 
dadeiras lobadas atuais). Alguns peixes com nadadeiras 
lobadas do Devoniano eram predadores gigantes. Nao e 
incomum encontrar fósseis de dentes pontudos, de pei- 
xes com nadadeiras lobadas do Devoniano, do tamanho 
do seu polegar. 

Ao firn do periodo Devoniano, a diversidade de peixes 
com nadadeiras lobadas foi diminuindo e hoje somente 
tres linhagens sobrevivem. Acreditava-se que uma linha- 
gem, a dos celacantos (Actinistia), havia sido extinta ha 75 
milhóes de anos. Entretanto, em 1938, um pescador cap- 
turou um celacanto vivo da costa leste da Africa do Sul 
(Figura 34.18). Ate a decada de 1990, todas as descober- 



A Figura 34.17 Uma reconstruęao de um peixe primitivo 
com nadadeira lobada. Descoberto em 2009, Guiyu oneiros e o 
mais antigo peixe com nadadeiras lobadas do qual temos conheci- 
mento, datando de 420 milhóes de anos atras. O fóssil desta especie 
estava quase completo, permitindo uma reconstruęao minuciosa; as 
regióes mostradas em cinza estavam faltando no fóssil. 


tas seguintes foram próximas as Ilhas Comoros no oeste 
do Oceano fndico. Desde 1999, celacantos tambem tem 
sido encontrados em varios lugares ao longo da costa leste 
da Africa e no leste do Oceano fndico, próximo a Indone- 
sia. A populaęao indonesia pode representar uma segunda 
especie. 

A segunda linhagem de peixes com nadadeiras lobadas 
atuais, os peixes pulmonados (Dipnoi), hoje e representada 
por tres especies em tres generos, todos encontrados no 
Hemisferio Sul. Os peixes pulmonados surgiram no ocea¬ 
no, mas hoje sao encontrados apenas em aguas doces, ge- 
ralmente em lagos de agua estagnada e pantanos. Eles vao 
a superficie para engolir ar em seus pulmóes conectados 
a faringe. Os peixes pulmonados tambem tem branąuias, 
que sao os principais órgaos para as trocas gasosas nas es¬ 
pecies pulmonadas australianas. Quando as lagoas dimi- 
nuem de tamanho na estaęao seca, alguns peixes pulmona- 



A Figura 34.18 Um celacanto (Latimeria). Estes peixes de na¬ 
dadeiras lobadas foram encontrados vivendo ao largo das costas do 
sul da Africa e da Indonesia. 
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dos podem cavar no lodo e ficar em estado de dormencia 
(esperar em um estado de tor por; ver Conceito 40.4). 

A terceira linhagem de peixes com nadadeiras lobadas 
que sobreviveu ate os dias de hoje e de longe mais diversi- 
ficada que a dos celacantos ou a dos peixes pulmonados. 
Durante a metade do Devoniano, esses organismos se 
adaptaram a vida no ambiente terrestre e deram origem 
aos vertebrados com membros e pes, chamados tetrapodes 
- urna linhagem que inclui os seres humanos. 


REVISAO DO CONCEITO 34.3 


1 . 

2 . 

3. 


4. 


Que caracteres derivados os tubaróes e os atuns comparti- 
Iham? Que caracteristicas distinguem esses dois grupos? 

Descreva adaptaęóes essenciais de gnatostómios aquaticos. 

QS3ZEB Reformule a Figura 34.2 para mostrar quatro li- 
nhagens: ciclóstomos, anfioxos, gnatostómios e tunicados. 
Identifique o ancestral comum dos vertebrados e circule a 
linhagem que inclui os seres humanos. 

Imagine que voce pudesse repetir a historia da 
vida. Seria possfvel que um grupo de vertebrados que co- 
lonizou o ambiente terrestre pudesse ter surgido de outro 
grupo de gnatostómios aquaticos do que os peixes com na¬ 
dadeiras lobadas? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 34.4 

Tetrapodes sao gnatostómios com membros 
locomotores 

Um dos eventos mais significantes na historia dos ver- 
tebrados aconteceu ha 365 milhóes de anos, quando as 
nadadeiras de urna linhagem de peixes com nadadei¬ 
ras lobadas gradativamente evoluiram e se tornaram os 
membros e os pes dos tetrapodes. Ate entao, todos os ver- 
tebrados tinham compartilhado a mesma anatomia basica 
semelhante a um peixe. Após a colonizaęao do ambiente 
terrestre, os primeiros tetrapodes deram origem a muitas 
formas novas, desde ras saltitantes ate aguias voadoras e 
seres humanos bipedes. 

Caracteres derivados dos tetrapodes 

O carater mais significativo dos tetrapodes da ao grupo 
o seu nome, que significa “quatro pes” em grego. No lu- 
gar de nadadeiras peitorais e pelvicas, os tetrapodes tern 
membros com dedos. Os membros suportam o peso de 
um tetrapode sobre a terra, enquanto os pes com os dedos 
transmitem de maneira eficiente as foręas geradas pelos 
musculos para o terreno enquanto ele caminha. 

A vida no ambiente terrestre provocou a seleęao de 
numerosas outras alteraęóes do piano corporal dos tetra- 
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A Figura34.19 Adescobertadeum"peixecom pes": Tiktaalik. 

Os paleontólogos estavam buscando fósseis que pudessem lanęar 
luz a origem evolutiva dos tetrapodes. Com base nas idades dos 
fósseis anteriormente descobertos, os pesquisadores estavam pro- 
curando por um sftio de escavaęao com rochas de aproximada- 
mente 365 a 385 milhóes de anos. A llha de Ellesmere, no Artico 
Canadense, foi um dos poucos locais que eram provaveis de con- 
ter fósseis, urna vez que ali outrora fora um rio. A pesguisa neste 


local foi recompensada pela descoberta de fósseis de urna especie 
com nadadeiras lobadas de 375 milhóes de anos atras, denominada 
Tiktaalik. Como mostrado no quadro e nas fotos, Titkaalik exibe tan- 
to caracteres de peixes como de tetrapodes. 

Descreva como as caracteristicas de Titkaalik 
ilustram o conceito de Darwin de descendencia com modificaęao 
(ver Conceito 22.2). 
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podes. Nos tetrapodes, a cabeęa e ligada ao tronco por um 
pescoęo que originalmente tinha uma vertebra na qual o 
cranio podia mover-se para cima e para baixo. Depois, com 
a origem de uma segunda vertebra no pescoęo, a cabeęa 
podia tambem girar de um lado para o outro. Os ossos 
da cintura pelvica, aos quais os membros traseiros estao 
ligados, sao fundidos a coluna vertebral, permitindo que 
as foręas geradas pelos membros posteriores contra o solo 
possam ser transferidas para o resto do corpo. Exceto por 
algumas especies totalmente aquaticas (como o axolotle 
discutido adiante), os adultos dos tetrapodes atuais nao 
tern branquias; em seu lugar, durante o desenvolvimento 
embrionario, as fendas faringianas dao origem a partes da 
orelha, certas glandulas e outras estruturas. 

Discutiremos depois como algumas dessas caracteris- 
ticas foram alteradas ou perdidas em varias linhagens de 
tetrapodes. Em aves, por exemplo, os membros peitorais se 
tornaram asas, e em baleias, o corpo inteiro convergiu para 
uma forma semelhante a um peixe. 


Uma vez que Tiktaalik e anterior ao mais antigo tetrapode 
conhecido, suas caracteristicas sugerem que as caracteris- 
ticas chave de “tetrapodes”, como pulso, costelas e pescoęo, 
foram de fato anteriores a linhagem dos tetrapodes. 

Tiktaalik e outras descobertas fósseis extraordinarias 
permitiram aos paleontólogos reconstruir como as nada- 
deiras se tornaram progressivamente mais parecidas com 
membros ao longo do tempo, culminando no aparecimen- 
to no registro fóssil do primeiro tetrapode ha 365 milhóes 
de anos (Figura 34.20). Durante os 60 milhóes de anos 
seguintes, surgiu uma grandę diversidade de tetrapodes. 
Algumas dessas especies retiveram branquias funcionais e 
possuiam membros debeis, enquanto outras perderam suas 
branquias e tinham membros mais fortes que facilitaram a 
locomoęao sobre o terreno. Em geral, julgando pela mor¬ 
fologia e localizaęao de seus fósseis, a maioria desses tetra¬ 
podes iniciais provavelmente permaneceu ligada a agua, 
caracteristica que eles compartilham com alguns membros 
do grupo mais basal de tetrapodes atuais, os anfibios. 


A origem dos tetrapodes 

Como voce leu, as areas umidas costei- 
ras do Devoniano foram o lar de uma 
ampla gama de peixes com nadadeiras 
lobadas. Aqueles que exploraram aguas 
rasas, pobres em oxigenio, poderiam 
utilizar seus pulmóes para respirar ar. 
Algumas especies provavelmente usa- 
ram suas nadadeiras robustas para se 
mover entre troncos caidos ou no fundo 
lodoso. Portanto, o piano corporal dos 
tetrapodes nao evoluiu “do nada”, mas 
foi simplesmente uma modificaęao de 
um piano corporal preexistente. 

A descoberta, em 2006, de um fóssil 
chamado Tiktaalik proporcionou novos 
detalhes de como esse processo ocor- 
reu. Como um peixe, essa especie tinha 
nadadeiras, branquias e pulmóes, e seu 
corpo era coberto de escamas. Contudo, 
diferente de um peixe, Tiktaalik tinha 
um conjunto completo de costelas que 
o teria ajudado a respirar e suportar seu 
corpo (Figura 34.19). Tambem dife¬ 
rente de um peixe, Tiktaalik tinha um 
pescoęo e ombros, permitindo-lhe mo- 
ver sua cabeęa. Finalmente, os ossos das 
nadadeiras dianteiras de Tiktaalik tern 
o mesmo padrao basico encontrado em 
todos os animais com membros: um 
osso (o umero), seguido por dois ossos 
(o radio e a ulna), seguido por um gru¬ 
po de pequenos ossos que constituem 
o pulso. Embora seja improvavel que 
Tiktaalik pudesse caminhar em terra, 
o esqueleto de suas nadadeiras frontais 
sugere que ele pudesse impulsionar a si 
próprio na agua sobre suas nadadeiras. 


Peixes pulmonados 


Eusthenopteron 


Panderichthys 


Tiktaalik 


Membros 
com dedos 


Acanthostega 


Tulerpeton 




Anfibios 




Amniotas 


Siluriano 


PALEOZOICO 




Devoniano 

Carbonifero 

Permiano t 

41 

15 

400 385 370 

355 340 325 310 

295 280 265 


Legenda 
para os ossos 
dos membros 

I Ulna 
■ Radio 
I Umero 


Tempo (milhóes de anos atras) 


A Figura 34.20 Etapas na origem dos membros com dedos. As barras brancas 
sobre os ramos deste diagrama colocam fósseis conhecidos no tempo geológico; as pontas 
de flecha indicam as linhagens que se estenderam aos dias atuais. O esboęo de organismos 
extintos baseia-se nos esqueletos fossilizados, mas as cores sao ilustrativas. 

j 5e o ancestral comum mais recente de Tulerpeton e dos tetrapodes atuais se 
originou ha 370 milhóes de anos, que faixa de datas induiria a origem de anfibios? 
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Anfibios 


Cephalochordata 
: Urochordata 
Myxini 

Petromyzontida 
: Chondrichtyes 
Actinopterygii 
Actinistia 
Dipnoi 
Amphibia 
Reptilia 
Mammalia 


Hoje, os anfibios sao repre- 
sentados por cerca de 6.150 
especies em tres clados: sa- 
lamandras (clado Urodela, 
“com caudas”), ras (clado 
Anura, “sem caudas”) e ce¬ 
cilias (clado Apoda, “sem 
patas”). 


Salamandras 

Ha cerca de 550 especies conhecidas de urodelos, ou sala¬ 
mandras. Algumas sao inteiramente aąuaticas, mas outras 
vivem no ambiente terrestre ąuando adultos ou ao longo 
de toda a vida. A maioria das salamandras que vivem na 
terra caminha dobrando o corpo em movimentos bilaterais 
alternados, caracteristica tambem encontrada nos primei- 
ros tetrapodes terrestres (Figura 34.21 a). A pedomorfose 
e comum entre salamandras aąuaticas; o axolotle, por 
exemplo, retem as caracteristicas larvais mesmo ąuando 
esta sexualmente maduro (ver Figura 25.24). 

Ras 

Totalizando cerca de 5.420 especies, os anuros, ou ras, sao 
mais bem adaptados do que as salamandras para a locomo- 
ęao no ambiente terrestre (Figura 34.21 b). As ras adul- 
tas usam suas potentes patas traseiras para saltar sobre 
o terreno. Embora geralmente distintos na aparencia, os 
animais conhecidos como “sapos” sao meras ras, com pele 
semelhante a couro ou outras adaptaęóes para a vida no 
ambiente terrestre. Urna ra apanha insetos e outras presas 
lanęando sua longa lingua pegajosa, que e unida a parte an- 
terior da boca. As ras exibem urna grandę diversidade de 
adaptaęóes que as auxiliam a evitar a predaęao por animais 


maiores. Suas glandulas na pele secretam muco desagra- 
davel ou mesmo venenoso. Muitas especies venenosas tern 
padróes de cores que as camuflam ou exibem coloraęao 
brilhante, que os predadores parecem associar ao perigo 
(ver Figura 54.5). 

Cecflias 

As aproximadamente 170 especies de apodes ou cecilias 
nao tern patas, sao ąuase cegas e parecidas com as minho- 
cas (Figura 34.21 c). A ausencia de patas e urna adaptaęao 
secundaria, urna vez que elas evoluiram de um ancestral 
com patas. As cecilias habitam areas tropicais, em que a 
maioria das especies cava no solo umido da floresta. 

0 modo de vida e a ecologia dos anfibios 

O termo anfibio (derivado de amphibious , significando 
“ambos os tipos de vida”) se refere aos estagios de vida de 
muitas especies de ras que vivem primeiro na agua e de- 
pois no ambiente terrestre (Figura 34.22). O estagio larval 
de urna ra, chamado de girino, e geralmente um herbivoro 
aąuatico com branąuias, sistema de linha lateral que lem- 
bra aąuele de vertebrados aąuaticos e urna longa nadadeira 
caudal. No girino, inicialmente faltam patas; ele nada pela 
ondulaęao de sua cauda. Durante a metamorfose que con- 
duz a “segunda vida”, o girino desenvolve patas, pulmóes, 
um par de timpanos externos e um sistema digestório 
adaptado para urna dieta carnivora. Ao mesmo tempo, as 
branąuias desaparecem; o sistema de linha lateral tambem 
desaparece na maioria das especies. As ras jovens nadam 
ate a margem e se tornam caęadoras terrestres. Apesar de 
seu nome, entretanto, muitos anfibios nao vivem em am- 
bientes distintos - aąuatico e terrestre. Existem algumas 
ras, salamandras e cecilias estritamente aąuaticas ou estri- 
tamente terrestres. Alem disso, as larvas de salamandras e 
das cecilias se parecem muito com os adultos e, em 
geral, as duas tern larvas e adultos carnivoros. 

A maioria dos anfibios e encontrada em habitant 
umidos, como pantanos e florestas phrnais. Mesmo 
aąueles adaptados a habitant mais secos passam a 
maior parte do tempo em tocas ou sob folhas umidas, 



(a) Ordem Urodela. Os urodelos 
(salamandras) retem suas 
caudas quando adultos. 


(b) Ordem Anura. Os anuros, como este 
sapo arlequim variavel, nao tern cauda 
quando adulto. 


(c) Ordem Apoda. Os apodes, ou cecilias, sao anfibios 
que geralmente cavam tocas e nao tern patas. 


▲ Figura 34.21 Anfibios. 








(a) O girino e um 
herbivoro 
aquatico com 
uma cauda 
similar a dos 
peixes e 
branquias 
internas. 


(b) Durante a metamorfose, as 
branquias e a cauda sao 
reabsorvidas e pernas 
locomotoras se desenvolvem. 
A ra adulta vivera no 
ambiente terrestre. 


(c) Os adultos retornam 
a agua para acasalar. 
O macho segura a 
femea e a estimula a 
liberar os ovos. 

Os ovos sao 
depositados e 
fertilizados na agua. 
Eles possuem uma 
cobertura gelatinosa, 
mas nao tern casca e 
secariam no ar. 


▲ Figura 34.22 


A "vida dupla" de uma ra (Rana temporaria). 


em que a umidade e alta. Em geral, os anfibios dependem 
bastante de sua pele umida para a troca gasosa com o am¬ 
biente. Algumas especies terrestres carecem de pulmao e 
respiram exclusivamente atraves da sua pele e cavidade orał. 

A fertilizaęao e externa na maioria dos anfibios; o ma¬ 
cho segura a femea e lanęa seus espermatozoides sobre os 
ovos ąuando a femea os deposita (ver Figura 34.22c). Habi- 
tualmente, os anfibios depositam seus ovos na agua ou em 
ambientes umidos sobre o solo; os ovos carecem de uma 
casca e desidratam rapido no ar seco. Algumas especies de 
anfibios depositam grandes ąuantidades de ovos em poęas 
temporarias e a mortalidade dos ovos e alta. Outras espe¬ 
cies, ao contrario, depositam relativamente poucos ovos e 
exibem varios tipos de cuidado parental. Dependendo da 
especie, tanto os machos ąuanto as femeas podem alojar 
os ovos em suas costas (Figura 34.23), em sua boca ou 
mesmo em seu estómago. Certas ras arboricolas tropicais 
agitam suas massas de ovos dentro de ninhos de espuma 
umida que resistem a dessecaęao. Ha algumas especies que 
retem os ovos no trato reprodutivo da femea, onde os em- 
brióes podem se desenvolver sem ressecar. 

Muitos anfibios exibem comportamentos sociais com- 
plexos e diversos, especialmente durante suas estaęóes de 
reproduęao. As ras costumam ser quietas, mas os machos 
de muitas especies yocalizam para defender seu território 



▲ Figura 34.23 Um beręario móvel. Uma femea da ra mar- 
supial ana, Flectonotus pygmaeus, incuba seus ovos em uma bolsa 
de pele sobre suas costas, ajudando a proteger os ovos de predado- 
res. Quando os ovos eclodem, a femea deposita os girinos na agua, 
onde eles comeęam a sua vida independente. 


de acasalamento ou para atrair femeas. Em algumas espe¬ 
cies, as migraęóes para locais especificos de acasalamento 
podem envolver comunicaęao vocal, navegaęao celeste ou 
sinalizaęao quimica. 

Durante os ultimos 30 anos, os zoólogos documenta- 
ram um rapido e alarmante declinio nas populaęóes de an¬ 
fibios em locais por todo o mundo. Parece haver varias cau- 
sas, incluindo a disseminaęao de uma doenęa causada por 
um fungo quitrideo (ver Figura 31.25), perda de habitant, 
mudanęa climatica e poluięao. Em alguns casos, os decli- 
nios levaram a extinęóes. Um estudo recente indica que ao 
menos nove especies de anfibios se tornaram extintas desde 
1980; mais de outras cem especies nao foram avistadas des¬ 
de aquela epoca e sao consideradas possivelmente extintas. 


REVISAO DO CONCEITO 34.4 

1. Descreva a origem dos tetrapodes e identifique alguns de 
seus caracteres essenciais derivados. 

2. Alguns anfibios nunca deixam a agua; enquanto outros po¬ 
dem sobreviver em ambientes terrestres relativamente se- 
cos. Compare as adaptaęóes que facilitam estes dois estilos 
de vida. 

] Os cientistas acreditam que as populaęóes de anfi¬ 
bios podem proporcionar um sistema de alarme antecipado 
de problemas ambientais. Que caracterfsticas dos anfibios 
podem fazer deles particularmente sensiveis aos problemas 
ambientais? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 34.5 

Amniotas sao tetrapodes que tem um ovo 
adaptado ao meio terrestre 

Os amniotas sao um grupo de tetrapodes cujos membros 
atuais sao os repteis (incluindo as aves, que discutiremos 
nesta seęao) e os mamiferos (Figura 34.24). Durante sua 
evoluęao, os amniotas adquiriram muitas novas adapta¬ 
ęóes para a vida no ambiente terrestre. 

Caracteres derivados dos amniotas 

Os amniotas levam esse nome pelo principal carater do 
clado, o ovo amniótico, que contem quatro membranas 


E SE... 
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+ Pararrepteis 




AMNIOTA 

ANCESTRAL 


Crocodilianos 


+ Pterossauros 


+ Dinossauros 

ornitisquios 

+ Dinossauros 
saurisquios 
nao avianos 

Aves 


+ Plesiossauros 


+ lctiossauros 






5‘ 

0) 

■a 




CL 


fO 

O 




fD 

~a 

CL 



C 



Escamados 

(lagartos e 
serpentes) 

Mamiferos 




A Figura 34.24 Uma filogenia dos amniotas. Os grupos atuais estao assinalados na ponta 
dos ramos em negrito. Os smnbolos em forma de cruz (t) indicam os grupos extintos. As linhas 
pontilhadas indicam a duvida na relaęao entre as tartarugas e os outros repteis. 


Ę Com base nesta filogenia, os pterossauros sao dinossauros? Sao aves? Explique. 


especializadas: o amnio, o córion, o saco yitelinico e o alan- 
toide (Figura 34.25). Chamadas de membranas extraem - 
brionarias, uma vez que elas nao sao parte do corpo do em- 
briao propriamente dito, essas membranas se desenvolvem 
de camadas de tecidos que crescem a partir do embriao. 
O ovo amniótico recebe esse nome devido ao amnio, que 
envolve um compartimento de Hquido que banha o embriao 
e atua como um amortecedor hidraulico de choque. As ou- 
tras membranas no ovo atuam na troca gasosa, na trans- 
ferencia de nutrientes armazenados para o embriao e no 
armazenamento de residuos. O ovo amniótico foi uma ino- 
vaęao evolutiva importante para a vida no ambiente terres- 
tre: ele permitiu ao embriao se desenvolver na terra em sua 
própria “lagoa” privada, portanto, reduzindo a dependencia 
dos tetrapodes de um ambiente aquoso para a reproduęao. 

Ao contrario dos ovos sem casca dos anfibios, o ovo 
amniótico da maioria dos repteis e alguns mamiferos tern 
casca. A casca retarda a desidrataęao do ovo no ar, adapta- 
ęao que auxilia os amniotas a ocupar uma gama mais am¬ 
pla de habitant terrestres do que os anfibios, seus parentes 


presentes mais próximos. (As sementes desempenharam 
um papel similar na evoluęao das plantas terrestres, como 
discutido no Conceito 30.1.) A maioria dos mamiferos dis- 
pensou a casca do ovo no curso de sua evoluęao, e o em¬ 
briao evita a dessecaęao mediante desenvolvimento dentro 
do amnio no interior do corpo materno. 

Os amniotas adquiriram outras adaptaęóes essenciais 
para a vida no ambiente terrestre. Por exemplo, eles uti- 
lizam sua caixa toracica para ventilar seus pulmóes. Esse 
metodo e mais eficiente do que a ventilaęao baseada na 
garganta, que os anfibios usam como suplementaęao a res- 
piraęao atraves da pele. A eficiencia aumentada da ventila- 
ęao toracica pode ter permitido aos amniotas abandonar a 
respiraęao cutanea e desenvolver uma pele menos permea- 
vel, assim, conservando a agua. 

Os primeiros amniotas 

O ancestral comum mais recente dos anfibios e dos am¬ 
niotas existentes viveu ha cerca de 350 milhóes de anos. 
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Membranas extraembrionarias 


r 


a 


Alantoide. O alantoide e um 
saco de armazenamento para 
certos resfduos metabólicos 
produzidos pelo embriao. 


Córion. O córion e a 
membrana alantoide 
trocam gases entre o 
embriao e o ar. 



Cavidade amniótica 
com Ifguido amniótico 


Embriao - 


Casca 


Gema 

(nutrientes) 


■Albumen 


Amnio. O amnio protege 
o embriao em urna 
cavidade preenchida de 
lfquido que amortece 
choques mecanicos. 
v_ 


Saco vitelmico. O saco vitelinico 
contem a gema, urna reserva de 
nutrientes. Outros nutrientes 
sao armazenados no albumen 
("a clara do ovo"). 


Membranas extraembrionarias 


▲ Figura 34.25 O ovo amniótico. Os embrióes de repteis e 
mamiferos formam quatro membranas extraembrionarias: o alan¬ 
toide, córion, amnio e saco vitelinico. Este diagrama mostra estas 
membranas no ovo com casca de um reptil. 


Nao foi encontrado nenhum fóssil de ovo amniótico da- 
ąuele tempo, o que nao e surpreendente urna vez que eles 
sao muito delicados. Portanto, ainda nao e possivel dizer 
quando o ovo amniótico evoluiu, embora ele deva ter exis- 
tido no ultimo ancestral comum dos amniotas existentes, 
ja que todos tern ovos amnióticos. 

Com base nos locais em que os seus fósseis foram 
encontrados, os primeiros amniotas viveram em am- 
bientes quentes e umidos, assim como os primeiros te- 
trapodes. Ao longo do tempo, entretanto, os primeiros 
amniotas se expandiram em novos ambientes, incluindo 
regióes secas e de altas latitudes. Os primeiros amniotas 
se assemelhavam a pequenos lagartos com dentes afia- 
dos, sinal de que eles eram predadores (Figura 34.26). 
Os grupos posteriores de amniotas tambem incluem her- 
biyoros, como evidenciado por seus dentes para triturar 


O clado reptil inclui tua- 
taras, lagartos, serpentes, 
tartarugas, crocodilianos 
e aves, junto com varios 
grupos extintos, como ple- 
siossauros e ictiossauros 
(ver Figura 34.24). 

Como grupo, os rep¬ 
teis compartilham yarios 


e outras caracteristicas. 


Repteis 


Cephalochordata 

Urochordata 

Myxini 

Petromyzontida 

Chondrichtyes 

Actinopterygii 

Actinistia 

Dipnoi 

Amphibia 

Reptilia 

Mammalia 



A Figura 34.26 Reconstruęao artistica do Hylonomus, um 
amniota primitivo. Com cerca de 25 cm de comprimento, esta es- 
pecie viveu ha 310 milhóes de anos e provavelmente se alimentava 
de insetos e outros peguenos invertebrados. 


caracteres deriyados que os distinguem dos outros tetra- 
podes. Por exemplo, diferente dos anfibios, os repteis tern 
escamas que contem a proteina queratina (assim como as 
unhas dos seres humanos). As escamas ajudam a proteger 
a pele do animal da dessecaęao e da abrasao. Alem disso, 
a maioria dos repteis deposita seus ovos com casca sobre 
o solo (Figura 34.27). A fertilizaęao ocorre internamente, 
antes que a casca do ovo seja secretada. 

Os repteis como os lagartos e serpentes sao as vezes 
descritos como animais de “sangue frio”, urna vez que eles 
nao usam seu metabolismo amplamente para controlar a 
temperatura corporal. Entretanto, eles regulam sua tem¬ 
peratura corporal usando adaptaęóes comportamentais. 
Por exemplo, muitos lagartos se expóem ao sol quando o 
ar esta frio e procuram a sombra quando o ar esta mui¬ 
to quente. Urna descrięao mais exata desses repteis e di¬ 
zer que eles sao ectotermicos, ou seja, absoryem o calor 
externo como sua principal fonte de calor corporal. Ao se 
aquecerem diretamente com a energia solar em vez de de- 
composięao metabólica do alimento, um reptil ectotermi- 
co pode sobreviver com menos de 10% da energia dos ali- 
mentos necessarios por um mamifero do mesmo tamanho. 
Todavia, o clado reptil nao e inteiramente ectotermico; as 
aves sao endotermicas, capazes de manter a temperatura 
corporal por meio da atiyidade metabólica. 



A Figura 34.27 Repteis eclodindo. Estas surucucus (Lachesis 
muta ) estao eclodindo de suas cascas semelhantes a pergaminhos, 
um tipo comum de casca entre os repteis atuais nao avianos. 
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A origem e a irradiaęao evolutiva dos repteis 

A evidencia fóssil indica que os primeiros repteis viveram 
ha cerca de 310 milhóes e se pareciam com lagartos. Quan- 
do os repteis divergiram de seus ancestrais semelhantes a 
lagartos, um dos primeiros grupos principais a emergir fo- 
ram os pararrepteis, que eram principalmente herbivoros 
quadrupedes grandes e fortes. Alguns pararrepteis tinham 
placas sobre sua pele que pode ter lhes proporcionado defe- 
sas contra os predadores. Os pararrepteis desapareceram ha 
cerca de 200 milhóes de anos, ao finał do periodo Triassico. 

A medida que os pararrepteis estavam desaparecen- 
do, outro clado antigo de repteis, os diapsideos, estava se 
diversificando. Um dos caracteres deriyados mais óbvios 
dos diapsideos e um par de cavidades em cada lado do 
cranio, atras das órbitas oculares; musculos passam por 
essas cavidades e se prendem a mandibula, controlando o 
movimento mandibular. Os diapsideos sao compostos por 
duas linhagens principais. Urna linhagem deu origem aos 
lepidossauros, que inclui as tuataras, lagartos e serpentes. 
Essa linhagem tambem produziu alguns repteis marinhos, 
incluindo o gigante mosassauro. Algumas dessas especies 
marinhas rivalizavam com as baleias atuais em compri- 
mento; todas elas estao extintas. A outra principal linha¬ 
gem de diapsideos, os arcossauros, produziu os crocodi- 
lianos, pterossauros e dinossauros. Vamos focalizar aqui as 
linhagens extintas de lepidossauros e arcossauros; e discu- 
tiremos, de modo sucinto, os repteis atuais. 

Os pterossauros, que se originaram no finał do 
Triassico, foram os primeiros tetrapodes a exibir voo poten- 
te. A asa do pterossauro era completamente diferente das 
asas das aves e dos morcegos. Ela consistia em urna mem¬ 
brana reforęada por colageno que se estendia entre o tronco 
ou membro posterior e um dedo muito longo do membro 
anterior. Os menores pterossauros nao eram maiores do que 
um pardal, e os maiores tinham enyergadura de quase lim. 
Eles parecem ter conyergido em muitos dos papeis ecológi- 
cos desempenhados depois pelas aves; alguns eram inseti- 
voros, outros apanhavam peixes no oceano e outros ainda 
filtravam pequenos animais atraves de milhares de finos 
dentes semelhantes a agulhas. Mas, por volta de 65,5 mi¬ 
lhóes de anos atras, os pterossauros tornaram-se extintos. 

Sobre a terra, os dinossauros se diversificaram em 
urna vasta gama de formas e tamanhos, desde bipedes do 
tamanho de urna pomba ate quadrupedes de 45 m de com- 
primento, com pescoęos suficientemente longos para lhes 
permitir pastar a copa das aryores. Urna linhagem de dinos¬ 
sauros, os ornitisquios, era herbivora; ela incluia muitas es¬ 
pecies com elaboradas defesas contra os predadores, como 
caudas com clavas e cristas com chifres. A outra principal 
linhagem de dinossauros, os saurisquios, incluia os gigan- 
tes de pescoęos longos e um grupo chamado de terópodes, 
que eram carniyoros bipedes. Os terópodes incluiam o fa- 
moso Tyrannosaurus rex bem como os ancestrais das aves. 

Tradicionalmente, os dinossauros eram considerados 
criaturas lentas e yagarosas. Desde o inicio da decada de 
1970, entretanto, as descobertas fósseis e a pesquisa con- 
duziram a conclusao de que muitos dinossauros eram ageis 
e se moviam rapidamente. Os dinossauros tinham urna 


estrutura de membros que lhes permitia caminhar e cor- 
rer de maneira mais eficiente do que podiam os primei¬ 
ros tetrapodes, que tinham movimentos amplos. Pegadas 
fossilizadas e outras evidencias sugerem que algumas es¬ 
pecies eram sociais - elas viviam e viajavam em grupos, 
assim como o fazem muitos mamiferos hoje. Os paleontó- 
logos tambem descobriram evidencias que alguns dinos¬ 
sauros construiam ninhos e chocavam seus ovos, como as 
aves atuais (ver Figura 26.17). Por firn, algumas evidencias 
anatómicas sustentam a hipótese de que ao menos alguns 
dinossauros eram endotermicos. 

Todos os dinossauros, exceto as aves, se tornaram ex- 
tintos pelo firn do periodo Cretaceo (ha 65,5 milhóes de 
anos). Sua extinęao pode ter sido causada ao menos em 
parte pelo impacto de asteroides ou cometas descrito no 
Capitulo 25. Algumas analises de registro fóssil sao con- 
sistentes com essa ideia no sentido de que mostram um 
declinio repentino na diversidade de dinossauros ao finał 
do Cretaceo. Entretanto, outras analises indicam que o nu- 
mero de especies de dinossauros tinha comeęado a decli- 
nar ha milhares de anos antes do finał do Cretaceo. Desco¬ 
bertas fósseis adicionais e novas analises serao necessarias 
para resolver esse debate. 

A seguir, discutiremos as linhagens existentes de rep¬ 
teis, incluindo as tartarugas, lepidossauros e os dois grupos 
de arcossauros - crocodilianos e aves. 

Tartarugas 

As tartarugas sao um dos grupos mais distintivos de rep¬ 
teis vivos atualmente. Ate agora, sua posięao filogenetica 
permanece incerta (ver Figura 34.24). As tartarugas podem 
ser um grupo-irmao dos pararrepteis, como indicado por 
alguns dados morfológicos. Entretanto, e possivel tambem 
que as tartarugas sejam diapsideos mais estreitamente re- 
lacionados aos lepidossauros (como indicado por outras 
analises morfológicas e por um estudo de miRNA de 2012) 
ou aos arcossauros (como indicado por muitas estudos 
moleculares). 

Todas as tartarugas tern carapaęa semelhante a urna 
caixa feita de placas superiores e inferiores que sao fun- 
didas as yertebras, claviculas e costelas (Figura 34.28a). 
A maioria das 307 especies conhecidas de tartarugas tern 
urna dura carapaęa, proporcionando excelente defesa con¬ 
tra os predadores. Um estudo de 2008 relatou a descoberta 
do mais antigo fóssil conhecido da linhagem das tartaru¬ 
gas, remontando ha 220 milhóes de anos. Esse fóssil tinha 
urna carapaęa inferior completa, mas urna carapaęa supe¬ 
rior incompleta, sugerindo que as tartarugas podem ter 
adquirido carapaęas completas em estagios. Os cientistas 
continuam a procurar fósseis capazes de lanęar luz sobre a 
origem da carapaęa das tartarugas. 

▼ Figura 34.28 Repteis atuais (nao avianos). 



(a) Tartaruga-de-caixa-do-leste 
{Terrapene carolina carolina) 
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As primeiras tartarugas nao podiam retrair sua cabe- 
ęa para dentro da carapaęa, mas mecanismos para fazer 
isso evoliriram independentemente em dois ramos se- 
parados de tartarugas. As tartarugas de pescoęo para o 
lado dobram seu pescoęo horizontalmente, enąuanto as 
tartarugas de pescoęo vertical dobram seu pescoęo ver- 
ticalmente. 

Algumas tartarugas se adaptaram a desertos e outras 
vivem quase inteiramente em lagoas e rios. Outras ainda 
vivem no mar. As tartarugas marinhas tern carapaęa re- 
duzida e membros anteriores avantajados que funcionam 
como barbatanas. Elas incluem as maiores tartarugas 
atuais; as tartarugas de couro que mergulham a grandes 
profundidades, podem ter mais de 1.500 kg e se alimentam 
de aguas-vivas. As tartarugas de couro e outras tartarugas 
marinhas estao ameaęadas por serem capturadas em redes 
de pesca, bem como por empreendimentos residenciais e 
comerciais nas praias em que elas depositam seus ovos. 

Lepidossauros 

Urna linhagem sobrevivente de lepidossauros e represen- 
tada por duas especies de repteis semelhantes a lagartos 
chamados tuataras (Figura 34.28b). A evidencia fóssil 
indica que os ancestrais da tuatara viveram ha pelo menos 
220 milhóes de anos. Esses organismos se desenvolveram 
em muitos continentes durante o periodo Cretaceo e al- 
canęaram ate um metro de comprimento. Hoje, entretan- 
to, as tuataras sao encontradas apenas em 30 ilhas 
da costa da Nova Zelandia. Quando os seres hu- 
manos chegaram a Nova Zelandia, ha 750 anos, os 
ratos que os acompanharam devoraram os ovos de 
tuataras, eliminando os repteis das ilhas principais. 


(d) 


As tuataras que resistiram nas ilhas remotas tern cerca de 
50 cm de comprimento e se alimentam de insetos, peque- 
nos lagartos e ovos de aves nativas e galinhas. Elas podem 
viver por cerca de 100 anos de idade. Sua sobrevivencia 
futura depende que seus habitant remanescentes sejam 
mantidos livres de ratos. 

A outra principal linhagem atual de lepidossauros 
consiste em lagartos e serpentes, ou escamados, que tota- 
lizam cerca de 7.900 especies (Figura 34.28c e d). Muitos 
escamados sao pequenos; o lagarto jaragua, descoberto na 
Republica Dominicana em 2001, mede apenas 16 mm de 
comprimento - pequeno o suficiente para se acomodar 
confortavelmente em urna pequena moeda. Por outro lado, 
o dragao-de-komodo da Indonesia e um lagarto que pode 
alcanęar um comprimento de 3 m. Ele caęa veados e outras 
presas grandes, transportando bacterias patogenicas com 
sua mordida. 

As serpentes descendem de lagartos com patas - 
portanto, elas sao classificadas como lagartos sem patas 
(ver os paragrafos iniciais do Capitulo 26). Atualmente, algu¬ 
mas especies de serpentes retem ossos pelvicos e membros 
yestigiais, proporcionando evidencia de sua ancestralidade. 
Apesar de sua falta de patas, as serpentes sao bastante efi- 
cientes ao se movimentarem sobre o terreno, muitas vezes 
produzindo movimentos de ondulaęao lateral que passam 
da cabeęa a cauda. A foręa exercida pela ondulaęao contra 
objetos sólidos empurra a serpente para frente. As serpen¬ 
tes tambem podem ser mo- 
ver mediante fixaęao ao solo 
n suas escamas ventrais, 
yarios pontos ao longo do 
po enquanto as escamas 
pontos intermediarios sao 
smente levantadas do solo 
axadas para a frente. 

As serpentes sao carni- 
as, e varias adaptaęoes as 
:iliam a caęar e comer suas 
presas. Elas tern senso- 
res quimicos aguęados 
e, embora lhes faltem 
timpanos, sao sensiveis 
s yibraęóes do solo, que 
dam-nas a detectarem os 
>vimentos da presa. Órgaos 
Vibora-de-wagler detectores de calor entre os 

{Tropidolaemus wagleri ) 




(e) Aligator (Alligator mississippiensis ) 


(b) Tuatara (.Sphenodon punctatus ) 


(c) Lagarto-diabo-espinhoso 
-australiano (Moloch 
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olhos e as narinas das viboras, incluindo as cascaveis, sao 
sensfveis a variaęóes minimas na temperatura, permitindo 
a esses caęadores noturnos localizarem animais de sangue 
ąuente. Serpentes peęonhentas injetam sua toxina com um 
par de dentes pontiagudos que podem ser ocos ou sulca- 
dos. A lingua balouęante nao e venenosa, mas auxilia a le- 
var odores em direęao aos órgaos olfatórios (odor) no ceu 
da boca. Os ossos da mandibula frouxamente articulados 
e a pele elastica permitem as serpentes, em sua maioria, 
engolirem presas maiores do que o diametro da sua cabeęa 
(ver Figura 23.14). 

Concluiremos nosso exame dos repteis discutindo os 
dois clados de arcossauros com representantes atuais, os 
crocodilianos e as aves. 

Crocodilianos 

Os aligatores e crocodilos (coletivamente chamados cro¬ 
codilianos) pertencem a urna linhagem que retrocede ao 
finał do Triassico. Os primeiros membros dessa linha¬ 
gem eram pequenos quadrupedes terrestres com patas 
longas e delgadas. Posteriormente, as especies se torna- 
ram maiores e se adaptaram a habitant aquaticos, respi- 
rando o ar por meio de suas narinas voltadas para cima. 
Alguns crocodilianos mesozoicos cresciam ate 12 m e 
podem ter atacado dinossauros e outras presas junto na 
brisa da agua. 

As 23 especies conhecidas de crocodilianos atuais es- 
tao confinadas a regióes quentes do globo. No sudeste dos 
Estados Unidos, o aligator (Figura 34.28e) se recuperou 
após passar anos na lista de especies ameaęadas. 


Aves 

Ha cerca de 10 mil especies de aves no mundo. Assim 
como os crocodilianos, as aves sao arcossauros, mas quase 
todas as caracteristicas de sua anatomia foram modificadas 
em sua adaptaęao para o voo. 

Caracteres derivados das aves Muitos dos caracteres das 
aves sao adaptaęóes que facilitam o voo, incluindo mo- 
dificaęóes que diminuem o peso que o tornam mais efi- 
ciente. Por exemplo, as aves nao tern bexiga urinaria, e as 
femeas da maioria das especies tern só um ovario. As gó- 
nadas tanto de femeas quanto de machos sao geralmente 
pequenas, excetuando durante a estaęao de acasalamento, 
quando elas aumentam de tamanho. As aves atuais tam- 
bem nao tern dentes, urna adaptaęao que reduz o peso da 
cabeęa. 

Urna adaptaęao mais óbvia para o voo das aves e 
suas asas e penas (Figura 34.29). As penas sao feitas da 
proteina queratina (3, tambem encontrada nas escamas 
de outros repteis. A forma e o arranjo das penas trans- 
formam as asas em aerofólios e elas ilustram alguns dos 
mesmos principios de aerodinamica verificados nas asas 
de um aviao. A foręa para bater as asas provem das con- 
traęóes dos grandes musculos peitorais (peito) ancora- 
dos em urna quilha no esterno (osso do peito). Algumas 
aves, como as aguias e falcóes, tern asas adaptadas para 
planar em correntes de ar e bate-las só ocasionalmen- 
te; outras aves, incluindo os beija-flores, devem bate- 
-las continuamente para permanecer suspensos no ar 
(ver Figura 34.33). Entre as aves mais rapidas estao os an- 
dorinhóes, que podem voar a ate 170 km/h. 



(a) Asa 


(b) Estrutura óssea 


Palma 
Dedo 2 


Dedo 3 


(c) Estrutura da pena 


◄ Figura 34.29 A forma se ajusta a funęao: 
a asa e as penas das aves. (a) A asa e uma ver- 
sao remodelada do membro anterior dos tetrapodes. 

(b) Os ossos de muitas aves tern uma estrutura in¬ 
terna do tipo favo de mel e sao preenchidos com ar. 

(c) A pena consiste em uma raque central preenchida 
de ar, da qual irradiam os vexilos. Os vexilos sao fei- 
tos de barbas, que tern pequenas ramificaęóes cha- 
madas de barbulas. As aves tern penas de contorno 
e plumas. As penas de contorno sao firmes e con- 
tribuem para a forma aerodinamica das asas e do 
corpo. Suas barbulas tern ganchos que se prendem 
as barbulas da barba vizinha. Quando uma ave ali- 
sa suas penas, ela percorre o comprimento de cada 
pena de contorno com o seu bico, encaixando os 
ganchos e unindo as barbas de uma forma precisa. 
As plumas nao tern ganchos, e a forma de arranjo 
livre de suas barbas produz uma penugem que pro- 
porciona isolamento termico ao reter o ar. 
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O voo proporciona numerosos beneficios. Ele amplifi- 
ca a capacidade para a necrofagia e a caęa, incluindo a pos- 
sibilidade de aves se alimentarem de insetos voadores, um 
recurso alimentar abundante e nutritivo. O voo tambem 
proporciona a fuga imediata, de predadores presos ao solo, 
alem de possibilitar que algumas aves migrem a grandes 
distancias para explorar diferentes recursos alimentares e 
areas de acasalamento sazonal. 

O voo reąuer um grandę dispendio de energia de um 
metabolismo ativo. As aves sao endotermicas; elas usam 
seu próprio calor metabólico para manter constante urna 
temperatura corporal elevada. As penas e, em algumas es¬ 
pecies, urna camada de gordura proporcionam o isolamen- 
to que permite as aves reter o calor corporal Os pulmóes 
tern tubos diminutos que conduzem para e de sacos aere- 
os elasticos que amplificam o fluxo de ar e a absoręao de 
oxigenio. Esse eficiente sistema respiratório e um sistema 
circulatório com um coraęao de quatro camaras mantem 
os tecidos bem supridos com oxigenio e nutrientes, supor- 
tando a alta taxa do metabolismo. 

O voo tambem requer tanto visao aguęada como um 
controle muscular aprimorado. As aves tern visao colo- 
rida e urna percepęao visual excelente. As areas yisuais e 
motoras do cerebro sao bem desenvolvidas, e o cerebro e 
proporcionalmente maior do que os de anfibios e repteis 
nao avianos. 

Em geral, as aves exibem comportamentos muito 
complexos, particularmente durante a estaęao de acasala¬ 
mento, quando elas se ocupam de rituais de corte. Urna vez 
que os ovos tern cascas na epoca em que sao depositados, 
a fertilizaęao deve ser interna. A copulaęao geralmente en- 
volve o contato entre as aberturas das cloacas de machos e 
femeas. Após os ovos serem depositados, o embriao deve 
ser mantido aquecido por meio da incubaęao da mae, do 
pai ou de ambos, dependendo da especie. 

A origem das aves Analises cladisticas de fósseis de aves e 
repteis indicam que as aves pertencem ao grupo de dinos- 
sauros saurisquios bipedes chamados terópodes. Desde o 
finał da decada de 1990, os paleontólogos chineses tern des- 
coberto um tesouro espetacular de fósseis de terópodes em- 
plumados que estao lanęando luz sobre a origem das aves. 
Varias especies de dinossauros estreitamente relacionados 
as aves tinham penas com vexilos, e urna gama mais ampla 
de especies tinha penas filamentosas. Esses achados impli- 
cam que as penas evoluiram muito antes do voo potente. 
Entre as possiveis funęóes dessas primeiras penas estavam o 
isolamento termico, a camuflagem e a exibięao para a corte. 

Ha 160 milhóes de anos, terópodes emplumados ti¬ 
nham evoluido e se tornado aves. Muitos pesquisadores 
consideram Archaeopterix , descoberta em urna pedrei- 
ra de calcario em 1861, na Alemanha, a ave mais antiga 
sobre a qual temos conhecimento (Figura 34.30). Com 
as asas emplumadas, ela conservava caracteristicas an- 
cestrais, como dentes, dedos com garras em suas asas e 
cauda longa. Archaeopterix voava bem em altas velocida- 
des, mas diferente das aves atuais, ela nao podia decolar 
de urna posięao em repouso. Fósseis de aves posteriores 
do Cretaceo mostram urna gradual perda de certas ca- 



▲ Figura 34.30 Archaeopteryx foi a primeira ave? A eviden- 
cia fóssil indica que Archaeopterix era capaz de voo potente, mas 
conservava muitos caracteres de dinossauros nao avianos. Embora 
por longo tempo ela tenha sido considerada a primeira ave, desco- 
bertas fósseis recentes tern despertado debates. Algumas analises in¬ 
dicam que Archaeopterixfo\ um dinossauro nao aviano estreitamente 
relacionado as aves. Outras indicam que Archaeopterix era ave - 
como tradicionalmente imaginado - mas que nao foi a primeira ave. 

racteristicas ancestrais de dinossauros, como os dentes e 
membros anteriores com garras, alem de inovaęóes en- 
contradas em aves extintas, incluindo cauda curta coberta 
por um leque de penas. 

Aves atuais Evidencias claras de Neornithes, o clado que 
inclui as 28 ordens de aves atuais, podem ser encontra- 
das antes do limite Cretaceo-Paleógeno, ha 65,5 milhóes 
de anos. Varios grupos de aves atuais e extintas incluem 
urna ou mais especies nao voadoras. Os ratitas (ordem 
Struthioniformes), que consistem no avestruz, na ema, 
no quivi, no casuar e no emu, sao todas aves nao voadoras 
(Figura 34.31). Nos ratitas, a quilha do esterno esta ausen- 
te e os musculos peitorais sao pequenos em relaęao aos de 
aves capazes de voar. 



▲ Figura 34.31 Emu (Dromaius novaehollandiae), ave nao 
voadora nativa da Australia. 
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A Figura 34.32 Um pinguim-rei {Aptenodytes patagonicuś) 
"voando" debaixo da agua. Com sua forma hidrodinamica e 
musculos peitorais potentes, os pinguins sao nadadores velozes e 
ageis. 


A Figura 34.34 Um bico especializado. Este grandę flamingo 
0 Phoenicopterus ruber) mergulha seu bico na agua e filtra o alimento. 



Os pinguins constituem a ordem Sphenisciformes de 
aves nao voadoras, mas, assim como aves de voo poten- 
te, eles tern poderosos musculos peitorais. Utilizam esses 
musculos para “Voar” na agua: ąuando nadam, eles batem 
suas asas como nadadeiras, de urna maneira que parece 
a batida de asa de urna ave tipica (Figura 34.32). Certas 
especies de galinhas d agua, patos e pombos tambem nao 
voam. 

Embora as demandas do voo tenham modelado as 
formas gerais do corpo de muitas aves de voo potente 
semelhantes umas as outras, observadores de aves ex- 
perientes podem distinguir especies pelo seu perfil, cor, 
estilo de voo, comportamento e forma do bico. O esąue- 
leto de um beija-flor e unico, tornando-o a unica ave que 
pode pairar e voar para tras (Figura 34.33). Nas aves 
adultas faltam dentes, mas durante o curso da evoluęao 
das aves seus bicos tomaram urna diversidade de formas 
adequadas a diferentes dietas. Algumas aves, como os 
papagaios, tern bicos esmagadores com os quais conse- 
guem abrir nozes e sementes resistentes. Outras aves, 



A Figura 34.33 Beija-flor se alimentando enguanto paira. 

Um beija-flor pode girar suas asas em todas as direęóes, Ihe permi- 
tindo "flutuar" no ar e voar para tras. 



A Figura 34.35 Pes adaptados para se empoleirar. Este 
grandę chapim (Parus major) e membro da ordem Passeriformes, 
as aves que empoleiram. Os dedos dos pes destas aves podem 
abraęar um ramo ou cabo, permitindo a ave repousar por longos 
periodos. 


como os flamingos, se alimentam como filtradores. Seus 
bicos tern “peneiras” que lhes permitem capturar parti- 
culas de alimentos da agua (Figura 34.34). A estrutu- 
ra dos pes, tambem, exibe consideravel variaęao. Va- 
rias aves usam seus pes para se empoleirar sobre ramos 
(Figura 34.35), agarrar o alimento, defesa, para nadar ou 
caminhar e mesmo cortejar (ver Figura 24.3e). 


REVISAO DO CONCEITO 34.5 


1. Descreva tres adaptaęóes essenciais dos amniotas para a vida 
sobre o ambiente terrestre. 

2. As serpentes sao tetrapodes? Explique. 

3. Identifique quatro adaptaęóes das aves para o voo. 

4. n-mn Suponhaqueastartarugassaomaisestreitamente 
relacionadas aos lepidossauros do que a outros repteis. De- 
senhe novamente a Figura 34.24 para mostrar essa relaęao 
e identifique o nó que representa o ancestral comum mais 
recente compartilhado por todos os repteis atuais. Definin- 
do o clado reptil como consistindo em todos os descenden- 
tes daguele ancestral, listę os repteis. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 


34.6 


Mamiferos sao amniotas que tem pelos e 
produzem leite 



Cephalochordata 

Urochordata 

Myxini 

Petromyzontida 

Chondrichtyes 

Actinopterygii 

Actinistia 

Dipnoi 

Amphibia 

Reptilia 

Mammalia 


Os repteis que discutimos 
representam uma das duas 
linhagens de amniotas 
atuais. A outra linhagem 
de amniotas e a nossa pró- 
pria, os mamiferos. Hoje, 
ha mais de 5.300 especies 
conhecidas de mamiferos 
sobre a Terra. 


Biarmosuchus, 
um sinapsideo 
extinto 


Fenestra 
temporal 

Articulaęao 


Caracteres derivados de mamiferos 

Os mamiferos recebem seu nome devido a suas glandu- 
las mamarias caracteristicas, que produzem leite para sua 
progenię. Todas as maes nos mamiferos alimentam seus 
filhotes com leite, uma dieta balanceada rica em gorduras, 
aęucares, proteinas, minerais e vitaminas. A pelagem, ou¬ 
tra caracteristica dos mamiferos, e uma camada de gordura 
sob a pele auxiliam o corpo a reter calor. Assim como as 
aves, os mamiferos sao endotermicos, e a maioria tem uma 
taxa metabólica elevada. Sistemas respira- 
tórios e circulatórios eficientes (incluindo 
um coraęao com quatro camaras) susten- 
tam o metabolismo dos mamiferos. Uma 
lamina muscular chamada de diafragma 
ajuda a ventilar os pulmóes. 

Assim como as aves, os mamiferos ge- 
ralmente tem um cerebro maior do que os 
outros vertebrados de tamanho equivalente 
e muitas especies sao capazes de apreender. 

E como nas aves, a duraęao relativamente 
longa do cuidado parental se estende, a firn 
de que a progenię aprenda habilidades im- 
portantes para a sobrevivencia pela obser- 
vaęao de seus pais. 

Dentes diferenciados e outra impor- 
tante caracteristica dos mamiferos. En- 
quanto os dentes dos repteis sao geral- 
mente uniformes em tamanho e forma, as 
mandibulas dos mamiferos tem uma diver- 
sidade de dentes com tamanhos e formas 
adaptados para mastigar muitos tipos de 
alimentos. Os seres humanos, assim como 
a maioria dos mamiferos, tem dentes modi- 
ficados para cortar (dentes incisivos e cani- 
nos) e para amassar e triturar (pre-molares 
e molares). 


andar amplo e botavam ovos. Uma caracteristica distin- 
tiva dos sinapsideos e a fenestra temporal unica, abertura 
atras das órbitas oculares em cada lado do cranio. Os se¬ 
res humanos retem essa caracteristica; seus musculos da 
mandibula passam pela fenestra temporal e se fixam sobre 
a tempora. A evidencia fóssil mostra que a mandibula foi 
remodelada a medida que as caracteristicas dos mamiferos 
surgiram gradualmente em sucessivas linhagens dos pri- 
meiros sinapsideos (ver Figura 25.7); ao todo, essas altera- 
ęóes levaram mais de 100 milhóes de anos. Alem disso, dois 
dos ossos que inicialmente constituiam a mandibula unida 
(o quadrado e o articular) foram incorporados a orelha me¬ 
dia dos mamiferos (Figura 34.36). Essa mudanęa evolutiva 
e refletida em alteraęóes que ocorreram durante o desen- 
volvimento. Por exemplo, a medida que um embriao de ma- 
mifero cresce, e possivel observar que a regiao posterior de 
sua mandibula - que em um reptil forma o osso articular 
- se separa e migra para a orelha, formando o martelo. 

Os sinapsideos evoluiram para grandes herbivoros e 
carnivoros durante o periodo Permiano (ha 299-251 mi¬ 
lhóes de anos), e por um tempo eles foram os tetrapodes 
dominantes. Entretanto, as extinęóes do Permiano-Triassi- 
co cobraram um pesado tributo sobre eles e sua diversida- 
de caiu durante o Triassico (ha 251-200 milhóes de anos). 
Progressivamente, sinapsideos parecidos com mamiferos 



Legenda 


Articular 

Quadrado 

Dentario 

Esguamosal 


da mandibula 

(a) Em Biarmosuchus, a reuniao dos ossos articular e guadrado formava a articulaęao da mandibula. 


Orelha media 


Timpano 


Timpano 


Orelha media 
/ 



Orelha interna 
Estribo 

Bigorna (guadrado) 


Martelo (articular) 


Reptil atual Mamifero atual 

(b) Durante a remodelagem evolutiva do cranio dos mamiferos, uma nova articulaęao da 
mandibula se formou entre os ossos dentarios e esquamosal (ver Figura 25.7). Nao mais 
utilizados na mandibula, os ossos quadrado e esquamosal foram incorporados a orelha 
media como dois dos tres ossos que transmitem o som do timpano para a orelha interna. 


A evoluęao inicial dos mamiferos 

Os mamiferos pertencem a um grupo de 
amniotas conhecido como sinapsideos. 
Os primeiros sinapsideos nao mamiferos 
nao tinham pelos, tinham um modo de 


▲ Figura 34.36 A evoluęao dos ossos da orelha dos mamiferos. Biamosuchus 
foi um sinapsideo, linhagem que acabou originando os mamiferos. Os ossos que trans¬ 
mitem sons na orelha dos mamiferos surgiram da modificaęao de ossos da mandibula 
de sinapideos nao mamiferos. 

Revise a definięao de exaptaęao no Conceito 25.6. Resuma o 
processo pelo qual a exaptaęao ocorre e explique como a incorporaęao dos ossos arti¬ 
cular e quadrado na orelha interna dos mamiferos e um exemplo. 
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surgiram no finał do Triassico. Embora nao sendo verda- 
deiros mamiferos, esses sinapsideos adąuiriram varios 
caracteres derivados que distinguem os mamiferos dos 
outros amniotas. Eles eram peąuenos e provavelmente 
peludos, e se alimentavam de insetos a noite. Seus ossos 
mostram que eles cresceram mais rapido do que outros 
sinapsideos, sugerindo que tinham urna taxa metabólica 
relativamente alta; entretanto, eles ainda punham ovos. 

Durante o Jurassico (200-145 milhóes de anos atras), 
surgiram os primeiros mamiferos verdadeiros, que se di- 
yersificaram em muitas linhagens de curta duraęao. Um 
conjunto diverso de especies de mamiferos coexistiu com 
os dinossauros nos periodos Jurassico e Cretaceo, mas es- 
sas especies nao eram abundantes ou membros dominan- 
tes de suas comunidades e a maioria media menos do que 
1 m de comprimento. Um fator que pode ter contribuido 
para seu tamanho pequeno e que os dinossauros ja ocu- 
pavam os nichos ecológicos dos animais de grandę porte. 

No inicio do Cretaceo (ha 140 milhóes de anos), as tres 
linhagens principais de mamiferos haviam surgido: aque- 
las que levaram aos monotremados (mamiferos que póem 
ovos), marsupiais (mamiferos com urna bolsa) e euterios 
(mamiferos placentarios). Após a extinęao dos grandes di¬ 
nossauros, pterossauros e repteis marinhos durante o finał 
do periodo Cretaceo, os mamiferos sofreram urna radiaęao 
adaptativa, dando origem a grandes predadores e herbivo- 
ros, bem como especies yoadoras e aquaticas. 

Monotremados 

Os monotremados sao encontrados apenas na Australia 
e na Nova Guine, e sao representados por urna especie de 
ornitorrinco e quatro especies de equidnas (comedores de 
formigas espinhentos; Figura 34.37). Os monotremados 
póem ovos, um carater que e ancestral para amniotas e re- 
tido na maioria dos repteis. Assim como todos os mami¬ 
feros, os monotremados tern pelos e produzem leite, mas 
eles carecem de mamiłoś. O leite e secretado por glandulas 
no ventre da mae. Após a eclosao, os filhotes sugam o leite 
da pele da mae. 



A Figura 34.37 Equidna-de-bico-curto (Tachyglossus 
aculeatus). Os monotremados tern pelos e produzem leite, mas 
eles nao tern mamiłoś. Os monotremados sao os unicos mamiferos 
que póem ovos (em destague). 


Marsupiais 

Gambas, cangurus e coalas sao exemplos do grupo cha- 
mado marsupiais. Tanto os marsupiais como os euterios 
compartilham caracteres deriyados nao encontrados entre 
monotremados. Eles tern taxas metabólicas mais altas, ma¬ 
miłoś que fornecem leite e parem filhotes. O embriao se 
desenvolve dentro do utero do trato reprodutivo da femea. 
O revestimento do litero e as membranas extraembriona- 
rias que surgem a partir do embriao formam a placenta, 
urna estrutura na qual os nutrientes se difundem para o 
embriao a partir do sangue da mae. 

Um marsupial nasce muito cedo e completa seu de- 
senvolvimento embrionario durante a amamentaęao 
(Figura 34.38a). Na maioria das especies, os juvenis lac- 
tentes sao mantidos dentro de urna bolsa materna chamada 
de marsupio. Um canguru yermelho, por exemplo, e apro- 
ximadamente do tamanho de urna abelha no seu nascimen- 
to, apenas 33 dias após a fertilizaęao. Suas patas traseiras 
sao apenas botóes, mas suas patas dianteiras sao fortes su- 
ficientemente para ele se arrastar para sair do trato repro- 
dutivo de sua mae em direęao a urna bolsa que se abre para 



(a) Um gamba jovem. A progenię dos marsupiais nasce muito cedo 
em seu desenvolvimento. Eles finalizam seu crescimento mamando 
em um mamiło (na bolsa da mae, na maioria das especies). 



(b) Um bandicoot. O bandicoot e um cavador que come termites e 
outros insetos, junto com sementes, rafzes e bulbos de varias 
plantas. A bolsa com abertura posterior da femea ajuda a proteger 
o jovem da lama quando a mae cava. Outros marsupiais, como os 
cangurus, tern urna bolsa que se abre na parte frontal. 

A Figura 34.38 Marsupiais australianos. 
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a parte frontal do corpo materno, uma jornada que dura 
alguns minutos. Em outras especies, o marsupio se abre na 
parte posterior do corpo da mae; em bandicoots, isso prote- 
ge o juvenil ąuando sua mae cava na lama (Figura 34.38b). 

Os marsupiais existiam em todo o mundo durante a 
era Mesozoica, mas hoje sao encontrados apenas na regiao 
da Australia e nas America do Norte e do Sul. A biogeo- 
grafia dos marsupiais ilustra a interaęao entre a evoluęao 
biológica e geológica (ver Conceito 25.4). Após a sepa- 
raęao do supercontinente Pangeia, a America do Sul e a 
Australia tornaram-se continentes-ilha e seus marsupiais 
se diversificaram em isolamento dos euterios que come- 
ęaram uma radiaęao adaptativa nos continentes setentrio- 
nais. A Australia nao teve contato com outro continente 
desde o inicio da era Cenozoica, ha cerca de 65 milhóes 
de anos. Na Australia, a evoluęao convergente resultou em 
uma diversidade de marsupiais que se parecem com os eu¬ 
terios em papeis ecológicos similares em outras partes do 
mundo (Figura 34.39). Por outro lado, embora a America 
do Sul tivesse uma fauna marsupial diversa ao longo do 
Paleógeno, ela experimentou varias migraęóes de euterios. 
Uma das mais importantes ocorreu ha cerca de 3 milhóes 
de anos, quando as Americas do Norte e do Sul se reuni- 
ram pelo istmo do Panama e aconteceu um extenso trafe- 
go de animais nos dois sentidos pela ponte terrestre. Hoje, 
apenas tres familias de marsupiais vivem fora da regiao da 
Australia e os unicos marsupiais selvagens da America do 
Norte sao algumas especies de gambas. 

Euterios (mamiferos placentarios) 

Os euterios sao comumente chamados mamiferos placen¬ 
tarios porque suas placentas sao mais complexas do que 
as dos marsupiais. Os euterios tern gestaęao mais longa do 
que a dos marsupiais. Os euterios jovens completam seu 
desenvolvimento embrionario dentro do utero, unidos a 
sua mae pela placenta. A placenta dos euterios proporcio- 
na uma associaęao intima e de longa duraęao entre a mae e 
seu filhote em desenvolvimento. 

Acredita-se que os principais grupos de euterios atuais 
divergiram uns dos outros em uma explosao de mudanęa 
evolutiva. A epoca dessa explosao e incerta: dados mole- 
culares sugerem que ela ocorreu ha cerca de 100 milhóes 
de anos, enquanto dados morfológicos sugerem que ela 
ocorreu ha cerca de 60 milhóes de anos. A Figura 34.40 
explora varias ordens importantes de euterios e suas rela- 
ęóes filogeneticas com as outras, assim como com os mo- 
notremados e marsupiais. 

Primatas 

A ordem Primates dos mamiferos inclui os lemures, tarsii- 
deos, macacos pequenos e grandes. Os seres humanos sao 
membros do grupo dos grandes macacos. 

Caracteres derivados dos primatas A maioria dos primatas 
tern maos e pes adaptados para agarrar, e seus dedos tern 
unhas achatadas, em vez das garras estreitas como outros 
mamiferos. Ha outros aspectos caracteristicos de maos e 
pes, tambem, como os sulcos na pele dos dedos (que for- 


Mamiferos marsupiais I Mamiferos euterios 






Carcaju 





▲ Figura 34.39 Evoluęao convergente de marsupiais e eu¬ 
terios (mamiferos placentarios). (Observe que as figuras dos ani¬ 
mais nao estao em escala.) 


mam as impressóes digitais humanas). Em relaęao aos ou¬ 
tros mamiferos, os primatas tern cerebro grandę e mandi- 
bula curta, o que lhes confere a face achatada. Seus olhos 
yoltados para frente estao próximos entre si na parte fron- 




▼ Figura 34.40 


a diversidade dos mamiferos 


Relaęóes filogeneticas de mamiferos 


As evidencias de numerosos fósseis e de analises moleculares indicam que os 
monotremados divergiram dos outros mamiferos ha cerca de 180 milhóes de 
anos e que os marsupiais divergiram dos euterios (mamiferos placentarios) cer¬ 
ca de 140 milhóes de anos. A sistematica molecular tern ajudado a esclarecer 
as relaęóes evolutivas entre as ordens de euterios, embora ainda nao exista um 
amplo consenso sobre a arvore filogenetica. Urna hipótese corrente, represen- 
tada pela arvore mostrada abaixo, agrupa as ordens de euterios em quatro cla- 
dos principais. 
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Monotremata 


Marsupialia 


Proboscidea 
Sirenia 

Tubulidentata 
Hyracoidea 

Afrosoricida (toupeiras 
douradas e tenrecideos) 
Macroscelidea 
(musaranho-elefante) 

Xenarthra 



Este clado de euterios 
evoluiu na Africa quando 
o continente estava 
isolado de outras massas 
de terra. Ele inclui os 
maiores animais terrestres 
atuais (o elefante 
africano), bem como 
especies que pesam 
menos que 10 g. 


Todos os membros deste 
clado, que sofreu uma 
radiaęao adaptativa na 
America do Sul, 
pertencem a ordem 
Xenarthra. Uma especie, 
o tatu-galinha, e 
encontrada no sul dos 
Estados Unidos. 



Possivel arvore filogenetica dos mamiferos. 

Todas as 20 ordens existentes de mamiferos sao 
listadas do lado direito da arvore. As ordens em 
negrito sao examinadas na pagina seguinte. 


Rodentia 

Lagomorpha 

Primates 

Dermoptera (lemures 
voadores) 

Scandentia (musaranhos 
arboricolas) 


Este e o maior clado de 
euterios. Ele inclui os 
roedores, que constituem 
a maior ordem de 
mamiferos, com cerca de 
1.770 especies. Os seres 
humanos pertencem a 
ordem Primates. 


Carnivora 

Cetartiodactyla 

Perissodactyla 

Chiroptera 

Eulipotyphla 

Pholidota (pangolins) 



Este clado diverso 
abrange mamiferos 
terrestres e marinhos, 
bem como os morcegos, 
os unicos mamiferos 
voadores. Um corpo 
crescente de evidencias, 
incluindo os fósseis do 
Eoceno de baleias com 
pes, sustenta a colocaęao 
das baleias na mesma 
ordem (Cetartiodactyla) 
que os porcos, bois e 
hipopótamos. 
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lontras, focas. 


morsas 

Coiote 


Toninha do Pacifico 


Poem ovos; sem mamiłoś; 
os filhotes sugam o leite 
no pelo da mae. 


Tromba grandę e muscular; 
pele espessa e frouxa; 
incisivos superiores 
alongados como presas 


Aquaticos; membros 
anteriores como nadadeiras 
e sem membros posteriores; 
herbivoros 


Dentes reduzidos ou 
sem dentes; herbivoros 
(preguięas) ou carnivoros 
(tamanduas, tatuś) 


lncisivos espatulados; 
membros posteriores mais 
longos que os dianteiros 
e adaptados para correr 
e pular; herbivoros 


Dentes caninos 
pontiagudos e afiados 
e molares cortantes; 
carmvoros 


Cascos com o mesmo 
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hidrodinamico; membros 
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Cangurus, 

gambas, 

coalas 



Tubulidentata 

Aardvarks 



i 


Aardvark 


Hyracoidea 

Hiraxes 


Hirax das rochas 


Rodentia 


Esquilos, 

castores, ratos. 

int f 

porcos-espinhos. 


camundongos 

Esquilo vermelho 


Primates 


Lemures, macacos. 
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toupeiras, alguns 


musaranhos 
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Desenvolvimento 
embrionario completo 
em bolsa sobre o 
corpo materno 


Dentes consistindo 
em muitos tubos finos 
cimentados juntos; comem 
formigas e termites. 


Patas curtas; cauda grossa; 
herbivoros; estómago 
complexo com multiplas 
camaras 


lncisivos espatulados com 
crescimento continuo e 
desgastados pela roedura 


Polegares opostos; 
olhos frontais; córtex 
cerebral bem desenvolvido; 
omvoros 


Cascos com urn numero 
impar de dedos em 
cada pe; herbivoros 


Adaptados para o voo; 
grandę dobra da pele 
que se estende de dedos 
alongados para o corpo 
e patas; carmvoros ou 
herbivoros 


Comem principalmente 
insetos e outros pequenos 
invertebrados 
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PRIMATA 

ANCESTRAL 


tal da face. Os primatas tambem exibem cuidados parentais 
bem desenvolvidos e comportamento social complexo. 

Os primeiros primatas conhecidos eram arboricolas e 
muitas das caracteristicas dos primatas sao adaptaęóes para 
as demandas da vida nas aryores. Maos e pes para agarrar 
permitem aos primatas se pendurarem nos ramos das ar- 
vores. Todos os primatas atuais exceto os seres humanos 
tern halux grandę (o dedao do pe) e bastante separado dos 
outros dedos, permitindo-lhes que se agarrem a ramos com 
os pes. Todos os primatas tambem tern um polegar relati- 
yamente móvel e separado dos outros dedos, mas os maca- 
cos em geral tern efetivamente um polegar opositor; isto e, 
conseguem tocar a superficie ventral (o lado em que ficam 
as impressóes digitais) da ponta de todos os quatro dedos 
com a superficie ventral do polegar da mesma mao. Nos 
macacos e o nos grandes macacos nao humanos, o polegar 
opositor funciona como “potente pinęa” para agarrar. Nos 
seres humanos, urna estrutura óssea caracteristica na base 
do polegar lhe permite ser usado para manipulaęóes mais 
precisas. A inigualavel habilidade dos seres humanos repre- 
senta a descendencia com modificaęao de nossos ancestrais 
arboricolas. Manobras arbóreas tambem requerem urna 
excelente coordenaęao entre olhos e maos. 

A sobreposięao dos campos visuais dos dois 
olhos voltados para frente aumenta a percep- 
ęao de profundidade, yantagem óbvia para o 
animal que se balanęa (como na locomoęao 
em aryores, com pulos de galho em galho). 

Primatas atuais Ha tres grupos principais de 
primatas atuais: (1) os lemures de Madagascar 
(Figura 34.41), os lóris e galagos da Africa 
Tropical e sul da Asia; (2) os tarsiideos, que vi- 
vem no sudeste da Asia; e (3) os antropoides, 
que incluem os macacos grandę e pequenos e 
sao encontrados em todo o mundo. O primei- 
ro grupo - lemures, lóris e galagos - provavel- 
mente se parecem com os primeiros primatas 
arboricolas. O fóssil mais antigo conhecido de 
um tarsiideo data de 55 milhóes de anos, en- 
quanto o fóssil antropoide mais antigo data de 
45 milhóes de anos atras; junto com a eviden- 
cia de DNA, estes fósseis indicam que os tar¬ 
siideos sao mais estreitamente relacionados 
aos antropoides do que o grupo dos lemures 
(Figura 34.42). 

Voce pode ver na Figura 34.42 que os 
macacos nao formam um clado, mas ao con- 
trario, consistem em dois grupos, os maca¬ 
cos do Novo e do Velho Mundo. Acredita- 
-se que esses dois grupos se originaram na 
Africa ou na Asia. O registro fóssil indica 
que os macacos do Novo Mundo coloniza- 
ram inicialmente a America do Sul, ha apro- 
ximadamente 25 milhóes de anos. Nessa 
epoca, a America do Sul e a Africa haviam 
se separado e os macacos podem ter alcan- 
ęado a America do Sul a partir da Africa 
yiajando em troncos ou outros fragmentos 


► Figura 34.41 
Sifaka-de-verreaux 
(Propithecus 
verreaux), um tipo 
de lemure. 




Tempo (milhóes de anos atras) 


▲ Figura 34.42 Uma arvore filogenetica dos primatas. 0 registro fóssil indica 
que os antropoides comeęarann a divergir de outros primatas ha cerca de 55 milhóes 
de anos. Os macacos do Novo Mundo, os macacos do Velho Mundo e os grandes 
macacos (o clado que inclui os gibóes, orangotangos, gorilas, chimpanzes e seres 
humanos) tern evoluido como linhagens separadas por mais de 25 milhóes de anos. 
A linhagem conduzindo aos seres humanos se separou dos outros grandes macacos 
em algum momento entre 6 e 7 milhóes de anos atras. 

Q A filogenia mostrada aqui e consistente com a ideia de que os seres humanos 
evoluiram de chimpanzes? Explique. 
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flutuantes. O certo e que os macacos do Novo Mundo e 
os macacos do Velho Mundo sofreram radiaęóes adapta- 
tivas separadas durante seus muitos milhóes de anos de 
separaęao (Figura 34.43). Todas as especies de macacos 
do Novo Mundo sao arborfcolas, enąuanto os macacos do 
Velho Mundo incluem habitantes do solo, bem como espe¬ 
cies arborfcolas. A maioria dos macacos nos dois grupos e 
diurna (ativos durante o dia) e geralmente vive em bandos 
mantidos juntos pelo comportamento social. 

O outro grupo de antropoides consiste em pri- 
matas informalmente chamados de grandes macacos 
(Figura 34.44). O grupo dos grandes macacos inclui os 
generos Hylobates (gibóes), Pongo (orangotangos), Gorilla 
(gorilas), Pan (chimpanzes e bonobos) e Homo (seres hu- 
manos). Os grandes macacos divergiram dos macacos do 
Velho Mundo ha cerca de 25 a 30 milhóes de anos. Hoje, os 
grandes macacos nao humanos sao encontrados exclusiva- 
mente em regióes tropicais do Velho Mundo. Com exceęao 
dos gibóes, os grandes macacos atuais sao maiores tanto 
dos macacos do Novo Mundo como do Velho Mundo. To- 
dos os grandes macacos atuais tern braęos relativamente 
longos, pernas curtas e nao tern cauda. Embora todos os 
grandes macacos nao humanos passem parte do tempo 
em arvores, apenas os gibóes e orangotangos sao princi- 
palmente arborfcolas. A organizaęao social varia entre os 
grandes macacos; gorilas e chimpanzes sao altamente so¬ 



fa) Macacos do Novo Mundo, 
como os macacos-aranha 
(mostrado aqui), 
macacos-de-cheiro e 
macaco-capuchinho, tern 
cauda preensil (adaptada 
para agarrar) e narinas que 
se abrem para os lados. 


(b) Nos macacos do Velho 
Mundo falta urna cauda 
preensil e suas narinas se 
abrem para baixo. Este 
grupo inclui o genero 
Macaca (mostrado aqui), 
mandris, babuinos e 
macacos Rhesus. 


▲ Figura 34.43 Macacos do Novo Mundo e macacos do Ve- 
Iho Mundo. 



(a) Gibóes, como este 
gibao-de-muller, sao 
encontrados somente no 
sudeste da Asia. Seus 
braęos e dedos muito 
longos sao adaptaęóes 
para balanęar (pulando 
com os braęos de galho 
em galho). 


(b) Orangotangos sao grandes macacos timidos que vivem 
nas florestas pluviais da Sumatra e de Borneu. Passam 
a maior parte do seu tempo nas arvores; observe o pe 
adaptado para agarrar e o polegar opositor. 


(O Os gorilas sao os maiores 
dos grandes macacos; 
alguns machos tern quase 
2 m de altura e pesam 
cerca de 200 kg. 
Encontrados somente na 
Africa, estes herbh/oros 
geralmente vivem em 
grupos de ate cerca de 
20 indivfduos. 


(d) Os chimpanzes vivem na Africa tropical. 
Alimentam-se e dormem em arvores, mas 
tambem passam grandę parte do tempo no chao. 
Os chimpanzes sao inteligentes, comunicativos e 
sociais. 


(e) Os bonobos estao no mesmo genero (Pan) que os 
chimpanzes, mas sao menores. Hoje, sobrevivem 
apenas na naęao africana do Congo. 


▲ Figura 34.44 Os grandes macacos nao humanos. 
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ciais. Por fim, comparado aos outros primatas, os grandes 
macacos tem cerebro maior em proporęao ao tamanho de 
seu corpo e seu comportamento e mais flexfvel Essas duas 
caracterfsticas sao especialmente proeminentes no próxi- 
mo grupo que iremos considerar, os hominideos. 

REVISAO DO CONCEITO 34.6 

1. Compare os monotremados, marsupiais e euterios em ter¬ 
mos do desenvolvimento embrionario. 

2. Identifique ao menos cinco caracteres derivados dos primatas. 

Formule urna hipótese para explicar por 
que a diversidade de mamiferos aumentou no Cenozoico. 
Sua explicaęao deveria considerar as adaptaęóes dos mami¬ 
feros bem como os fatores como as extinęóes em massa e a 
deriva Continental (revise esses fatores no Conceito 25.4). 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 34.7 

Seres humanos sao mamiferos com cerebro 
grandę e locomocao bipede 

Em nosso passeio pela diversidade da Terra, chegamos en- 
fim a nossa própria especie, Homo sapiens , que tem cerca 
de 200.000 anos de idade. Quando se considera que a vida 
na Terra existe ha pelo menos 3,5 bilhóes de anos, clara- 
mente somos recem-chegados. 

Caracteres derivados dos seres humanos 

Muitos caracteres distinguem os seres humanos dos outros 
grandes macacos. Mais obviamente, os seres humanos tem 
postura ereta e sao bipedes (caminham em duas pernas). 
Os seres humanos tem cerebro muito maior e sao capazes de 
utilizar a linguagem, os pensamentos simbólicos, a expres- 
sao artistica, a manufatura e o uso de ferramentas complexas. 
Os seres humanos tambem tem ossos e musculos da man- 
dibula reduzidos, junto com um trato digestório mais curto. 

Ao nivel molecular, a lista de caracteres derivados dos 
seres humanos esta crescendo a medida que os cientistas 
comparam os genomas de seres humanos e chimpanzes. Em- 
bora os dois genomas sejam 99% identicos, urna diferenęa de 
1% pode se traduzir em um grandę numero de alteraęóes em 
um genoma que contem 3 bilhóes de pares de bases. Ade- 
mais, mudanęas em um pequeno numero de genes podem ter 
grandes efeitos. Esse ponto foi realęado por resultados recen- 
tes mostrando que os seres humanos e os chimpanzes dife- 
rem na expressao de 19 genes reguladores. Esses genes ligam 
e desligam outros genes e, portanto, podem responder por 
muitas diferenęas entre os seres humanos e os chimpanzes. 

Tenha em mente que essas diferenęas genómicas - e 
quaisquer caracterfsticas fenotfpicas derivadas que eles co- 
dificam - separam os seres humanos dos outros grandes 
macacos atuais. Mas muitos desses caracteres novos sur- 
giram primeiro em nossos ancestrais, muito antes de nossa 
própria especie ter aparecido. Consideraremos alguns des¬ 
ses ancestrais para ver como esses caracteres se originaram. 


Os primeiros hominmeos 

O estudo das origens dos seres humanos e conhecido 
como paleoantropologia. Os paleoantropólogos desen- 
terraram fósseis de aproximadamente 20 especies extintas 
que sao mais estreitamente relacionadas aos seres huma¬ 
nos do que aos chimpanzes. Essas especies sao conhecidas 
como hominmeos (Figura 34.45). (Embora a maioria dos 
antropólogos use agora o termo homimneo , seu sinónimo 
mais antigo, hominideo , continua a ser usado por alguns.) 
Desde 1994, fósseis de quatro especies de hominmeos, da- 
tando de mais de 4 milhóes de anos de idade, foram desco- 
bertos. O mais antigo desses hominmeos, Sahelanthropus 
tchadensis , viveu ha cerca de 6,5 milhóes de anos. 

Sahelanthropus tchadensis e outros hominmeos primiti- 
vos compartilharam alguns dos caracteres derivados de seres 
humanos. Por exemplo, eles tinham dentes caninos reduzidos 
e alguns fósseis sugerem que eles tinham faces relativamente 
achatadas. Tambem mostram sinais de terem assumido urna 
postura mais ereta e bipede do que os outros grandes maca¬ 
cos. Urna pista para sua postura ereta pode ser encontrada no 
forame magno, o oriffcio na base do cranio pelo qual passa a 
medula espinal. Em chimpanzes, o forame magno situa-se re- 
lativamente mais atras no cranio, enquanto nos hominmeos 
primitivos (e em seres humanos), ele e localizado abaixo do 
cranio. Essa posięao nos permite manter nossa cabeęa direta- 
mente sobre o nosso corpo, como aparentemente os hominf- 
neos primitivos tambem fizeram. A pelve, os ossos dos mem- 
bros e pes de 4,4 milhóes de anos de idade do Ardipithecus 
ramidus tambem sugerem que os hominmeos primitivos 
estavam comeęando a se tornar bipedes (Figura 34.46). 
(Retornaremos ao assunto bipedalismo adiante no capitulo.) 

Observe que os caracteres que distinguem os seres 
humanos de outros grandes macacos atuais nao evoluiram 
em perfeita harmonia. Enquanto os primeiros hominmeos 
exibiam sinais de bipedalismo, seus cerebros permaneciam 
pequenos - cerca de 300 a 450 cm 3 em volume, comparado 
com a media de 1.300 cm 3 do Homo sapiens . Os primeiros 
hominmeos tambem eram, em geral, pequenos. Estima-se 
que A. ramidus, por exemplo, tivesse cerca de 1,2 m de al- 
tura, com dentes relativamente grandes e mandibula pro- 
jetada adiante da parte superior da face. Os seres humanos, 
ao contrario, tem em media 1,7 m de altura e face relativa- 
mente achatada; compare sua face com a dos chimpanzes 
na Figura 34.44d. 

E importante evitar duas concepęóes equivocadas so¬ 
bre os primeiros hominmeos. Urna e pensar neles como 
chimpanzes ou como tendo evoluido de chimpanzes. 
Os chimpanzes representam urna ponta de um ramo se- 
parado da evoluęao e adquiriram caracteres derivados 
próprios, após divergirem de seu ancestral comum com os 
seres humanos. 

Outra concepęao equivocada e pensar a evoluęao hu- 
mana como urna escada que vem diretamente de um grandę 
macaco ancestral ao Homo sapiens . Muitas vezes, esse erro 
e ilustrado como um desfile de especies fósseis que se tor- 
nam progressivamente mais parecidas conosco a medida que 
marcham pela pagina. Se a evoluęao humana e um desfile, 
ele e muito desordenado, com muitos grupos se separando 
para tomar outros rumos evolutivos. Durante algum tempo, 
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▲ Figura 34.45 Uma linha do tempo para especies selecio- 
nadas de homimneos. A maioria dos fósseis ilustrados aqui pro- 
vem de sftios no leste e no sul da Africa. Observe que, na maior 
parte do tempo na historia dos homimneos, duas ou mais especies 


de homimneos foram contemporaneas. Algumas das especies sao 
controversas, refletindo debates filogeneticos acerca da interpreta- 
ęao de detalhes esgueleticos e biogeograficos. 



varias especies de homimne¬ 
os coexistiram. Essas espe¬ 
cies costumavam diferir na 
forma do cranio, no tamanho 
do corpo e na dieta (inferen- 
cia feita a partir dos seus 
dentes). Por firn, todas com 
exceęao de uma - aąuela que 
deu origem ao Homo sapiens 
- se extinguiram. Contudo, 
ąuando as caracteristicas de 
todos os homimneos que vi- 
veram durante os ultimos 6,5 
milhóes de anos sao conside- 
radas, H sapiens aparece nao 
como o resultado finał de 
uma trajetória evolutiva em 
linha reta, mas sim como o 
unico membro sobrevivente 
de uma arvore evolutiva alta- 
mente ramificada. 


◄ Figura 34.46 O esqueleto 
de "Ardi", antigo homimneo 
{Ardipithecus ramidus ) de 4,4 
milhóes de anos atras. 


Australopitedneos 

O registro fóssil indica que a diversidade de homimneos 
aumentou entre 4 e 2 milhóes de anos atras. Muitos desses 
homimneos desse periodo sao coletivamente chamados de 
australopitecineos. Sua filogenia permanece obscura em 
muitos pontos, mas como um grupo, eles sao quase cer- 
tamente parafileticos. O membro mais antigo do grupo, 
Australopithecus anamensis , viveu ha 4,2 a 3,9 milhóes de 
anos, próximo a epoca de homimneos mais velhos, como 
Ardipithecus ramidus . 

Os australopitecineos ganharam seu nome a partir da 
descoberta em 1924, na Africa do Sul, do Australopithecus 
africanus (“grandę macaco do sul da Africa”), que viveu ha 
3 e 2,4 milhóes de anos. Com a descoberta de mais fósseis, 
tornou-se claro que A. africanus caminhava completamen- 
te ereto (era bipede) e tinha maos e dentes similares aos 
dos seres humanos. Entretanto, seu cerebro tinha apenas 
cerca de um teręo do tamanho do cerebro do ser humano 
atual. 

Em 1974, na regiao de Afar da Etiopia, os paleoantro- 
pólogos descobriram um esqueleto de Australopithecus 
de 3,2 milhóes de anos de idade que estava 40% completo. 
“Lucy”, como o fóssil foi chamado, era baixa - apenas cerca 
de 1 m de altura. A Lucy e fósseis similares foi dado o nome 
de Australopithecus afarensis (da regiao de Afar). Os fós¬ 
seis descobertos no inicio da decada de 1990 mostram que 
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A. afarensis existiu como uma especie por, pelo menos, 
1 milhao de anos. 

Correndo o risco de fazer uma simplificaęao exacerba- 
da, poderiamos dizer que A . afarensis tinha menos carac- 
teres derivados de seres humanos acima do pescoęo do que 
abaixo. O cerebro de Lucy era pouco maior do que uma 
bola de tenis, um tamanho similar ao esperado para um 
chimpanze do tamanho do corpo de Lucy. Os cranios de 
A. afarensis tambem tinham maxila interior mais longa. 
Os esqueletos de A. afarensis sugerem que esses homini- 
neos eram capazes de locomoęao arboricola, com braęos 
relativamente longos em proporęao ao tamanho do corpo 
(comparado as proporęóes em seres humanos). Entre- 
tanto, fragmentos de ossos da pelve e do cranio indicam 
que A. afarensis caminhava sobre duas pernas. Pegadas 
fossilizadas em Laetoli, Tanzania, corroboram a eviden- 
cia esqueletica de que os hominineos vivendo na epoca de 
A. afarensis eram bipedes (Figura 34.47). 

Outra linhagem de australopitecineos consistia em 
australopitecinos “robustos”. Esses hominineos, que inclu- 
iram especies como Paranthropus boisei, tinham cranios 
robustos com mandibulas poderosas e dentes grandes, 
adaptados para triturar e mascar alimentos duros e resis- 
tentes. Eles contrastam com os “graciosos” (esbeltos) aus- 
tralopitecineos, incluindo A. afarensis e A. africanus , que 
tinham equipamentos de alimentaęao mais fragil, adapta¬ 
dos para alimentos mais macios. 

Combinando a evidencia dos primeiros hominineos 
com o registro fóssil muito mais rico dos australopiteci¬ 
neos que surgiram mais tarde, torna-se possivel formular 
hipóteses sobre tendencias significativas na evoluęao dos 
hominineos. No Exercicio de Habilidades Cientfficas, 
voce examinara uma dessas tendencias: como o volume do 
cerebro dos hominineos se alterou durante o tempo. Aqui 
iremos considerar outras duas tendencias: a emergencia do 
bipedalismo e o uso de ferramentas. 

Bipedalismo 

Nossos ancestrais antropoides de 35 a 30 milhóes de anos 
atras eram ainda arboricolas. Mas ha cerca de 10 milhóes 
de anos, a cordilheira de montanhas do Himalaia tinha se 
formado, soerguida em consequencia da colisao da płaca da 
India com a płaca Eurasiana (ver Figura 25.16). O clima se 
tornou mais seco e, no que hoje sao Africa e a Asia, as flo- 
restas se contrairam. O resultado foi um aumento da area 
de habitats de savana, com menos arvores. Os pesquisadores 
formularam a hipótese que a medida que o habitats mudou, 
a seleęao natural pode ter favorecido adaptaęóes que torna- 
ram mais eficiente o movimento em areas abertas. Subjacen- 
te a essa ideia esta o fato de que, embora grandes macacos 
nao humanos sejam muito adaptados a escalar arvores, eles 
sao bem menos adaptados para se movimentar no solo. Por 
exemplo, quando um chimpanze caminha, ele usa quatro ve- 
zes mais energia do que a utilizada pelos seres humanos. 

Ainda que elementos dessa hipótese sobrevivam, o qua- 
dro agora parece ser um pouco mais complexo. Embora to- 
dos os fósseis recentemente descobertos dos primeiros homi- 
nineos mostrem indicaęóes de bipedalismo, nenhum desses 
hominineos viveu em savanas. Pelo contrario, eles viveram 


T Figura 34.47 Eviden- 
cia de que os hominineos 
caminhavam eretos a 3 f 5 
milhóes de anos atras. 


(a) As pegadas de Laetoli, 
mais de 3,5 milhóes de 
anos de idade, confir- 
mam que a postura 
ereta evoluiu bastante 
cedo na historia dos 
hominineos. 


(b) Uma reconstruęao artfstica 
de A. afarensis, um 
hominfneo que viveu na 
epoca das pegadas de 
Laetoli. 




em habitats mistos, variando desde florestas a matas abertas. 
Alem disso, qualquer que seja a pressao seletiva que levou ao 
bipedalismo, os hominineos nao assumiram uma locomoęao 
mais bipede de maneira simples e linear. Ardipithecus tinha 
elementos esqueleticos indicando que ele podia mudar para 
um caminhar ereto, mas tambem era bem adaptado para es¬ 
calar arvores. Os australopitecineos parecem ter tido varios 
estilos de locomoęao e algumas especies gastavam mais tem¬ 
po no solo do que outras. Somente ha cerca de 1,9 milhóes de 
anos os hominineos comeęaram a percorrer longas distan- 
cias sobre as duas pernas. Esses hominineos viveram em am- 
bientes mais aridos, em que o caminhar bipede requer menos 
energia do que caminhar sobre quatro patas. 

0 uso de ferramentas 

Como voce leu anteriormente, a manufatura e o uso de 
ferramentas complexas sao caracteres comportamentais 
derivados dos seres humanos. Determinar a origem do 
uso de ferramentas na evoluęao dos hominineos e um dos 
grandes desafios dos paleoantropólogos. Outros grandes 
macacos sao capazes de usar ferramentas surpreendente- 
mente sofisticadas. Os orangotangos, por exemplo, podem 
moldar gravetos no formato de sondas, com o objetivo de 
retirar insetos de seus ninhos. Chimpanzes sao ainda mais 
habeis, usando rochas para esmagar e abrir alimentos e co- 
locando folhas sob os pes para caminhar sobre espinhos. 
E provavel que os primeiros hominineos fossem capazes 
desse tipo simples de uso de ferramentas, mas encontrar 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Determinando a eguaęao de uma regressao linear 


Como o volume cerebral mu- 
dou ao longo do tempo em 
uma linhagem homimnea? 

0 taxon hominineo inclui Homo sa¬ 
piens e cerca de 20 especies extintas 
que se acredita representarem os 
antigos parentes dos seres humanos. 

Os pesquisadores constataram que o 
volume do cerebro dos hominineos 
mais antigos variava entre 300 e 450 cm 3 , similar ao volume do 
cerebro de chimpanzes. O volume do cerebro de seres humanos 
modernos varia entre 1.200 a 1.800 cm 3 . Neste exercicio, voce exa- 
minara como o volume medio do cerebro variou ao longo do tempo 
e atraves das varias especies de hominineos. 

Como o estudo foi realizado Nesta tabela, xe a idade media 
de cada especie de hominineo eyeo volume medio do cerebro 
(cm 3 ). Idades com valores negativos representam milhóes de anos 
antes do presente (que tern uma idade de 0). 


Especies de 
hominineos 

Idade media 
(milhóes de 
anos;x) x,-x 

Volume 
medio do 
cerebro 
(cm 3 ; y) 

(x,-x) 

X 

y ,-y Wi-y) 

Ardipithecus 

ramidus 

-4,4 


325 



Australopithecus 

afarensis 

-3,4 


375 



Homo habilis 

-1,9 


550 



Homo ergaster 

-1,6 


850 



Homo erectus 

-1,2 


1.000 



Homo 

heidelbergensis 

-0,5 


1.200 



Homo 

neanderthalensis 

-0,1 


1.400 



Homo sapiens 

0 


1.350 




Interprete os dados 

Como o volume do cerebro dos hominineos mudou ao longo do 
tempo? Em particular, ha uma relaęao linear (uma linha reta) entre o 
volume do cerebro e o tempo? 

Para descobrir, executaremos a regressao linear, uma tecnica 
para determinar a equaęao para a linha reta que proporciona o 
"melhor ajuste" ao conjunto de dados. Lembre-se de que a egua¬ 
ęao para uma linha reta entre duas variaveisx e y e: 

y = mx + b 

Nesta equaęao, m representa a inclinaęao da linha, enquanto b 
representa a interceptaęao emy(o ponto no qual a linha reta cruza 
o eixoy). Quando m < 0, a linha tern inclinaęao negativa, indicando 
que os valores de y tornam-se menores a medida que os valores de 
x se tornam maiores. Quando m > 0, a linha tern inclinaęao posi- 
tiva, significando que os valores de y tornam-se maiores a medida 
que os valores de x se tornam maiores. Quando m = 0, y tern valor 
constante (b). 


O coeficiente de correlaęao, r, pode ser usado para calcular os 
valores de m e de b em uma regressao linear: 

s y . _ 

m = r— e b = y - mx 
s x 

Nestas equaęóes, s x e s y sao os desvios-padróes das variaveis x e y, 
respectivamente, enquanto x e y sao as media destas duas variaveis. 
(Ver no Exercicio de Habilidades Cientificas do Capitulo 32 para mais 
informaęóes sobre o coeficiente de correlaęao, media e desvio-padrao). 

1. Calcule as medias (x e y) a partir dos dados na tabela. A seguir, 
preencha as colunas (x ; - x) e (y, - y) na tabela de dados e use 
estes resultados para calcular os desvios-padróes s x e s y . 

2. Como descrito no Exercfcio de Habilidades Cientificas do 
Capitulo 32, a formula para o coeficiente de correlaęao e 

- y) 

r =- 

Preencha a coluna da tabela de dados do produto (x,-x) x iy -y). 
Use estes valores e o desvio-padrao calculado no item 1 para cal¬ 
cular o coeficiente de correlaęao r entre o volume do cerebro da 
especies de hominineos (y) e as idades dessas especies (x). 

3. Com base no valor de r que voce calculou no item 2, descreva 
em palavras a correlaęao entre o volume medio do cerebro das 
especies de hominineos e a idade media das especies. 

4. (a) Use seu valor calculado de r para calcular a inclinaęao (m) 
e a interceptaęao em y ( b ) de uma reta de regressao para este 
conjunto de dados. (b) Faęa urn grafico da reta de regressao 
para o volume medio do cerebro de especies de hominineos 
versus a idade media das especies. Tome cuidado para selecio- 
nar e identificar seus eixos corretamente. (c) Represente grafi- 
camente os dados da tabela no mesmo grafico que mostra a 
reta de regressao. A reta de regressao parece proporcionar urn 
ajuste aceitavel para os dados? 

5. A equaęao da reta de regressao pode ser usada no calculo do 
valor dey esperado para qualquer valor determinado de x. 

Por exemplo, suponha que a equaęao linear indicou que 

m = 2 e b = 4. Nesse caso, quando x = 5, esperariamos que 
y = 2x + 4 = (2 X 5) + 4 = 14. Com base nos valores de m 
e b que voce determinou no item 4, use essa abordagem para 
determinar o volume medio esperado do cerebro para urn ho¬ 
minineo que viveu ha 4 milhóes de anos (i.e., x = -4). 

y 2 - y-i 

6. A inclinaęao de uma reta pode ser definida como m =- , 

x 2 - Xt 

em que (x 7 , y 7 ) e (x 2 , y 2 ) sao as coordenadas de dois pontos so¬ 
bre a reta. Deste modo, a inclinaęao representa a razao de ele- 
vaęao de uma reta (quanto a reta se eleva verticalmente) para o 
percurso da linha (quanto a linha muda horizontalmente). Use 
a definięao da inclinaęao para estimar quanto tempo levou para 
que o volume medio do cerebro aumentasse 100 cm 3 durante o 
curso da evoluęao dos hominineos. 

Dados de Dean Falk, Florida State University, 2013. 



fósseis de gravetos modificados ou folhas que foram utili- 
zadas como sapatos e praticamente impossfvel. 

A evidencia mais antiga geralmente aceita sobre o uso 
de ferramentas por hominineos sao marcas de cortes em os- 
sos de animais de 2,5 milhóes de anos de idade, encontradas 
na Etiopia. Essas marcas sugerem que os hominineos cor- 
tavam carne dos ossos de animais usando ferramentas de 


pedra. De maneira interessante, os hominineos cujos fósseis 
foram encontrados próximo ao sitio onde os ossos foram 
descobertos tinham cerebro relativamente pequeno. Se esses 
hominineos, denominados Australopithecus garhi , foram de 
fato os criadores dos instrumentos de pedra usados nos os¬ 
sos, isso sugeriria que o uso de ferramentas de pedra se origi- 
nou antes da evoluęao de cerebros grandes em hominineos. 
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Os primeiros Homo 

Os fósseis mais antigos que paleoantropó- 
logos classificam em nosso genero, Homo , 
incluem aąueles da especie Homo habilis. 

Esses fósseis, variando em idade de cerca de 
2,4 a 1,6 milhóes de anos, mostram claros 
sinais de certos caracteres homimneos de- 
rivados abaixo do pescoęo. Comparado aos 
australopitedneos, H habilis tinha mandi- 
bula mais curta e maior volume cerebral, 
cerca de 600 a 750 cm 3 . Ferramentas afiadas 
de pedra tambem foram encontradas com 
os mesmos fósseis de H habilis (o nome 
significa “homem habilidoso”). 

Fósseis de 1,9 a 1,5 milhóes de anos 
atras marcam um novo estagio na evolu- 
ęao dos homimneos. Um grandę nume- 
ro de paleoantropólogos reconhece es- 
tes fósseis como de urna especie distinta, 

Homo ergaster. O Homo ergaster tinha um 
cerebro substancialmente maior do que 
H. habilis (mais de 900 cm 3 ), bem como 
pernas longas e finas com articulaęóes do 
quadril bem adaptadas para caminhar lon¬ 
gas distancias (Figura 34.48). Os dedos 
eram relativamente curtos e retos, suge- 
rindo que H ergaster nao escalava arvores 
como os homimneos anteriores. Os fósseis 
de H. ergaster foram descobertos em am- 
bientes bem mais aridos do que os homi- 
nineos anteriores e foram associados com 
ferramentas de pedra mais sofisticadas. 

Seus dentes menores tambem sugerem que 
H ergaster ou comia alimentos diferentes 
do que os australopitedneos (mais carne e 
menos materiał vegetal) ou preparava al- 
guns de seus alimentos antes de mastigar, 
talvez cozinhando ou triturando os alimentos. Coerente 
com a possivel importancia do cozimento, um estudo de 
2012 descreve fragmentos de ossos queimados de 1 milhao 
de anos de idade, foram encontrados em urna caverna; os 
pesquisadores concluiram que os seres humanos ancestrais 
estavam usando fogo por aquela epoca. 

O Homo ergaster marca urna importante mudanęa no 
tamanho relativo dos sexos. Em primatas, a diferenęa de 
tamanho entre machos e femeas e um importante compo- 
nente do dimorfismo sexual (ver Capitulo 23). Em media, os 
gorilas machos e orangotangos pesam cerca de duas vezes 
mais do que as femeas de suas especies. Em Australopithecus 
afarensis , os machos eram 1,5 vezes mais fortes do que as 
femeas. A amplitudę do dimorfismo sexual diminuiu ainda 
mais nos primeiros Homo , urna tendencia que continua em 
nossa própria especie: os machos humanos pesam apenas 
cerca de 1,2 vezes mais do que as femeas. 

O dimorfismo sexual reduzido pode oferecer algumas 
pistas para o sistema social de homimneos extintos. Nos 
primatas atuais, o dimorfismo sexual extremo esta asso- 
ciado com intensa competięao entre machos por multiplas 


femeas. Em especies com ligaęao mais for¬ 
te entre pares (incluindo a nossa própria), 
o dimorfismo sexual nao e tao drastico. 
Em H ergaster , portanto, machos e feme¬ 
as podem ter se envolvido em pares mais 
estaveis do que os homimneos anteriores 
fizeram. Essa mudanęa pode estar associa- 
da com o cuidado parental de longa dura- 
ęao por ambos os pais. Os bebes humanos 
dependem de seus pais para o alimento e 
proteęao por muito mais tempo do que os 
juvenis dos outros grandes macacos. 

Em geral, os fósseis hoje reconheci- 
dos como H. ergaster eram originalmente 
considerados membros primitivos de ou- 
tra especie, Homo erectus , e alguns paleo¬ 
antropólogos ainda mantem essa posięao. 
Homo erectus se originou na Africa e foi 
o primeiro homimneo a migrar para fora 
desse continente. Os fósseis mais antigos 
de homimneos fora da Africa, remontando 
a 1,8 milhao de anos, foram descobertos 
em 2000, na Georgia. Por firn, Homo erec¬ 
tus migrou a locais tao distantes quanto o 
arquipelago indonesio. A evidencia fóssil 
indica que H. erectus se tornou extinto em 
alguma epoca após 200.000 anos atras, em- 
bora um grupo possa ter persistido em Java 
ate aproximadamente 50.000 anos atras. 

Neandertais 

Em 1856, mineiros descobriram alguns 
fósseis humanos misteriosos em urna ca- 
verna no vale do Neander, na Alemanha. 
Os fósseis de 40.000 anos de idade perten- 
ciam a um homimneo de ossos robustos 
com testa proeminente. O homimneo foi 
denominado Homo neanderthalensis e e comumente cha- 
mado de neandertal. Os neandertais viveram na Europa ha 
350.000 anos e depois se espalharam pelo Oriente Próxi- 
mo, Asia Central e sul da Siberia. Eles tinham um cerebro 
maior do que o dos seres humanos atuais, enterravam seus 
mortos e faziam utensilios de caęa de pedra e de madeira. 
Porem, apesar de suas adaptaęóes e cultura, os neandertais 
se extinguiram ha cerca de 28.000 anos. 

Qual e a relaęao evolutiva dos neandertais com os 
Homo sapiens ? Dados geneticos indicam que as linhagens 
levando a H sapiens e aos neandertais divergiram ha cerca 
de 400.000 anos. Isso indica que enquanto os neandertais 
e seres humanos compartilharam um ancestral comum re- 
cente, os seres humanos nao descendem diretamente dos 
neandertais (como outrora se pensava). 

Outra questao de longa data e se ocorreu cruzamento 
entre as duas especies. Alguns pesquisadores tern argumen- 
tado que evidencia de fluxo genico pode ser encontrada em 
fósseis que mostram urna mistura de caracteristicas huma- 
nas e neandertais. Outros pesquisadores contestam essa 
conclusao. Ate recentemente, os resultados das analises ge- 



▲ Figura 34.48 Fóssil de 
Homo ergaster. Este fóssil de 
1,7 milhao de anos de idade 
do Quenia pertence a um ma- 
cho jovem de Homo ergaster. 
Este individuo era alto, magro, 
completamente bfpede e tinha 
cerebro relativamente grandę. 
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neticas tambem tem sido inconclusivos. Em 2010, entretan- 
to, uma analise de seąuencias de DNA do genoma neander- 
tal indicou que ocorreu fluxo genico limitado entre as duas 
especies (Figura 34.49). Esse estudo tambem mostrou que 
os genomas de neandertais e seres humanos eram identicos 
em 99,7% dos sitios de nucleotideos. Resultados de um se- 
gundo estudo genómico, tambem publicado em 2010, indi¬ 
cou que tambem ocorreu fluxo genico entre neandertais e 
“denisovanos”, hominineos ate agora nao identificados, cujo 
DNA foi isolado de fragmentos ósseos de 40.000 anos de 
idade descobertos em uma caverna na Siberia. 


Homo sapiens 

A evidencia de fósseis, a arqueologia e estudos de DNA 
tem melhorado nossa compreensao acerca de como nossa 
própria especie, Homo sapiens , surgiu e se propagou em 
todo o mundo. 

A evidencia fóssil indica que os ancestrais dos seres hu¬ 
manos se originaram na Africa. Especies mais antigas (talvez 
H. ergaster ou H erectus) deram origem a outras especies, 
por firn incluindo H sapiens. Alem disso, os fósseis mais an- 
tigos conhecidos de nossa própria especie foram encontra- 
dos em dois sitios diferentes na Etiopia e incluem especimes 
que sao de 195.000 e 160.000 anos. Esses primeiros seres 
humanos tinham sobrancelhas menos pronunciadas do que 
aquelas encontradas em H. erectus e neandertais e eles eram 
mais esbeltos do que os outros hominineos recentes. 

Os fósseis etiopes sustentam inferencias acerca da ori¬ 
gem dos seres humanos ha partir de evidencia molecular. 
As analises de DNA indicam que todos os seres humanos 
vivos sao mais estreitamente relacionados uns aos outros 
do que aos neandertais. Outros estudos sobre o DNA 
humano mostram que os europeus e asiaticos comparti- 
lham um ancestral comum relativamente recente e que 
muitas linhagens africanas se ramificaram em posięóes 
mais basais na arvore da familia humana. Esses achados su- 
gerem fortemente que todos os seres humanos atuais tem 
ancestrais que se originaram como H. sapiens na Africa. 

Os fósseis mais antigos de H. sapiens fora da Africa sao 
do Oriente Medio e remontam ha cerca de 115.000 anos. 
A evidencia fóssil e analises geneticas sugerem que os se¬ 
res humanos se espalharam para fora da Africa em uma ou 
mais ondas, primeiro na Asia e, após, para a Europa e Aus¬ 
tralia. A data da primeira chegada dos seres humanos ao 
Novo Mundo e incerta, em- 
bora a evidencia mais antiga 
geralmente aceita aponte para 
cerca de 15.000 anos atras. 

Novos achados conti- 
nuamente atualizam nosso 
entendimento da linhagem 
evolutiva humana. Por exem- 
plo, em 2004, pesquisadores 
relataram um achado extra- 
ordinario: restos do esqueleto 
de hominineos adultos da- 

tando de apenas 18.000 anos _ _ ,, ... 

v . ▲ Umfossil de 160.000 anos 

atras e representando uma atr as de Homo sapiens. 



T Figura 34.49 


Pesquisa 


Ocorreu fluxo genico entre neandertais e 
seres humanos? 


Experimento Alguns pesquisadores interpretaram que fósseis 
descobertos na Europa exibiam uma mescla de caracterfsticas de 
neandertais e seres humanos, sugerindo que os seres humanos 
podem ter procriado com neandertais. Para avaliar essa ideia, 
Richard Green, Svante Paabo e seus colaboradores extrairam 
DNA de varios fósseis de neandertais e usaram esse DNA para 
construir um esboęo do genoma dos neandertais. Sob a hipóte- 
se que pouco ou nenhum fluxo genico ocorreu entre neander¬ 
tais e H. sapiens após suas linhagens evolutivas divergirem, o 
genoma neandertal deveria ser igualmente semelhante a todos 
os genomas humanos, independente da regiao geografica em 
onde os genomas humanos fossem obtidos. 

Para testar essa hipótese, os pesquisadores comparam o 
genoma neandertal a genomas de cinco seres humanos atuais: 
um do sul da Africa, um do oeste da Africa e tres de regióes de 
fora da Africa (Franęa, China e Papua-Nova Guine). Eles usaram 
um indice de similaridade genetica, D, igual a porcentagem de 
DNA neandertal que equivalia a uma populaęao humana menos 
a porcentagem de DNA neandertal que equivalia a uma segun- 
da populaęao humana. Se pouco ou nenhum fluxo genico ocor¬ 
reu entre neandertais e seres humanos, D deveria ser próximo a 
zero para cada uma dessas comparaęóes. Valores de D que sao 
substancialmente maiores do que zero indicam que os neander¬ 
tais sao mais similares geneticamente a primeira das populaęóes 
comparadas - proporcionando uma evidencia de fluxo genico 
entre os neandertais e membros daquela populaęao. 
Resultados Os neandertais compartilham consistentemente 
mais variantes geneticas com nao africanos do que com africa- 
nos. Por outro lado, o genoma neandertal foi igualmente similar 
aos genomas de seres humanos de cada uma das tres regióes 
diferentes de fora da Africa. 



africanos nao africanos 

Populaęóes sendo comparadas em relaęao aos neandertais 


Conclusóes Analises genómicas indicam que ocorreu fluxo 
genico entre populaęóes neandertais e humanas fora da Africa 
(onde as distribuięóes das duas especies se sobrepuseram). 


Fonte: R. E. Green et al., A draft sequence of the Neanderthal genome, 
Science 328:710 -722 (2010). 


| Fósseis de neandertais foram encontrados apenas na 
Europa e no Oriente Medio. Explique como os neandertais poderiam 
ser mais similares geneticamente a nao africanos do que a africanos 
e ainda serem igualmente próximos aos seres humanos da Franęa, 
China e Papua-Nova Guine. 
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especie previamente desconhecida, que eles denominaram 
Homo floresiensis. Descoberta em uma caverna de pedra 
calcaria na Ilha de Flores na Indonesia, os indiyiduos eram 
muito mais baixos e tinham volume cerebral muito menor 
do que H. sapiens - mais semelhante, de fato, a um aus- 
tralopitecineos. Os pesquisadores que descobriram esses 
fósseis argumentaram que certas caracteristicas dos es- 
queletos, como a forma dos dentes e a espessura e as pro- 
poręóes do cranio, sugerem que H. floresiensis descendeu 
de H. erectus , de maior tamanho. Nao convencidos, alguns 
pesquisadores argumentaram que os fósseis representam 
pequenos indmduos de H. sapiens com cerebros diminu- 
tos e deformados, condięao chamada microcefalia. 

Entretanto, um estudo de 2007 constatou que os ossos 
do punho dos fósseis de Flores sao similares na forma aque- 
les de grandes macacos nao humanos e hominineos primi- 
tivos, mas diferente daqueles de Neandertal e H. sapiens. 
Esses pesquisadores concluiram que os fósseis de Flores 
representam uma especie cuja linhagem se ramificou antes 
da origem do clado que inclui neandertais e seres huma¬ 
nos. Um estudo posterior, comparando os ossos do pe dos 
fósseis de Flores com aqueles de outros homimneos, tam¬ 
bem indicou que H. floresiensis surgiu antes de H. sapiens; 
de fato, esses pesquisadores sugeriram que H. floresiensis 
pode ter descendido de um homimneo ate agora nao iden- 
tificado que viveu antes mesmo de H. erectus. 

Se evidencia adicional continuar a sustentar a desig- 
naęao de H. floresiensis como um novo homimneo, uma 
intrigante explicaęao para o aparente “encolhimento” e que 
o isolamento na ilha pode ter resultado em seleęao para ta¬ 
manho extremamente reduzido. Essa reduęao de tamanho 
e bem estudada em outras especies de mamiferos anas que 
sao endemicas de ilhas. Um desses estudos constatou que 
em ilhas os cerebros de hipopótamos fósseis anóes eram de 
yerdade proporcionalmente menores do que seus corpos. 
Uma possivel explicaęao para esse achado e que cerebros 
menores resultaram da seleęao para consumo reduzido de 
energia (o cerebro dos mamiferos usa grandes quantidades 
de energia). Aplicando esses resultados aos fósseis de Flo¬ 
res, os pesquisadores concluiram que o tamanho cerebral de 
H. floresiensis coincidem bastante com o que foi predito para 
um homimneo anao de seu tamanho corporal. Questóes 
envolventes que ainda podem ser respondidas a partir dos 
achados antropológicos e arqueológicos ocultos em Flores 
incluem como H. floresiensis se originou e se ele encontrou 
H. sapiens , que tambem viveu na Indonesia ha 18.000 anos. 

A rapida expansao de nossa especie pode ter sido esti- 
mulada por mudanęas na cognięao humana a medida que 
H. sapiens evoluiu na Africa. A evidencia de pensamento so- 
fisticado em H. sapiens inclui uma descoberta em 2002, na 
Africa do Sul, de 77.000 anos - marcaęóes geometricas so- 
bre pedaęos de ocre (Figura 34.50). E em 2004, arqueólogos 
trabalhando ao sul e ao leste da Africa encontraram ovos de 
avestruz e conchas de caracóis de 75.000 anos com orificios 
habilmente perfurados. Ha 30.000 anos, os seres humanos 
produziam pinturas espetaculares em cavernas. 

Enquanto esses desenvolvimentos podem nos au- 
xiliar a compreender a dispersao de H. sapiens , nao esta 
claro se desempenharam um papel na extinęao dos outros 



▲ Figura 34.50 Arte, marca registrada da humanidade. 

As inscrięóes sobre este pedaęo de ocre de 77.000 anos de idade, 
descoberto na caverna de Blombos na Africa do Sul, estao entre os 
sinais mais antigos de pensamento simbólico em seres humanos. 


homimneos. Os neandertais, por exemplo, tambem faziam 
ferramentas complexas e mostraram uma capacidade para 
pensamentos simbólicos. Como resultado disso, a sugestao 
inicial de que os neandertais foram conduzidos a extinęao 
por competięao com H. sapiens esta agora sendo questio- 
nada por alguns cientistas. 

Nossa discussao dos seres humanos chega ao firn nes- 
ta unidade sobre diversidade biológica. Contudo, tenha em 
mente que nossa sequencia de tópicos nao significa impli- 
car que a vida consiste em uma escada conduzindo desde 
pequenos microorganismos a grandiosa humanidade. A di- 
yersidade biológica e o produto da ramificaęao filogenetica, 
nao um “progresso” em escada. O fato de existirem hoje 
quase tantas especies de peixes com nadadeiras raiadas vi- 
vos como em todos os outros grupos yertebrados combi- 
nados mostra que nossos parentes com nadadeiras nao sao 
fracassados e antiquados que nao conseguiram deixar as 
aguas. Os tetrapodes - anfibios, repteis e mamiferos - sao 
derivados de uma linhagem de yertebrados de nadadeiras 
lobadas. A medida que os tetrapodes se diversificaram no 
ambiente terrestre, os peixes continuaram sua ramificaęao 
evolutiva na maior fraęao do volume da biosfera. De modo 
semelhante, a ubiquidade de diversos procariotos por toda 
a biosfera e uma lembranęa da continua capacidade desses 
organismos relativamente simples em se conservarem ao 
longo dos tempos por meio da evoluęao adaptativa. A bio¬ 
logia exalta a diyersidade da vida, passada e presente. 


REVISAO DO CONCEITO 34.7 


1 . 

2 . 

3. 


Identifique alguns caracteres que distinguem os hominineos 
dos outros grandes macacos. 

Forneęa um exemplo em que caracteristicas diferentes do or- 
ganismo na linhagem evolutiva de hominineos evoluiram 
em taxas diferentes. 


Alguns estudos geneticos sugerem que o ances- 
tral comum mais recente de Homo sapiens que viveu fora 
da Africa deixou a Africa ha cerca de 50.000 anos. Compa- 
re essa data com as datas dos fósseis dados no texto. Tanto 
os resultados geneticos como as datas atribuidas aos fósseis 
podem estar corretas? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 






Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


Conceito-chave 

Clado 

Descrięao 

CONCEITO 34. 1 

Os cordados tern notocorda -5 

e cordao nervoso dorsal oco | 

(P- 713-716) '! 
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] | Descreva provaveis caracteństicas do an- 2 
cestral comum dos cordados e explique seu jf 
raciodnio. ■- 
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Cephalochordata 

(anfioxos) 

Cordados basais; se alimentam de par- 
ticulas em suspensao e exibem quatro 
caracteres derivados dos cordados 



Urochordata 

(tunicados) 

Alimentam-se de particulas em suspen¬ 
sao, marinhos; larvas exibem as caracte- 
risticas derivadas de cordados 



Myxini (peixes-bruxa) 

Vertebrados marinhos sem mandibulas 
com vertebras reduzidas; tern cabeęa que 
inclui um cranio e cerebro, olhos e outros 
órgaos sensoriais 

CONCEITO 34.2 o3 
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Petromyzontida 

(lampreias) 

Vertebrados aquaticos sem mandibulas 
com vertebras reduzidas; em geral se 
alimentam fixando-se a peixes vivos e 
ingerindo seu sangue 

CONCEITO 34.3 ? 
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Gnatostómios sao vertebrados -S 

com mandibulas (p. 719-724) | 
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] Como o surgimento de organismos com 
mandibulas teria alterado as interaęóes eco- -§ 
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Chondrichthyes (tuba- 
róes, raias, quimeras) 

Gnatostómios aquaticos; tern esqueleto 
cartilaginoso, caracteristica derivada 
pela reduęao de um esqueleto ancestral 
mineralizado 
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Actinopterygii (peixes 
com nadadeiras 
raiadas) 

Gnatostómios aquaticos; tern esqueleto 
ósseo e nadadeiras manobraveis susten- 
tadas por raios 
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Actinistia 

(celacantos) 

Linhagem antiga de peixes com nadadeiras 
lobadas ainda existindo no Oceano Indico 


Dipnoi (peixes^ ? 
pulmonados) 7 -** 

Peixes com nadadeiras lobadas de agua 
doce com pulmóes e branquias; grupo- 
-irmao dos tetrapodes 

CONCEITO 34.4 

Tetrapodes sao gnatostómios com 
membros locomotores (p. 724-727) 

1 Que caracteństicas dos anfibios restrin- 
gem a maioria das especies a viver em habi- 
tats aquaticos o u terrestres umidos ? 
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Amphibia (salamandras, 
ras, cecilias) 

Tern quatro membros derivados de nada¬ 
deiras modificadas; maioria tern pele umi- 
da que funciona na troca gasosa; muitos 
vivem tanto na agua (como larva) como 
no ambiente terrestre (como adultos) 

CONCEITO 34.5 

Amniotas sao tetrapodes que 
tern um ovo adaptado ao meio 
terrestre (p. 727-734) 

] Explique por que as aves sao considera- 
das repteis. 
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Reptilia (tuataras, 

lagartos e 

serpentes, 

tartarugas, 

crocodilianos, 

aves) 

Um dos dois grupos de amniotas existen- 
tes; tern ovos amnióticos e ventilaęao na 
caixa toracica, adaptaęóes fundamentais 
para a vida no ambiente terrestre 

CONCEITO 34.6 

Mamiferos sao amniotas que tern 
pelos e produzem leite (p. 735-742) 

] Descreva a origem e o inicio da evoluęao 
dos mamiferos. 
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Mammalia 

(monotremados, 

marsupiais,!^^^^^^ 

Evoluiram de ancestrais sinapsideos; inclui 
monotremados que póem ovos (equid- 
nas, ornitorrincos); marsupiais com bolsas 
(como cangurus, gambas) e euterios 
(mamiferos placentarios, como roedores 
e primatas) 
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CONCEITO 34.7 

Seres humanos sao mamiferos com cerebro grandę e 
locomoęao bipede (p. 742-748) 

• Caracteres derivados dos seres humanos incluem o bipedalismo, 
um cerebro grandę e mandibulas reduzidas em comparaęao a ou- 
tros grandes macacos. 

• Os homimneos - seres humanos e especies que sao mais estreita- 
mente relacionadas aos seres humanos do que aos chimpanzes - se 
originaram na Africa ha cerca de 6 milhóes de anos. Os primeiros 
homimneos tinham um cerebro pequeno, mas provavelmente an- 
davam eretos. 

• A evidencia mais antiga de uso de ferramentas tern 2,5 milhóes de 
anos. 

• O Homo ergaster foi o primeiro homimneo completamente bipede 
com cerebro grandę. O Homo erectus foi o primeiro hominineo a 
deixar a Africa. 

• Os neandertais viveram na Europa e no Oriente Próximo de aproxi- 
madamente 350.000 a 28.000 anos. 

• O Homo sapiens se originou na Africa ha cerca de 195.000 anos e 
comeęou a se espalhar para outros continentes ha cerca de 115.000 
anos. 

] Explique por que e enganoso retratar a evoluęao humana como uma 

"escada" conduzindo ao Homo sapiens. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Os yertebrados e os tunicados compartilham: 

a. mandibulas adaptadas para a alimentaęao. 

b. um alto grau de cefalizaęao. 

c. um endoesqueleto que inclui um cranio. 

d. uma notocorda e um cordao neryoso dorsal oco. 

2. Os yertebrados atuais podem ser diyididos em dois clados prin- 
cipais. Selecione o par apropriado: 

a. os cordados e os tetrapodes. 

b. os urocordados e os cefalocordados. 

c. os ciclóstomos e os gnatostómios. 

d. os marsupiais e os euterios. 

3. Diferente dos euterios, ambos monotremos e marsupiais: 

a. nao tern mamiłoś. 

b. tern uma parte do desenvolvimento embrionario fora do utero. 

c. póem ovos. 

d. sao encontrados na Australia e na Africa. 

4. Que clado nao inclui os seres humanos? 

a. Sinapsideos. 

b. Nadadeiras lobadas. 

c. Diapsideos. 

d. Osteictes. 

5. A medida que os homimneos divergiram dos outros primatas, 
qual das seguintes caracteristicas surgiu primeiro? 

a. Mandibulas reduzidas. 

b. Cerebro grandę. 

c. Fabricaęao de ferramentas de pedra. 

d. Locomoęao bipede. 

I\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. Qual dos seguintes poderia ser considerado o ancestral comum 
mais recente dos tetrapodes atuais? 

a. Peixe com nadadeiras lobadas e robustas vivendo em aguas 
rasas cujos apendices tinham suportes esqueleticos simila- 
res aqueles dos yertebrados terrestres. 

b. Placodermo com mandibulas e carapaęa e dois pares de 
apendices. 

c. Peixe com nadadeiras raiadas primitivo que desenvolveu 
suportes esqueleticos ósseos em suas nadadeiras pareadas. 

d. Salamandra com patas suportadas por um esqueleto ósseo, 
mas que se movia com a flexao bilateral tipica dos peixes. 


7. CON EXAO EVOLUTIVA 

Os membros atuais de uma linhagem de yertebrados podem ser 
muito diferentes dos membros iniciais da linhagem e reversóes 
evolutivas (perdas de caracteres) sao comuns. De exemplos que 
ilustram essas obseryaęóes e explique suas causas evolutivas. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALI AęAO 


INVESTIGAęAO CIENTIFIC A 

] Como consequencia apenas do 
tamanho, os organismos grandes tendem a ter cerebros maiores 
do que os organismos menores. Entretanto, alguns organismos 
tern cerebros consideravelmente maiores do que o esperado para 
o seu tamanho. Ha custos energeticos elevados associados com o 
desenvolvimento e manutenęao de cerebros grandes em relaęao 
ao tamanho do corpo. 

a. O registro fóssil documenta tendencias nas quais cerebros 
maiores em relaęao ao tamanho corporal evoluiram em cer- 
tas linhagens, incluindo os homimneos. Nessas linhagens, o 
que se pode inferir sobre os custos e beneficios de cerebros 
grandes? 

b. Proponha uma hipótese de como a seleęao natural pode 
favorecer a evoluęao de cerebros grandes, apesar de seu alto 
custo de manutenęao. 

c. Dados de 14 especies de aves sao listados abaixo. Faęa um 
grafico dos dados, colocando o desvio do tamanho cerebral 
esperado no eixo xea taxa de mortalidade no eixo y. O que 
voce pode concluir sobre a relaęao entre o tamanho do cere¬ 
bro e a mortalidade? 


Desvio do 
tamanho 
cerebral 
esperado* 

Taxa de 
mortalidade 

-2,4 

-2,1 

2 

-1,8 

-1 

0 

0,3 

0,7 

1,2 

1,3 

2 

2,3 

3 

3,2 

0,9 

0,7 

0,5 

0,9 

0,4 

0,7 

0,8 

0,4 

0,8 

0,3 

0,6 

0,6 

0,3 

0,6 


D. Sol et al., Big-brained birds survive better in naturę, Proceedings ofthe Royal 
Society B 274:763-769 (2007). 


* Valores < 0 indicam tamanhos de cerebro menores do que o esperado; valores > 0 
indicam tamanhos de cerebro maiores do que o esperado. 


9. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Os primeiros tetrapodes tinham um modo de andar amplo (as- 
sim como os lagartos): quando o pe direito dianteiro se move 
para frente, o corpo se curva para a esquerda e as costelas es- 
querdas da caixa toracica e pulmóes sao comprimidos; o rever- 
so ocorre com o próximo passo. A respiraęao, na qual ambos 
os pulmóes se expandem igualmente em cada inspiraęao, era 
prejudicada durante a locomoęao e impedida durante a corrida. 
Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique como a ori- 
gem de organismos como dinossauros, cujo modo de andar lhes 
permitiu locomoverem-se sem comprimir seus pulmóes, pode¬ 
ria ter conduzido a propriedades emergentes. 



Este animal e um yertebrado com pelos. O que voce pode inferir 
sobre a sua filogenia? Use a informaęao no capitulo para identifi- 
car tantos caracteres-chave deriyados quanto voce puder. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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FORMA E FUNęAO 
DAS PLANTAS 


ENTREVISTA COM 

Jęffery Dangl 

Jeffery Dangl e pesąuisador em Botanica do 
HHMI (Howard Hughes Medical Institute) 

- GBMF (Gordon and Betty Moore Founda¬ 
tion) e professor de Biologia, distinguido com 
a catedra John N. Couch da Universidade da 
Carolina do Norte, Chapel Hill. Tambem e 
membro da Academia Nacional de Ciencias. 

Após a dupla habilitaęao em Ingles e em Cien¬ 
cias Biológicas pela Universidade de Stanford, 
o Dr. Dangl continuou seus estudos e se tornou 
PhD em Genetica e Imunologia pela mesma 
universidade. Seu background em imunologia animal preparou 
o caminho para o seu interesse em saber se as plantas tambem 
tern sistema imune. 

0 que estimulou o seu interesse em biologia? 

Após ter sido diagnosticado com distrofia muscular fascio-es- 
capulo-umeral (FSH ,fascio scapulo humerał ), ąuando tinha 
12 anos, passei muito tempo em varias clinicas neuromuscu- 
lares. Os pesąuisadores permitiam que eu manuseasse o mi- 
croscópio para ver as celulas musculares de biópsias. E me di- 
ziam: “Esta e a aparencia que as celulas musculares deveriam 
ter. E esta aqui e a aparencia das suas. Nao sabemos por que 
isso e assim, mas e assim. Essa e a causa celular da sua doenęa”. 
Fiquei maravilhado. 

0 que levou o senhor a 

ser um imunologista? 

Como muitos colegas es- 
tudantes, após urna tediosa 
atividade de verao em casa, 
decidi que isso nunca mais 
iria acontecer. Deixei meu 
curriculo em varias cai- 
xas postais da Faculdade 
de Medicina de Stanford 
(Stanford Medical School). Como resposta, recebi urna liga- 
ęao de um dos fundadores da genetica molecular, que precisa- 
va de alguem para ajuda-lo a revisar manuscritos. Mais tarde, 
consegui um emprego em um laboratório de estudo de anti- 
corpos em camundongos, onde permaneci ate concluir meu 
doutorado (PhD). 


Em geral, a imunologia e considerada 
um assunto "animal". Como o 
senhor resolveu se dedicar ao 
estudo das plantas? 

Na minha pós-graduaęao, minha futura esposa 
disse: “Quero ser pesquisadora em botanica e 
urna das melhores instituięóes no mundo sobre 
biologia vegetal e o Instituto Max Planck, em 
Colónia, na Alemanha”. Meu piano inicial era 
acompanha-la e trabalhar em um destacado 
laboratório de imunologia, mas entao ocorreu 
urna surpresa agradavel. Eu tinha ido a bibliote- 
ca para procurar um determinado artigo e, en- 
quanto folheava o periódico, encontrei involuntariamente urna 
publicaęao completamente diferente. Essa publicaęao era sobre 
como as plantas respondem a fragmentos de patógenos fungi- 
cos por ativaęao e reprogramaęao bioquimica. Fiquei fascinado 
por essa “resposta de defesa vegetal” e, quando cheguei ao Max 
Planck e vi aquele magnifico instituto de biologia yegetal, pen- 
sei: “Tenho de tentar fazer algo inovador em biologia yegetal”. 

Sua proposta de que as plantas tern um sistema imune 
e um pouco chocante no principio. As plantas nem 
sequer tern celulas de circulaęao. 

Diariamente, as folhas sao bombardeadas com esporos de fun- 
gos. Os virus andam no vento e sao transmitidos por insetos. 
Bacterias emergem do solo e sao carregadas na agua da chuva. 
Assim, as plantas sao bombardeadas com organismos, alguns 
dos quais evoluiram por caminhos que lhes permitiram usar 
plantas com fontes de carbono. Por que as plantas tern um sis¬ 
tema imune? Porque elas nao podem fugir e esconder-se. Ha 
20 anos, as pessoas pensavam em respostas de defesas vege- 
tais, mas nao consideravam um sistema imune. A clonagem 
dos primeiros genes yegetais de resistencia a doenęas mos- 
trou que eles codificavam protemas que tern estruturas muito 
semelhantes. As protemas yegetais de resistencia a doenęas 
reconhecem cada classe de patógeno, desde virus que se mo- 
vem de celula a celula, ate fungos que crescem entre as celulas, 
ate afideos que introduzem um estilete sugador nas celulas. 
As protemas yegetais de resistencia a doenęas tern a funęao ex- 
clusiva de reconhecer os patógenos. Isso e um sistema imune. 

Para finalizar, o senhor tern algum conselho para os 
estudantes? 



Por que as plantas 
tern um sistema 
imune? Porque elas 
nao podem fugir e 
esconder-se. 



Sempre tentar obseryar um problema a partir de um angulo 
diferente, livre da bagagem do conyencional. 


◄ Uma folha d e Arabidopsis thaliana nao 
infectada (a esquerda) e quatro folhas 
infectadas com varios patógenos. 
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CONCEITOS-CHAVE 

35.1 As plantas tem uma orga- 
nizaęao hierarquica, que 
consiste em órgaos, tecidos 
e celulas 

35.2 Meristemas diferentes 
geram novas celulas para 
os crescimentos primario e 
secundario 

O crescimento primario 
alonga as raizes e as partes 
aereas 


35.4 O crescimento secundario 
aumenta o diametro dos 
caules e das raizes em plan¬ 
tas lenhosas 

35.5 O crescimento, a morfo- 
genese e a diferenciaęao 
celulares produzem o corpo 
da planta 
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A Figura 35.1 Arte por computador? 

As plantas sao computadores? 

O objęto na Figura 35.1 nao e a criaęao de um genio da computaęao com 
um dom artistico. Trata-se de uma cabeęa de romanesco, parente comes- 
tivel de brócolis. A beleza hipnotizante do romanesco e atribufvel ao fato de 
que cada uma das suas gemas menores lembra uma miniatura da planta inteira 
(mostrada abaixo). (Os matematicos se referem aos padróes repetitivos como 
fractais .) Se o romanesco parece ter sido gerado por um computador, e por- 
que seu padrao de crescimento mostra uma sequencia repetitiva de instruęóes. 
Como na maioria das plantas, os apices das partes aereas em crescimento for- 
mulam um padrao de caule... folha... gema, varias e varias vezes. Esses padróes 
repetitivos de desenvolvimento sao determinados geneticamente e sujeitos a 
seleęao natural. Por exemplo, uma mutaęao que encurta os segmentos cauli- 
nares entre as folhas gerara uma planta arbustiva. Se essa arquitetura alterada 
aumentar a capacidade da planta em obter recursos como a luz e, ao faze-lo, a 
produzir mais descendentes, essa caracteristica ocorrera com mais frequencia 
nas geraęóes subsequentes - a populaęao tera evoluido. 

O romanesco representa uma situaęao extraordinaria ao respeitar tao rigi- 
damente sua organizaęao corporal basica. A maioria das plantas exibe uma di- 
yersidade muito maior em suas formas individuais, porque o seu crescimento, 
muito mais do que o dos animais, e afetado pelas condięóes ambientais locais. 
Todos os leóes adultos, por exemplo, tem quatro pernas e aproximadamente 
o mesmo tamanho, mas os indmduos do caryalho variam no numero e na 
disposięao dos seus ramos. Isso acontece porque as plantas respondem aos 
desafios e as oportunidades no seu ambiente local, mediante alteraęao do cres¬ 
cimento. (Os animais, ao contrario, geralmente respondem com movimento.) 
A exposięao unilateral a luz, por exemplo, provoca assimetrias no piano cor¬ 
poral basico da planta. Os ramos crescem mais rapidamente no lado oposto do 
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caule do que no lado sombreado, alteraęao arąuitetónica 
de beneffcio óbvio para a fotossintese. O desenvolvimento 
altamente adaptativo das plantas e fundamental para facili- 
tar a obtenęao de recursos dos seus ambientes locais. 

Os Capitulos 29 e 30 descreveram a evoluęao das plan¬ 
tas avasculares e das yasculares. Na Unidade 6, enfoca- 
mos as plantas vasculares, especialmente as angiospermas 
(plantas floriferas*), pois elas sao os principais produtores 
em muitos ecossistemas terrestres e tern grandę impor- 
tancia agricola. Este capitulo explora a estrutura, o cres- 
cimento e o desenvolvimento de plantas yasculares, men- 
cionando as diferenęas fundamentais entre os dois grupos 
principais de angiospermas: eudicotiledóneas e monocoti- 
ledóneas (ver Figura 30.16). 


CONCEITO 35.1 

As plantas tern uma organizaęao hierarquica, 
que consiste em órgaos, tecidos e celulas 

As plantas, como a maioria dos animais, sao compostas de 
órgaos, tecidos e celulas. Um órgao consiste em varios ti- 
pos de tecidos que juntos executam funęóes especiais. Um 
tecido e um grupo de celulas, consistindo em um ou mais 
tipos celulares que juntos desempenham uma funęao es- 
pecializada. 

No exame da hierarquia de órgaos, tecidos e celulas 
yegetais, comeęamos com os órgaos, pois eles sao as estru- 
turas mais familiares. A medida que voce aprende sobre 
a hierarquia da estrutura vegetal, considere como a sele- 
ęao natural tern produzido formas que se ajustam a fun¬ 
ęao em todos os niveis de organizaęao. Observe tambem 
que o crescimento vegetativo - produęao de folhas, caules 
e raizes - e apenas um estagio da vida vegetal. A maioria 
das plantas tambem passa pelo crescimento relacionado a 
reproduęao sexuada. Em angiospermas, o crescimento re- 
produtivo e associado a produęao de flores. Adiante neste 
capitulo, discutiremos a transięao da formaęao da parte ae- 
rea vegetativa para a formaęao da parte aerea reprodutiva. 

Os tres órgaos vegetais basicos: 
raizes, caules e folhas 

A morfologia basica das plantas yasculares reflete sua his¬ 
toria evolutiva como organismos terrestres que habitam 
dois ambientes muito diferentes, dos quais retiram recur¬ 
sos - abaixo e acima da superffcie do solo. Elas precisam 
absoryer agua e nutrientes minerais abaixo da superffcie 
do solo, e C0 2 e luz acima da superffcie do solo. A capaci- 
dade de obter esses recursos de maneira eficiente e atribuf- 
vel a evoluęao de raizes, caules e folhas como os tres órgaos 
basicos. Esses órgaos formam um sistema de raizes e um 
sistema da parte aerea; este ultimo consiste em caules e 
folhas (Figura 35.2). Com poucas exceęóes, as plantas vas- 


*N. de T. O mais apropriado seria yincular as angiospermas a formaęao de 
frutos, uma vez que as gimnospermas tambem possuem flores, mas nao 
formam frutos. 


Folha 



>Sistema 
da parte 
aerea 


>Sistema 
de raizes 


Nó- 

Entrenó 


Gema 

apical 


Parte 
vegetativa 

flamina 
(^Peciolr 

Gema 
axilar 
Caule 


Raizes 
laterais 
(ramificaęóes) 


Parte aerea reprodutiva (flor) 
Gema apical - 


Raiz pivotante 


A Figura 35.2 Visao geral de uma angiosperma. O corpo da 
planta e dividido em um sistema de raizes e um sistema de parte 
aerea, conectados pelo sistema vascular (filamentos purpureos neste 
desenho) contmuo por toda a planta. A planta mostrada e uma eu- 
dicotiledónea idealizada. 


culares dependem dos dois sistemas para a sobrevivencia. 
As raizes quase nunca sao fotossintetizantes; seus fotos- 
sintatos , os aęucares e os outros carboidratos produzidos 
durante a fotossintese, sao importados do sistema da parte 
aerea. Por outro lado, a parte aerea depende da agua e dos 
nutrientes minerais que as raizes absoryem do solo. 

Raizes 

Uma raiz e um órgao que fixa uma planta yascular ao subs- 
trato, absorye nutrientes minerais e agua, alem de muitas 
vezes armazenar carboidratos e outras substancias de re- 
serva. A raiz primaria , de origem embrionaria, e a pri- 
meira raiz (e o primeiro órgao) a emergir de uma semente 
germinante. Em seguida, ela se ramifica, formando raizes 
laterais (ver Figura 35.2) que aumentam a capacidade do 
sistema de raizes em fixar a planta e obter agua e nutrien¬ 
tes minerais a partir do solo. 

Plantas altas e eretas com grandes massas de partes 
aereas geralmente tern um sistema de raiz pivotante , con¬ 
sistindo em uma raiz yertical principal, a raiz pivotante. 
Essa raiz normalmente se desenvolve da raiz primaria e 
ajuda a evitar a queda da planta. Nos sistemas de raiz pivo- 
tante, o papel de absoręao e restrito as raizes laterais. Uma 
raiz piyotante, embora energeticamente dispendiosa para 
ser formada, permite a planta ser mais alta, dando acesso 
as condięóes mais favoraveis de luz e, em alguns casos, re- 
presenta uma yantagem para a dispersao de graos de pólen 
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◄ Figura 35.3 Pelos da raiz 
de uma plantula de rabanete. 

Um pouco afastados do apice de 
cada raiz, formam-se milhares de 
pelos. Com o aumento da area 
de superficie da raiz, eles am- 
pliam substancialmente a absor- 
ęao de agua e minerais do solo. 


e de sementes. As raizes pivotantes tambem podem ser es- 
pecializadas no armazenamento de nutrientes. 

As plantas peąuenas ou as que tem crescimento len¬ 
to sao especialmente suscetiveis aos animais pastejado- 
res, que tem o potencial de arranca-las e mata-las. Essas 
plantas sao ancoradas de maneira mais eficiente por um 
sistema de raizes fasciculado , um denso tapete de rai¬ 
zes delgadas expandindo-se abaixo da superficie do solo 
(ver Figura 30.16). Em plantas com raizes fasciculadas, in- 
cluindo a maioria das monocotiledóneas, a raiz primaria 
morre precocemente e nao forma uma raiz pivotante. Em 
vez disso, muitas raizes pequenas emergem do caule. Essas 
raizes sao chamadas de adventicias (do latim, aventicus , 
estranho), termo que descreve um órgao vegetal que cres- 
ce a partir de uma fonte nao habitual, como raizes origi- 
nando-se de caules ou folhas. Uma vez que esse tapete de 
raizes mantem o solo superficial no local, as plantas com 
sistemas de raizes fasciculados (como as gramineas) sao 
especialmente adequadas para evitar a erosao do solo. 

Na maioria das plantas, a absoręao de agua e minerais 
ocorre principalmente nas proximidades dos apices de rai¬ 
zes em alongamento. Nesses locais, emergem numerosos 
pelos (delgadas extensóes de celulas epidermicas da raiz, 
semelhantes a dedos), que aumentam substancialmente a 
area de superficie da raiz (Figura 35.3). A maioria dos sis¬ 
temas de raizes fasciculados tambem forma asso- 
ciaęóes micorńzicas , interaęóes simbióticas com 
fungos do solo que aumentam a capacidade da 
planta de absorver minerais (ver Figura 31.15). 
As raizes de muitas plantas sao adaptadas a 
funęóes especializadas (Figura 35.4). 



◄ Raizes tabulares. Por causa das condięóes 
umidas nos trópicos, os sistemas de raizes de 
muitas das plantas mais altas sao surpreen- 
dentemente superficiais. Raizes aereas que 
parecem contrafortes, como as encontrada 
em Gyranthera caribensis na Venezuela, 
proporcionam suporte arquitetónico 
aos troncos das arvores. 


T Figura 35.4 Adaptaęóes evolutivas das raizes. 



▲ Raizes-escoras. As raizes aereas e adventi- 
cias do milho sao raizes-escoras, assim 
chamadas porque sustentam plantas altas e 
pesadas na parte superior. Todas as raizes de 
uma planta de milho adulta sao adventicias, 
independentemente se emergem acima ou 
abaixo da superficie do solo. 


▲ Raizes de reserva. 

Muitas plantas, 
como a beterraba 
comum, armazenam 
nutrientes e agua 
em suas raizes. 


▲ Pneumatóforos. Tambem conhecidos 
como raizes aereas, os pneumatóforos 
sao produzidos por arvores de mangue 
que habitam ambientes paludosos. 

Ao se projetarem acima da superficie 
da agua na marę baixa, permitem que 
o sistema de raizes obtenha oxigenio, 
que falta na espessa lama inundada. 


► Raizes aereas "estranguladoras". 

As sementes da figueira estrangula- 
dora germinam em fendas de 
arvores altas. As raizes aereas 
crescem ate o solo, envolvendo a 
arvore hospedeira e objetos, como 
este templo cambojano. As partes 
aereas crescem para ci ma e 
sombreiam a arvore hospedeira, 
aniquilando-a. 
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Caules 


Folhas 


Um caule e um órgao vegetal que produz folhas e gemas. 
Sua funęao principal e alongar e orientar a parte aerea, de 
maneira que maximize a fotossintese pelas folhas. Outra 
funęao dos caules e elevar as estruturas reprodutivas, 
facilitando, desse modo, a dispersao dos graos de pólen 
e dos frutos. Os caules verdes tambem podem realizar 
uma taxa limitada de fotossintese. Cada caule consiste 
em um sistema alternante de nós, os pontos nos quais as 
folhas sao fixadas, e entrenós, segmentos do caule entre 
os nós (ver Figura 35.2). A maior parte do crescimento 
de uma parte aerea jovem esta concentrada nas proxi- 
midades do seu apice ou gema apical. As gemas apicais 
nao sao os unicos tipos de gemas encontrados nas par- 
tes aereas. No angulo superior (axila) formado por cada 
folha e o caule localiza-se uma gema axilar, que tern o 
potencial de formar um ramo lateral ou, em alguns casos, 
um espinho ou flor. 

Algumas plantas tern caules com funęóes alternativas, 
como armazenamento de nutrientes ou reproduęao asse- 
xuada. Varios desses caules modificados, incluindo rizo- 
mas, estolóes e tuberculos, sao muitas vezes confundidos 
com raizes (Figura 35.5). 



► Estolóes. Os estolóes, 
mostrados aqui em um 
indivfduo de moran- 
guinho, sao caules 
horizontais que 
crescem ao longo da 
superficie do solo. 

Estes estolóes 
permitem que a planta 
se reproduza assexua- 
damente, a medida 
que as plantas-filhas se 
formam nos nós ao 
longo de cada estolao. 


◄ Tuberculos. Os tuberculos, 
como estas batatas, sao 
extremidades ampliadas de 
rizomas ou estolóes, 
especializadas no armaze¬ 
namento de nutrientes. 

Os "olhos" de uma batata 
sao agrupamentos de 
gemas axilares que 
definem os nós. 


Rizomas. A base deste indivfduo de 
fris e um exemplo de um rizoma, um 
caule horizontal que cresce logo 
abaixo da superficie do solo. As partes 
aereas verticais emergem a partir de 
gemas axilares localizadas no rizoma. 


◄ 


Na maioria das plantas vasculares, a folha e o principal ór¬ 
gao fotossintetizante. Alem de interceptar a luz, as folhas 
promovem trocas gasosas com a atmosfera, dissipam calor 
e se defendem de herbivoros e patógenos. Essas funęóes 
podem ter exigencias fisiológicas, anatómicas ou morfo- 
lógicas conflitantes. Por exemplo, uma densa cobertura 
de tricomas pode ajudar a repelir insetos herbivoros, mas 
tambem pode reter o ar junto a superficie da folha, redu- 
zindo, portanto, as trocas gasosas e, assim, a fotossintese. 
Por causa dessas demandas e perdas e ganhos ( trade-offs ) 
conflitantes, as formas das folhas variam amplamente. 
No entanto, em geral uma folha consiste em uma lamina 
achatada e o peciolo, que conecta a folha ao caule na zona 
do nó (ver Figura 35.2). As gramineas e muitas outras mo- 
nocotiledóneas nao tern peciolos; em vez disso, a base da 
folha forma uma bainha que envolve o caule. 

As monocotiledóneas e as eudicotiledóneas diferem 
na disposięao das nervuras, o sistema vascular das folhas. 
As monocotiledóneas tern nervuras principais paralelas 
de diametros iguais, dispostas no sentido do comprimen- 
to da lamina. Em geral, as eudicotiledóneas apresentam 
uma rede de nervuras surgindo de uma nervura principal 
(nervura mediana ), disposta longitudinalmente no centro 
da lamina (ver Figura 30.16). 

Para a identificaęao das angiospermas de acordo com 
a estrutura, os taxonomistas dependem principalmente 
da morfologia floral, mas utilizam tambem yariaęóes da 
morfologia foliar, como a forma foliar, o padrao de rami- 
ficaęao das nervuras e a disposięao espacial das folhas. 
A Figura 35.6 ilustra uma diferenęa na forma foliar: sim- 
ples versus composta. As folhas compostas podem resistir 
ao vento forte com menos dilaceraęao. Tambem podem 
confinar alguns patógenos a um unico foliolo, em vez de 
permitir que se expandam pela folha inteira. 


▼ Figura 35.6 Folha simples versus folha composta. 


Folha simples 


Uma folha simples tern 
uma lamina unica, indivisa. 
Algumas folhas simples sao 
profundamente lobadas, 
como a mostrada aqui. 

Gema 

axilar 



Folha composta 


Em uma folha composta, a 
lamina consiste em multiplos 
folfolos. Um foliolo nao tern 
gema axilar na sua base. 

Em algumas especies 
vegetais, cada foliolo e 
dividido em folfolos 



Gema 

axilar 


x Pecfolo 


▲ Figura 35.5 Adaptaęóes evolutivas dos caules. 
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► Gavinhas. As gavinhas, pelas quais este individuo de ervilha se 
prende a um suporte, sao folhas modificadas. Após ter "laęado" 
um suporte, urna gavinha forma uma espiral que aproxima a 
planta do suporte. 

Em geral, as gavinhas 
sao folhas modificadas, 
mas algumas sao caules 
modificados, como 
nas videiras. 


◄ Espinhos. Os espinhos de 
cactos, como os desta opuncia, 
sao na realidade folhas; a 
fotossintese e realizada pelos 
caules verdes suculentos. 


◄ Folhas de reserva. 

As gemas, como as desta 
cebola, tern um pequeno 
caule subterraneo e folhas 
modificadas que armaze- 
nam nutrientes. 


Folhas de reserva 
Caule 


◄ Folhas reprodutivas. As folhas de 
algumas especies suculentas, como 
Kalanchoe daigremontiana, produ- 
zem plantas-filhas adventicias, que 
se desprendem da folha e formam 
raizes em contato com o solo. 


▲ Figura 35.7 Adaptaęóes evolutivas das folhas. 


As caracteristicas morfológicas das folhas sao muitas 
vezes produtos de programas geneticos, modificados por 
influencias ambientais. Interprete os dados no Exercicio 
de Habilidades Cientificas, para explorar os papeis da ge- 
netica e do ambiente na determinaęao da morfologia foliar 
em individuos do bordo yermelho. 

Quase todas as folhas sao especializadas para fotossin- 
tese. No entanto, algumas especies tern folhas com adap¬ 
taęóes que as permitem desempenhar funęóes adicionais, 
como sustentaęao, proteęao, armazenamento e reprodu- 
ęao (Figura 35.7). 

Sistemas de tecidos dermicos, vasculares 
e fundamentais 

Todos os tres órgaos vegetais basicos - raizes, caules e fo¬ 
lhas - sao compostos de tecidos epidermicos, vasculares e 
fundamentais. Cada tipo de tecido forma um sistema de 
tecidos que conecta todos os órgaos da planta. Os siste¬ 
mas de tecidos sao continuos por toda a planta, mas suas 
caracteristicas especificas e as relaęóes espaciais entre elas 
variam em diferentes órgaos (Figura 35.8). 

O sistema de tecidos dermicos e a cobertura prote- 
tora externa da planta. Como nossa pele, ele forma a pri- 
meira linha de defesa contra danos fisicos e patógenos. Em 
plantas nao yasculares, ele geralmente e um tecido unico 


EXERCICIO DE HABILIDADES 
CIENTIFICAS 


Uso de gra fi cos de barras 
para interpretar dados 


Natureza versus Criaęao: Por que as 
folhas dos bordos vermelhos do nor- 
te sao mais "denteadas" do que as 
folhas de bordos vermelhos do sul? 

Nem todas as folhas do bordo vermelho {Acer 
rubrum) sao iguais. Os "dentes" nas margens de 
folhas crescendo em locais do norte diferem em tamanho 
e quantidade daquele dos individuos do sul. (A folha vista aqui 
tern aparencia intermediaria.) Essas diferenęas morfológicas se 
devem a diferenęas geneticas entre populaęóes d e Acer rubrum 
do norte e do sul ou originam-se de diferenęas ambientais entre 
locais do norte e do sul, como a temperatura media, que afetam a 
expressao genica? 

Como foi realizado o experimento As sementes de 
Acer rubrum foram coletadas em quatro locais de latitudes distin- 
tas: Ontario (Canada), Pensilvania, Carolina do Sul e Flórida. As se¬ 
mentes dos quatro locais foram entao cultivadas em um local do 
norte (Rhode Island) e um local do sul (Flórida). Após alguns anos 
de crescimento, foram colhidas folhas dos quatro conjuntos de 
plantas crescendo nos dois locais. Foram determinados a area me¬ 
dia de um unico dente e o numero medio de dentes por area foliar. 



Dados do experimento 



Interprete os dados 

1. Faęa um grafico de barras para o tamanho do dente e outro 
para o numero de dentes. (Ver informaęóes adicionais sobre os 
graficos na Revisao de Habilidades Cientificas no Apendice F.) 
Do norte para o sul, qual e a tendencia geral no tamanho do 
dente e o numero de dentes em folhas de Acer rubrum7 

2. Com base nos dados, voce concluiria que as caracteristicas 
dos dentes no bordo vermelho sao amplamente determi- 
nadas pela heranęa genetica (genótipo), pela capacidade 
de responder a mudanęa ambiental em um unico genótipo 
(plasticidade genotipica) ou por ambas? Faęa referenda es- 
pecffica aos dados ao responder a pergunta. 

3. O "carater denteado" de fósseis foliares de idade conhecida 
tern sido usado por paleoclimatologistas para estimar as tem- 
peraturas preteritas em uma regiao. Se uma folha fossilizada 
de bordo vermelho - com 10.000 anos de idade e proce- 
dente da Carolina do Sul - tiver 4,2 dentes por cm 2 de area 
foliar, o que voce poderia inferir sobre a temperatura dessa 
regiao naquela epoca, em comparaęao com a temperatura 
atual? Explique seu raciocinio. 

Fonte dos dados D. L. Royer et al., Phenotypic plasticity of leaf 
shape along a temperaturę gradient in Acer rubrum, PLoS ONE 
4(10):e7653 (2009). 










▲ Figura 35.8 Os tres sistemas de tecidos. 0 sistema de 
tecidos epidermicos (azul) proporciona uma cobertura protetora 
para todo o corpo de uma planta. 0 sistema de tecidos vasculares 
(purpura), que transporta substancias entre os sistemas da raiz e da 
parte aerea, tambem e contfnuo por toda a planta, mas tern dispo- 
sięao diferente em cada órgao. O sistema de tecidos fundamentais 
(amarelo), responsavel pela maior parte das funęóes metabólicas, 
esta localizado entre o sistema epidermico e o sistema vascular em 
cada órgao. 


chamado epiderme, uma camada de celulas justapostas. 
Nas folhas e na maioria dos caules, a cuticula, um revesti- 
mento epidermico ceroso, ajuda a impedir a perda de agua. 
Em plantas lenhosas, os tecidos protetores constituintes da 
periderme substituem a epiderme em regióes mais antigas 
de caules e raizes. Alem de proteger a planta da perda de 
agua e de doenęas, a epiderme tern caracteristicas espe- 
cializadas em cada órgao. Em raizes, a agua e os minerais 
absorvidos do solo entram atraves da epiderme, especial- 
mente nos pelos. Nas partes aereas, celulas epidermicas es- 
pecializadas denominadas celulas-guarda estao envolvidas 
nas trocas gasosas. Os tricomas representam outra classe 
de celulas epidermicas altamente especializadas encontra- 
das nas partes aereas. Em algumas especies de desertos, 
tricomas escamiformes reduzem a perda de agua e refle- 
tem o excesso de luz. Alguns tricomas defendem contra 
insetos, mediante formas que impedem o movimento ou 
glandulas que secretam liquidos mucilaginosos ou com- 
postos tóxicos (Figura 35.9). 

As principais funęóes do sistema de tecidos vascu- 
lares sao facilitar o transporte de substancias na planta e 
proporcionar sustentaęao mecanica. Os dois tipos de siste¬ 
mas yasculares sao o xilema e o floema. O xilema conduz 


▲ Figura 35.9 Diversidade de tricomas na epiderme de uma 
folha, observados ao MEV (microscópio eletrónico de varre- 
dura f imagem colorida). Tres tipos de tricomas sao encontrados 
na epiderme foliar da manjerona (Origanum majorana). Tricomas 
pontiagudos ajudam a retardar o movimento de insetos rastejantes, 
enquanto os outros dois tipos de tricomas secretam óleos e outros 
produtos gumnicos envolvidos na defesa. 


agua e minerais dissolvidos das raizes para as partes aereas. 
O floema transporta aęucares - os produtos da fotossin- 
tese - de onde sao elaborados (geralmente as folhas) para 
onde sao necessarios - geralmente as raizes e sitios de cres- 
cimento, como as folhas e os frutos em desenvolvimento. 
O sistema vascular de uma raiz ou de um caule e coletiva- 
mente chamado de estelo (do grego, significando “pilar”). 
O arranjo do estelo varia, dependendo da especie e do 
órgao. Em angiospermas, por exemplo, o estelo das raizes 
e um cilindro vascular central sólido de xilema e floema, 
ao passo que o estelo dos caules e folhas consiste em feixes 
yasculares , cordóes separados contendo xilema e floema 
(ver Figura 35.8). Xilema e floema sao compostos de uma 
diversidade de tipos celulares, incluindo celulas altamente 
especializadas para funęóes de transporte ou sustentaęao. 

Os tecidos que nao sao nem dermicos nem yasculares 
fazem parte do sistema de tecidos fundamentais. O teci- 
do fundamental situado internamente ao sistema yascular 
e conhecido como medula; o tecido fundamental externo 
ao sistema yascular e chamado de córtex. O sistema de te¬ 
cidos fundamentais nao e apenas de preenchimento: ele in- 
clui celulas especializadas para funęóes como reserya, fo- 
tossintese, sustentaęao e transporte por distancias curtas. 

Tipos comuns de celulas vegetais 

Em uma planta, como em qualquer organismo multicelu- 
lar, as celulas exibem diferenciaęao ; ou seja, tornam-se es¬ 
pecializadas em estrutura e funęao durante o curso do de- 
senvolvimento. A diferenciaęao pode envolver mudanęas 
tanto no citoplasma quanto nas organelas, bem como na 
parede celular. A Figura 35.10, nas próximas duas paginas, 
focaliza os principais tipos de celulas yegetais. Obserye as 
adaptaęóes estruturais que possibilitam funęóes especifi- 
cas. Talvez voce tambem queira revisar a estrutura basica 
de uma celula yegetal (ver Figuras 6.8 e 6.28). 


REVISA0 DO CONCEITO 35.1 


1 . 


2 . 


Como o sistema de tecidos vasculares permite as folhas e rai¬ 
zes funcionarem conjuntamente no apoio ao crescimento e 
desenvolvimento da planta inteira? 


rasmil Se os seres humanos fossem fotoautotróficos, 
produzindo seu alimento mediante a captura de energia 
luminosa pela fotossintese, como a nossa anatomia poderia 
ser diferente? 


3 Explique como os vacuolos centrais e as 

paredes celulares de celulose contribuem para o crescimen¬ 
to vegetal (ver Conceitos 6.4 e 6.7). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
















T Figura 35.10 


exemplos de celulas vegetais diferenciadas 


Celulas do parenquima 



Celulas parenąuimaticas de uma 

folha de ligustro ( Ligustrum), em 
microscopia óptica 


As celulas do parenąuima maduras tem paredes primarias relativamente delgadas 
e flexfveis, na maioria sem paredes secundarias. Quando maduras, as celulas paren¬ 
ąuimaticas em geral tem um grandę vacuolo central grandę. As celulas parenąuima- 
ticas exercem a maioria das funęóes metabólicas da planta, sintetizando e armaze- 
nando varios produtos organicos. Por exemplo, a fotossintese ocorre no interior dos 
cloroplastos de celulas parenąuimaticas da folha. Algumas celulas parenąuimaticas 
de caules e raizes tem plastidios incolores que armazenam amido. O tecido suculen- 
to de muitos frutos (a polpa) e composto principalmente de celulas parenąuimaticas. 
A maioria das celulas parenąuimaticas conserva a capacidade de dividir-se e diferen- 
ciar-se em outros tipos de celulas vegetais sob condięóes especiais - na cicatrizaęao 
de um ferimento, por exemplo. E possivel ate o crescimento de uma planta inteira a 
partir de uma unica celula parenąuimatica. 


Celulas do colenquima 



Celulas colenąuimaticas (no caule h 
de Helianthuś), em microscopia óptica 


Reunidas em cordóes, as celulas do colenąuima (vistas aqui em secęao transversal) 
ajudam a sustentar mecanicamente as partes jovens da parte aerea da planta. Em geral, 
as celulas colenąuimaticas sao alongadas e tem paredes primarias mais espessas do 
que as celulas parenąuimaticas, embora essas paredes sejam irregularmente espessa- 
das. Os caules jovens e peciolos muitas vezes tem cordóes de celulas colenąuimaticas 
logo abaixo da epiderme. As celulas colenąuimaticas proporcionam sustentaęao fle- 
xivel, sem restringir o crescimento. Na maturidade, essas celulas sao vivas e flexiveis, 
alongando-se com os caules e folhas que sustentam. 


Celulas do esderenquima 



Fibras (secęao transversal do caule do freixo), 
em microscopia óptica 


As celulas do esclerenąuima tambem funcionam como ele- 
mentos de sustentaęao mecanica na planta, mas sao muito 
mais rigidas do que as celulas colenąuimaticas. Nas celulas 
esclerenąuimaticas, a parede celular secundaria, produzida 
após a conclusao do alongamento da celula, e espessa e con- 
tem grandę ąuantidade de lignina, um polimero fortalecedor 
relativamente indigestivel, responsavel por mais de um ąuarto 
da massa seca da madeira. A lignina esta presente em todas 
as plantas vasculares, mas nao nas briófitas. Diferentemen- 
te das celulas colenąuimaticas, as celulas esclerenąuimaticas 
maduras nao podem se alongar; ocorrem em regióes da planta 
que pararam de crescer em comprimento. As celulas escleren¬ 
ąuimaticas sao tao especializadas na sustentaęao que muitas 
sao mortas na maturidade funcional, mas produzem paredes 
secundarias antes do protoplasto (a parte viva da celula) mor- 
rer. As paredes rigidas permanecem como um “esąueleto” que 
sustenta a planta, em alguns casos por centenas de anos. 

Dois tipos de celulas esclerenąuimaticas, conhecidos 
como esclereides e fibras, sao totalmente especializados para 
sustentaęao e reforęo. As esclereides, que sao mais curtas do 
que as fibras e morfologicamente irregulares, tem paredes se¬ 
cundarias muito espessas e lignificadas. As esclereides con- 
ferem dureza a casca de noz e a testa da semente, alem da 
textura arenosa da polpa da pera. As fibras, geralmente reu¬ 
nidas em cordóes, sao longas, delgadas e afiladas. Algumas 
sao usadas comercialmente, como as fibras do canhamo para 
a fabricaęao de cordas e as fibras do linho para a tecelagem. 










Celulas do xilema condutoras de agua 


Os dois tipos de celulas condutoras de agua, traąueides e ele- 
mentos de vaso, sao celulas tubulares e alongadas, mortas 
ąuando atingem a maturidade funcional. As traąueides ocorrem 
no xilema de todas as plantas vasculares. Alem das traąueides, 
a maioria das angiospermas, bem como algumas gimnospermas 
e algumas plantas vasculares sem sementes, possuem elementos 
de vaso. Quando os conteudos celulares vivos de urna traąueide 
ou de um elemento de vaso se desintegram, as paredes espes- 
sadas da celula permanecem integras, formando um conduto 
nao vivo pelo qual a agua pode fluir. As paredes secundarias de 
traąueides e elementos de vaso sao muitas vezes interrompidas 
por pontoaęóes, regióes mais delgadas constituidas apenas de 
paredes primarias. Por meio das pontoaęóes, a agua pode mi- 
grar lateralmente entre celulas vizinhas. 

As traąueides sao celulas longas e delgadas, com extremi- 
dades afiladas. A agua flui de celula para celula principalmente 
pelas pontoaęóes, onde ela nao tern de atravessar paredes celu¬ 
lares espessas. 

Em geral, os elementos de vaso sao mais largos, mais curtos, 
com paredes mais finas e menos afilados do que as traąueides. 
Alinham-se extremidade com extremidade, formando tubos co- 
nhecidos como vasos que, em alguns casos, sao visiveis a olho 
nu. As paredes terminais dos elementos de vaso tern placas de 
perfuraęao que permitem o fluxo livre de agua pelos vasos. 

As paredes secundarias de traąueides e elementos de vaso 
sao endurecidas com lignina. O endurecimento proporciona 
sustentaęao e evita o colapso sob a tensao do transporte de agua. 



Celulas do floema condutoras de aęucares 


Diferentemente das celulas do xilema condutoras de 
agua, as celulas do floema condutoras de aęucares sao 
vivas na maturidade funcional. Em plantas vasculares 
sem sementes e em gimnospermas, os aęucares e ou- 
tros nutrientes organicos sao transportados por meio 
de celulas longas e estreitas denominadas celulas cri- 
vadas. No floema de angiospermas, esses nutrientes 
sao transportados por tubos crivados, que consistem 
em cadeias de celulas que sao chamadas de elementos 
de tubo crivado. 

Embora vivos, os elementos de tubo crivado nao 
tern nucleo, ribossomos, yacuolo distinto e elementos 
do citoesąueleto. Essa reduęao de conteudos celula¬ 
res permite que os nutrientes passem mais facilmente 
pela celula. As paredes terminais entre os elementos 
de tubo crivado, denominadas placas criyadas, tern 
poroś que facilitam o fluxo de liąuido de celula para 
celula ao longo do tubo crivado. Ao lado de cada ele¬ 
mento de tubo crivado encontra-se urna celula nao 
condutora chamada de celula companheira, que 
esta conectada a ele por numerosos plasmodesmas. 
O nucleo e os ribossomos da celula companheira 
funcionam nao só nela própria, mas tambem servem 
ao elemento de tubo crivado adjacente. Em algumas 
plantas, as celulas companheiras em folhas tambem 
ajudam a carregar aęucares para os elementos de 
tubo crivado, que depois os transportam para outras 
partes da planta. 



3 |xm 


Elemento de tubo crivado 
(a esquerda) e celula com¬ 
panheira: secęao transversal 
(MET, microscopia eletrónica 
de transmissao) 


Elementos de tubo crivado: 
visao longitudinal 


Elementos de tubo crivado: visao 
longitudinal (MO, microscopia óptica) 


Płaca crivada 




Nucleo 
da celula 
companheira 


15 |xm 


Płaca crivada com poroś (MO) 
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CONCEITO 35.2 

Meristemas diferentes geram novas celulas 
para os crescimentos primario e secundario 

Como os órgaos vegetais se desenvolvem? Uma diferenęa 
importante entre plantas e a maioria dos animais e que 
o crescimento vegetal nao e limitado a um periodo em- 
brionario ou juvenil. Em vez disso, o crescimento ocorre 
durante a vida da planta, processo conhecido como cres¬ 
cimento indeterminado. As plantas podem continuar 
crescendo porąue tern tecidos nao especializados em cons- 
tante divisao denominados meristemas. Quando as con- 
dięóes permitem, os meristemas dividem-se, produzindo 
novas celulas, que se alongam e se especializam. Exceto em 
periodos dormentes, a maioria das plantas cresce conti- 
nuamente. Por outro lado, a maioria dos animais e alguns 
órgaos vegetais - como folhas, espinhos e flores - apre- 
sentam crescimento determinado; eles param de crescer 
após alcanęar certo tamanho. 

Existem dois tipos principais de meristemas: meriste¬ 
mas apicais e meristemas laterais (Figura 35.11). Os me¬ 
ristemas apicais, localizados nas extremidades de raizes e 
partes aereas, fornecem celulas adicionais que ensejam o 
crescimento em comprimento, processo conhecido como 
crescimento primario. O crescimento primario permite 
que as raizes se estendam atraves do solo e que as partes 
aereas aumentem sua exposięao a luz. Em plantas herba- 
ceas (nao lenhosas), o crescimento primario produz tudo, 
ou quase tudo, do corpo vegetal. As plantas lenhosas, no 
entanto, tambem crescem em circunferencia, nas partes de 
caules e raizes que nao crescem mais em comprimento. Esse 
crescimento em espessura, conhecido como crescimento 
secundario, e causado por meristemas laterais denomina¬ 
dos cambio yascular e felogenio. Esses cilindros de celulas 


em divisao estendem-se ao longo do comprimento de raizes 
e caules. O cambio yascular adiciona camadas de sistemas 
de tecidos yasculares denominados xilema secundario (le- 
nho ou madeira) e floema secundario*. O felogenio subs- 
titui a epiderme pela periderme, mais espessa e resistente. 

As celulas dentro dos meristemas dividem-se com re- 
lativa frequencia, gerando celulas adicionais. Algumas ce¬ 
lulas novas permanecem no meristema e produzem mais 
celulas, enquanto outras se diferenciam e sao incorporadas 
aos tecidos e órgaos da planta em crescimento. As celulas 
que perduram como fontes de novas celulas tradicional- 
mente tern sido chamadas de iniciais , mas cada vez mais 
estao sendo chamadas de celulas-tronco , em correspon- 
dencia as celulas-tronco animais que tambem se dividem 
constantemente e permanecem sem funęao especializa- 
da. As novas celulas oriundas do meristema - conhecidas 
como derivadas - dividem-se ate que as celulas produzi- 
das por elas se tornem especializadas em tecidos maduros. 

A relaęao entre os crescimentos primario e secundario 
e obseryada no ramo de uma arvore decidual de inyerno. 
Na extremidade do caule encontra-se a gema apical dor- 
mente, envolvida por escamas que protegem seu meristema 
apical (Figura 35.12). Na primavera, a gema perde suas es¬ 
camas e inicia um novo ciclo de crescimento primario, pro¬ 
duzindo uma serie de nós e entrenós. Em cada trecho do 
crescimento, os nós sao marcados por cicatrizes que foram 
deixadas quando as folhas cafram. Acima de cada cicatriz 
foliar existe uma gema axilar ou um ramo formado por uma 
gema axilar. Mais abaixo no ramo, encontram-se cicatrizes 
de gemas que testemunham os yerticilos de escamas que 
protegeram a gema apical durante o inyerno anterior. Du- 


*N. de T. Xilema e floema secundarios sao compostos de esclerenąuima 
(fibras), parenąuima e tecidos condutores. Portanto, segundo um criterio 
conceitual mais restrito, ambos (xilema e floema) se enąuadram no nivel 
de sistemas (conjunto de tecidos). 


Os meristemas 
apicais promovem 
o crescimento 
primario - 
crescimento em 
comprimento. 


■'Apice caulinar 
(meristema 
apical do caule 
e folhas jovens) 



Crescimento primario em caules 

Epiderme 


( Em plantas lenhosas, os meristemas 
laterais promovem o crescimento 
secundario, aumentando o 
diametro de raizes e caules. 



Córtex 

Floema primario 
Xilema primario 
Medula 


Crescimento secundario em caules 



O felogenio acrescenta tecidos 
dermicos secundarios. 


Xilema - 
primario 

Xilema' 
secundario 


Córtex 


Floema primario 
Floema secundario 

'Cambio vascular 


O cambio vascular acrescenta 
xilema e floema secundarios. 


A Figura 35.11 Panorama dos crescimentos primario e secundario. 













BIOLOGIA DE CAMPBELL 761 


Crescimento deste ano 
(um ano de idade) 


ntrenó 
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Caule 

Cicatriz da gema 


Cicatriz foliar 


▲ Figura 35.12 
irwerno. 


Crescimento de tres anos em um ramo de 


rante cada estaęao de crescimento, o crescimento primario 
alonga as partes aereas e o crescimento secundario incre- 
menta o diametro das partes formadas em anos anteriores. 

Embora cresęam durante suas vidas, as plantas mor- 
rem, e claro. Com base na duraęao do seu ciclo de vida, as 
angiospermas podem ser categorizadas como anuais, bia- 
nuais ou perenes. As anuais completam seu ciclo de vida 
- da germinaęao ate o florescimento ate a produęao de se- 
mentes ate a morte - em um unico ano ou menos. Muitas 
plantas nativas sao anuais, assim como a maioria das cultu- 
ras agricolas, incluindo hortalięas e cereais como o trigo e o 
arroz. As bianuais , como os nabos, geralmente exigem duas 
estaęóes de crescimento para completar seu ciclo de vida, 
florescendo e frutificando apenas no segundo ano. As pe¬ 
renes vivem muitos anos e abrangem as arvores, arbustos 
e algumas herbaceas. Estima-se que exemplares do capim- 
-de-bufalo das planicies da America do Norte estejam cres¬ 
cendo por 10.000 anos, a partir de sementes dispersadas em 
um periodo próximo da ultima glaciaęao. 


REVISAO DO CONCEITO 35.2 


1 . 
2 . 
3. 


Os crescimentos primario e secundario ocorreriam sempre si- 
multaneamente na mesma planta? 


As rafzes e os caules crescem indeterminadamente, mas as 
folhas nao. Como isso poderia beneficiar a planta? 


Suponha que um agricultor arranque algumas ce- 
nouras após urna estaęao e observe que elas estao muito 
pequenas. Sabendo que as cenouras sao bianuais, o agri¬ 
cultor deixa as plantas remanescentes no solo, pensando 
que suas rafzes crescerao mais durante seu segundo ano. 
Essa ideia e boa? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 35.3 

0 crescimento primario alonga raizes e 
partes aereas 

Como voce aprendeu, o crescimento primario origina-se 
diretamente de celulas produzidas por meristemas api- 
cais. Em plantas herbaceas, o individuo ąuase por inteiro 
exibe crescimento primario; em plantas lenhosas, apenas 
as partes nao lenhosas, formadas mais recentemente, re- 
presentam crescimento primario. Embora o alongamento 
de raizes e partes aereas origine-se de celulas derivadas de 
meristemas apicais, o crescimento primario de raizes e o 
crescimento primario de partes aereas diferem de muitas 
maneiras. 


Crescimento primario das raizes 

O apice de urna raiz e coberto por urna coifa semelhante 
a um dedal, que protege os meristemas apicais delicados a 
medida que a raiz penetra no solo abrasivo. A coifa tam- 
bem secreta urna mucilagem polissacaridica que lubrifi- 
ca o solo ao redor do apice da raiz. O crescimento ocorre 
logo atras do apice em tres zonas sobrepostas de celulas, 
em estagios sucessivos de crescimento primario. Essas sao 
as zonas de divisao, alongamento e diferenciaęao celulares 
(Figura 35.13). 

A zona de diferenciaęao celular abrange o meristema 
apical da raiz e suas deriyadas. As novas celulas da raiz sao 


Córtex Cilindro vascular 



Legenda 


Epidermico 

Fundamental 

Yascular 



A Figura 35.13 Crescimento primario de urna raiz. O dia- 
grama reproduz as caracterfsticas anatómicas do apice de uma tfpica 
raiz de eudicotiledónea. O meristema apical produz todas as celulas 
da raiz. A maior parte do crescimento em extensao da raiz se pro- 
cessa na zona de alongamento. Na fotomicrografia, as celulas em 
mitose no meristema apical reagem ao corante para ciclina, proteina 
que exerce importante papel na divisao celular (MO). 
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produzidas nessa regiao, incluindo as celulas da coifa. Em 
geral, milimetros distante do apice da raiz, encontra-se a 
zona de alongamento , onde ocorre a maior parte do cres- 
cimento a medida que as celulas da raiz se alongam - as 
vezes, mais do que dez vezes seu comprimento originaL 
O alongamento celular nessa zona empurra o apice mais 
profundamente no solo. Ao mesmo tempo, o meristema 
apical da raiz continua acrescentando celulas a extremida- 
de mais jovem da zona de alongamento. Mesmo antes de 
concluirem seu alongamento, muitas celulas da raiz come- 
ęam a especializar-se em estrutura e funęao. Na zona de 
diferenciaęao ou zona de maturaęao, as celulas completam 
sua diferenciaęao e tornam-se tipos celulares distintos. 

O crescimento primario de urna raiz produz sua epi- 
derme, sistema fundamental e sistema vascular. Em raizes 
de angiospermas, o estelo e um cilindro vascular, que con- 
siste em um centro sólido de tecidos de xilema e de floema. 
Na maioria das raizes de eudicotiledóneas, o xilema tern a 
aparencia de urna estrela em corte transversal e o floema 
ocupa as reentrancias entre os braęos da “estrela” do xi- 


lema (Figura 35.14a). Em muitas raizes de monocotile- 
dóneas, observa-se um centro de celulas parenquimaticas 
nao especializadas, circundado por um anel de xilema e 
floema alternantes (Figura 35.14b). 

O sistema fundamental de raizes, consistindo prin- 
cipalmente em celulas parenquimaticas, e encontrado 
no córtex, a regiao entre o cilindro vascular e a epider- 
me. Alem de armazenar carboidratos, as celulas corticais 
transportam agua e sais a partir dos pelos da raiz para o 
centro dela. O córtex, por causa dos seus grandes espaęos 
intercelulares, tambem permite a difusao extracelular de 
agua, minerais e oxigenio dos pelos da raiz para o interior. 
A camada mais interna do córtex e chamada de endoder- 
me, um cilindro de celulas que estabelece o limite com o 
cilindro vascular. A endoderme e urna barreira seletiva que 
reguła a passagem de substancias do solo para o cilindro 
yascular (ver Figura 36.8). 

As raizes laterais originam-se de regióes do periciclo 
meristematicamente ativas. O periciclo e a camada celu¬ 
lar mais externa do cilindro yascular, que se situa junto e 





Epiderme 


Córtex 


Endoderme 


Cilindro 

vascular 


Periciclo 


Centro de 
celulas paren- 
quimaticas 


Xilema 


▲ Figura 35.14 Organizaęao de tecidos primarios em raizes 
jovens. As partes (a) e (b) mostram secęóes transversais das raizes 
de Ranunculus (botao-de-ouro) e Zea (milho), respectivamente, re- 
presentando os dois padróes basicos de organizaęao da raiz, dos 
quais existem muitas variaęóes, dependendo da especie vegetal (to- 
das em MO). 


(b) Raiz com parenquima no centro (tipica de 
monocotiledóneas). 0 estelo de muitas raizes 
de monocotiledóneas e um cilindro vascular, 
com um centro de parenquima circundado por 
um anel de xilema e um anel de floema. 


Floema 


(a) Raiz com xilema e floema no centro (tipica de 
eudicotiledóneas). Nas raizes de gimnospermas e 
eudicotiledóneas tipicas, assim como algumas 
monocotiledóneas, o estelo e um cilindro vascular. 
Em secęao transversal, ele tern a aparencia de um 
centro lobado de xilema, com floema entre os lobos. 


Floema 


Endoderme 

Periciclo 

Xilema 


Legenda 
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▲ Figura 35.15 Formaęao de uma raiz lateral. Uma raiz lateral origina-se no periciclo, a 
camada mais externa do cilindro vascular de uma raiz, e projeta-se atraves do córtex e da epider- 
me. Nesta sequencia de fotomicrografias, a raiz original e vista em secęao transversal, enquanto 
a raiz lateral e vista longitudinalmente. 


internamente a endoderme (ver Figura 35.14). As raizes 
laterais emergentes empurram destrutivamente parte do 
córtex e da epiderme (Figura 35.15). 

Crescimento primario de partes aereas 

O meristema apical do caule e uma massa cupuliforme de 
celulas em divisao (Figura 35.16). As folhas desenvolvem- 
-se a partir dos primórdios foliares, projeęóes em forma 
de chifre que emergem junto aos lados do meristema api¬ 
cal. No interior de uma gema, as folhas jovens estao muito 
próximas, pois os entrenós sao muito curtos. O alonga- 
mento do caule ocorre devido ao alongamento das celulas 
dos entrenós abaixo do apice caulinar. 

A ramificaęao, que tambem faz parte do crescimento 
primario, surge da ativaęao das gemas axilares, cada qual 
com seu próprio meristema apical. Em funęao da comuni- 
caęao quimica por hormónios vegetais, quanto mais perto 
uma gema axilar estiyer de uma gema apical ativa, mais ini- 



▲ Figura 35.16 Apice do caule. Os primórdios foliares origi- 
nam-se dos flancos do domo do meristema apical. Esta e uma sec¬ 
ęao longitudinal do apice do caule de Coleus (MO). 


bida ela sera, fenómeno denominado dominancia apical. 
(As mudanęas hormonais especificas subjacentes a domi¬ 
nancia apical sao discutidas no Capitulo 39.) Se um animal 
predar a extremidade do caule ou se a sombra for mais in- 
tensa sobre o lado do caule, a comunicaęao quimica subja- 
cente a dominancia apical e perturbada. Como consequen- 
cia, as gemas axilares quebram a dormencia e comeęam a 
crescer. Liberada da dormencia, a gema axilar finalmente 
da origem a um ramo lateral completo: com gema apical, 
folhas e gemas axilares. Quando os jardineiros podam ar- 
bustos e fazem pequenas correęóes em plantas de interio- 
res, eles reduzem o numero de gemas apicais das plantas, 
permitindo o alongamento das plantas e conferindo-lhes 
uma aparencia mais vigorosa e plena. 

Em certas monocotiledóneas, especialmente gra- 
mfneas, a atividade meristematica ocorre nas bases de 
caules e folhas. Essas regióes, denominadas meristemas 
intercalares , permitem que as partes danificadas rapida- 
mente se recuperem, o que explica a capacidade de cres¬ 
cimento dos gramados após serem aparados. Essa capa¬ 
cidade tambem permite que as plantas se recuperem de 
maneira mais eficiente dos danos causados pelo pastejo 
de herbivoros. 

Organizaęao dos tecidos dos caules 

A epiderme cobre os caules como parte do sistema con- 
tinuo de tecidos dermicos. O sistema vascular dispóe-se 
em feixes vasculares ao longo do comprimento de um cau¬ 
le. Diferentemente das raizes laterais, que se originam na 
regiao vascular (no interior da raiz) e rompem o cilindro 
yascular, o córtex e a epiderme a medida que emergem 
(ver Figura 35.15), os ramos laterais desenvolvem-se de 
meristemas de gemas axilares na superficie do caule e nao 
rompem outros tecidos (ver Figura 35.16). Próximo da su¬ 
perficie do solo, na zona de transięao entre caule e raiz, o 
arranjo de feixes yasculares do caule converte-se no cilin¬ 
dro yascular sólido da raiz. 

Na maioria das especies de eudicotiledóneas, o siste¬ 
ma yascular do caule consiste em feixes yasculares dispos- 
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(a) Secęao transversal do caule com feixes vasculares 

formando um anel (tipico de eudicotiledóneas). 0 sistema 
fundamental voltado para o interior e denominado medula e o 
voltado para o exterior e denominado córtex (MO). 


(b) Secęao transversal do caule com feixes vasculares 
dispersos (tipico de monocotiledóneas). Neste arranjo, o 
sistema fundamental nao e separado em medula e córtex (MO). 


▲ Figura 35.17 Organizaęao dos tecidos primarios em caules jovens. 


Q Por que os termos medula e córtex nao sao usados para descrever o sistema fundamental de 
caules de monocotiledóneas? 


tos em um anel (Figura 35.17a). Em cada feixe vascular, 
o xilema e adjacente a medula e o floema e adjacente ao 
córtex. Na maioria dos caules de monocotiledóneas, por 
sua vez, os feixes vasculares estao dispersos por todo o sis¬ 
tema fundamental (Figura 35.17b). Nos caules de mono¬ 
cotiledóneas e de eudicotiledóneas, o sistema fundamental 
consiste principalmente em celulas parenąuimaticas. Con- 
tudo, celulas colenąuimaticas subepidermicas reforęam 
muitos caules durante o crescimento primario. Celulas 
esclerenąuimaticas, especialmente fibras, tambem pro- 
porcionam sustentaęao naąuelas partes de caules que nao 
mais se alongam. 

Organizaęao dos tecidos das folhas 

A Figura 35.18 proporciona urna visao geral da estrutura 
foliar. A epiderme e interrompida por aberturas denomi- 
nadas estómatos, que possibilitam as trocas de C0 2 e 0 2 
entre o ar circundante e as celulas fotossintetizantes* no 
interior da folha. Alem de regular a captaęao de C0 2 para 
a fotossintese, os estómatos sao as principais rotas para a 
perda evaporativa de agua. O termo estómato pode referir- 
-se a fenda estomatica (ostfolo) ou ao complexo estomati- 
co. Esse complexo consiste em urna fenda acompanhada 
de duas celulas epidermicas especializadas denominadas 
celulas-guarda, que regulam a abertura e o fechamento 
estomatico. No Capitulo 36, os estómatos serao discutidos 
em detalhes. 


* N. de T. As demais celulas vivas, alem das fotossintetizantes (dotadas 
de pigmentos fotossintetizantes), tambem participam das trocas gasosas. 


O sistema fundamental da folha, denominado mesofi- 
lo (do grego, mesos , meio e phyll, folha), dispóe-se entre as 
faces superior e inferior da epiderme. O mesofilo consiste 
principalmente em celulas parenquimaticas especializadas 
na fotossintese. O mesofilo de muitas folhas de eudicotile¬ 
dóneas tern dois tecidos distintos: o tecido palięadico e o 
tecido esponjoso. O mesofilo palięadico consiste em urna 
ou mais camadas de celulas parenquimaticas alongadas, 
mais ou menos perpendiculares a face superior da folha. 
O mesofilo esponjoso esta abaixo do mesofilo palięadico. 
As celulas desse tecido exibem urna disposięao mais frou- 
xa, com um labirinto de espaęos aeriferos, pelos quais C0 2 
e 0 2 se difundem ao redor das celulas e para a regiao pali- 
ęadica. Os espaęos aeriferos sao especialmente grandes nas 
proximidades dos estómatos, onde o C0 2 e captado do ar 
e o 0 2 e liberado. 

O sistema vascular de cada folha e continuo com o 
sistema vascular do caule. As nervuras se subdividem 
repetidamente e se ramificam pelo mesofilo. Essa rede 
coloca xilema e floema em intimo contato com o tecido 
fotossintetizante, que obtem agua e minerais do xilema 
e descarrega seus aęucares e outros produtos organicos 
no floema, para serem transportados a outras partes da 
planta. A estrutura vascular tambem funciona como um 
arcabouęo que reforęa a forma da planta. Cada nervura 
apresenta urna bainha protetora, urna camada de celulas 
que reguła o movimento de substancias entre o sistema 
yascular e o mesofilo. As celulas da bainha do feixe vascu- 
lar sao muito proeminentes em folhas de especies do tipo 
fotossintetizante C 4 (ver Capitulo 10). 
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T Figura 35.18 Anatomia foliar. 


(a) Representaęao dos tecidos foliares 
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REVISAO DO CONCEITO 35.3 


1 . 
2 . 

3. 


Compare o crescimento primario em raizes e partes aereas. 


] Se uma especie vegetal tivesse folhas orientadas 
verticalmente, voce esperaria que seu mesofilo fosse dividi- 
do em esponjoso e palięadico? Explique. 


Como os pelos de raizes e microvilosi- 
dades sao estruturas analogas? (Ver Figura 6.8 e a discus- 
sao de analogia no Conceito 26.2.) 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 35.4 

0 crescimento secundario aumenta 
o diametro de caules e raizes em 
plantas lenhosas 

Muitas plantas terrestres exibem crescimento secundario, 
o crescimento em espessura produzido pelos meristemas 
laterais. O advento do crescimento secundario durante a 
evoluęao vegetal permitiu a produęao de formas vegetais 
originais que variam de aryores florestais enormes ate lia- 
nas lenhosas. Todas as especies de gimnospermas e muitas 
especies de eudicotiledóneas apresentam crescimento se¬ 
cundario, o qual e raro em monocotiledóneas. Ele ocor- 
re em caules e raizes de plantas lenhosas, mas raramente 
em folhas. O crescimento secundario consiste nos tecidos 
produzidos pelo cambio vascular e felogenio. O cambio 
yascular acrescenta xilema secundario (lenho) e floema 
secundario, aumentando, portanto, o fluxo yascular e a 


sustentaęao das partes aereas. O felogenio produz um 
revestimento espesso e resistente de celulas cerosas, que 
protegem o caule da perda de agua e da inyasao de insetos, 
bacterias e fungos. 

Em plantas terrestres, os crescimentos primario e se¬ 
cundario ocorrem simultaneamente. A medida que o cres¬ 
cimento primario adiciona folhas e alonga caules e raizes 
nas regióes mais jovens de uma planta, o crescimento se¬ 
cundario aumenta o diametro de caules e raizes em regióes 
mais velhas, onde o crescimento primario cessou. O pro- 
cesso e similar em caules e raizes. A Figura 35.19, na pa- 
gina seguinte, fornece uma visao geral do crescimento de 
um caule lenhoso. 

0 cambio yascular e o sistema yascular secundario 

O cambio yascular, um cilindro de celulas meristemati- 
cas com a espessura de apenas uma celula, e totalmente 
responsavel pela produęao do sistema yascular secunda¬ 
rio. Em um caule lenhoso tipico, o cambio yascular esta 
localizado externamente a medula e ao xilema primario e 
internamente ao floema primario e ao córtex. Em uma raiz 
lenhosa tipica, o cambio yascular forma-se externamente 
ao xilema primario e internamente ao floema primario e 
periciclo. 

Em secęao transversal, o cambio yascular tern apa- 
rencia de um anel de celulas meristematicas (ver Figura 
35.19). A medida que se dividem, essas celulas aumentam 
a circunferencia do cambio e acrescentam xilema secun¬ 
dario para o interior e floema secundario para o exterior 
(Figura 35.20). Cada anel e maior do que o anterior, au¬ 
mentando o diametro de raizes e caules. 
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(a) Crescimentos primario e secundario de 
um caule lenhoso de dois anos de idade 


Epiderme - 
Córtex— 

Floema — 
primario 

Cambio — 
vascular 

Xilema — 
primario 

Medula — 


Periderme ■ 
(principal- 
mente 
felogenio 
e felema) 


Cambio - 
vascular 

Xliema 
secundario 

Xilema - 
primario 

Medula 




Epiderme 
Córtex 


Medula 


Xilema pr 
Cambio vascular 


Floema primario 


O 



Xilema 
primario 

Xliema secundario 
[Cambio vascular 
I Floema secundario - 
| Floema primario 
I Primeiro felogenio 


Felema 



0Casca 


Xilema 
secundario 
(dois anos de 
produęao) 0 

Cambio vascular 
Floema secundario 

0 Felogenio 
mais recente 


©Camadas de 
Felema periderme 


©Crescimento primario a partir da atividade 
do meristema apical esta quase concluido. 

O cambio vascular formou-se recentemente. 


© Embora o crescimento primario continue na 
gema apical, apenas crescimento secundario 
ocorre nesta regiao. O caule se espessa a 
medida que o cambio vascular forma xilema 
secundario para o interior e floema 
secundario para o exterior. 

© Algumas celulas iniciais do cambio vascular 
originam raios. 

©A medida que aumenta o diametro do 
cambio vascular, o floema secundario e 
outros tecidos externos ao cambio nao 
conseguem acompanhar esse aumento, 
porque suas celulas nao mais se dividem. 

Por isso, esses tecidos, incluindo a epiderme, 
por firn se rompem. Um segundo meristema 
lateral, o felogenio, desenvolve-se a partir 
de celulas parenquimaticas do córtex. 

O felogenio produz as celulas do felema, 
que substitui a epiderme. 

0 No segundo ano de crescimento secundario, 
o cambio vascular produz mais xilema e 
floema secundarios, e o felogenio produz 
mais felema. 

0A medida que aumenta o diametro do 
caule, os tecidos externos mais distantes 
do felogenio se rompem e se desprendem. 

0 Em muitos vasos, um novo felogenio e 
formado mais profundamente no córtex. 
Quando nada mais resta do córtex, o 
cambio se desenvolve a partir de celulas do 
parenquima do floema. 

0 Cada felogenio e os tecidos produzidos por 
ele formam urna camada de periderme. 

0 A casca consiste em todos os tecidos 
situados externamente ao cambio vascular. 


▲ Figura 35.19 Crescimentos prima¬ 
rio e secundario de um caule lenhoso. 

O avanęo do crescimento secundario pode ser 
acompanhado mediante exame de secęóes 
transversais de partes sequencialmente mais 
velhas do caule. 

Q Como o cambio vascular causa ruptura de 
alguns tecidos? 



Felogenio 
Felema J 


Periderme 


Raio Anel de crescimento 

(b) Secęao transversal de um caule de tflia 
(7/7/a) com tres anos de idade (MO) 


Xilema secundario 


{: 


Floema secundario 
Cambio vascular 
Lenho tardio 
Lenho inicial 


Algumas das celulas iniciais produzidas pelo cambio 
yascular sao alongadas* e orientadas com seu eixo maior 


*N. de T. As celulas iniciais cambiais alongadas sao tambem conhecidas como 
iniciais fusiformes, ao passo que as iniciais mais curtas sao as iniciais radiais. 


paralelamente ao eixo do caule ou raiz. Elas produzem ce¬ 
lulas do xilema como traąueides, elementos de vaso e fi- 
bras, alem de celulas do floema como elementos de tubo 
criyado, celulas companheiras, parenąuima de orientaęao 
axial e fibras. As outras celulas iniciais, mais curtas,* sao 
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orientadas perpendicularmente ao eixo do caule ou raiz. 
Elas produzem raios - fileiras radiais de celulas principal- 
mente parenąuimaticas que conectam xilema e floema se- 
cundarios (ver Figura 35.19b). Essas celulas promovem o 
deslocamento de agua e nutrientes entre o xilema e floema 
secundarios, armazenam carboidratos e outras substancias 
de reserva, alem de ajudar no reparo de lesóes. 

A medida que o crescimento secundario continua, as 
camadas de xilema secundario (lenho) se acumulam, con- 
sistindo principalmente em traqueides, elementos de vaso 
e fibras (ver Figura 35.10). Na maioria das gimnospermas, 
as traqueides sao as unicas celulas condutoras de agua. 
A maioria das angiospermas tambem tern elementos de 
vaso. As paredes das celulas do xilema secundario sao ex- 
tremamente lignificadas, conferindo dureza e resistencia 
ao lenho. 

Nas regióes de clima temperado, o lenho que se de- 
senvolve inicialmente na primavera, conhecido como le¬ 
nho inicial (ou primaveril), geralmente tern celulas de xile- 
ma secundario com diametros grandes e paredes delgadas 
(ver Figura 35.19b). Essa estrutura maximiza o transporte 
de agua para as folhas. O lenho produzido mais tarde na 
estaęao de crescimento e chamado de lenho tardio (ou es- 
tival). Ele tern celulas de paredes espessas que nao trans- 
portam muita agua, mas proporcionam mais sustentaęao. 
Como existe um nitido contraste entre as celulas grandes 
do novo lenho inicial e as celulas menores do lenho tardio 
da estaęao de crescimento anterior, o crescimento de um 
ano aparece como um anel de crescimento distinto em sec- 
ęóes transversais da maioria dos troncos de aryores e de 
raizes. Por isso, os pesquisadores podem estimar a idade 
de urna arvore pela contagem dos aneis de crescimento. 
A dendrocronologia e a ciencia da analise dos padróes dos 
aneis de crescimento de aryores. Os aneis de crescimento 
variam em espessura, dependendo do crescimento sazo- 
nal. As aryores crescem bem em anos umidos e quentes, 
mas podem crescer muito pouco em anos frios ou secos. 
Urna vez que um anel largo indica um ano quente e um 
anel estreito indica um ano frio ou seco, os cientistas usam 
os padróes de aneis para estudar mudanęas climaticas 
(Figura 35.21). 

A medida que urna arvore ou um arbusto lenhoso en- 
yelhece, as camadas mais antigas de xilema secundario nao 


Metodo de pesquisa 


T Figura 35.21 

Usando a Dendrocronologia para estudar o clima 


Aplicaęao Dendrocronologia, a ciencia da analise dos aneis de 
crescimento, e util no estudo de mudanęas climaticas. A maioria 
dos cientistas atribui o recente aquecimento global a queima de 
combustfveis fósseis e liberaęao de C0 2 e outros gases-estufa, 
enquanto urna minoria pensa que isso se trata de variaęao na- 
tural. O estudo dos padróes climaticos requer a comparaęao de 
temperaturas preteritas e presentes, mas os registros climaticos 
instrumentais cobrem apenas os ultimos dois seculos e aplicam- 
-se somente a algumas regióes. Pelo exame dos aneis de cresci¬ 
mento de coniferas da Mongolia datados de meados do seculo 
XXI, Gordon C. Jacoby e Rosane D'Arrigo, do Observatório La- 
mont-Doherty Earth, e colaboradores investigaram se no passa- 
do a Mongolia experimentou perfodos quentes similares. 

Tecnica Os pesquisadores podem analisar padróes de aneis de 
arvores vivas e mortas. E possfvel ate estudar a madeira ha muito 
tempo usada em construęao, mediante comparaęao de amostras 
com aquelas de especimes de ocorrencia natural com idade coin- 
cidente. As amostras, cada urna com o diametro aproximado de 
um lapis, sao retiradas desde a casca ate o centro do caule. Cada 
amostra e seca e lixada para revelar os aneis. Por meio de compara¬ 
ęao, alinhamento e calculo de valores medios de muitas amostras 
de coniferas, os pesquisadores compilaram urna cronologia. As ar- 
vores tornaram-se urna crónica sobre as mudanęas ambientais. 

Resultados Este grafico resume um registro composto dos in- 
dices de largura dos aneis para as coniferas da Mongolia, de 
1550 ate 1993. Os fndices mais altos indicam aneis mais largos 
e temperaturas mais elevadas. 



Fonte: Figura adaptada de "Mongolian Tree Rings and 20th-Century 
Warming", de Gordon C. Jacoby et al., Science, Agosto 9, 1996, Volume 
273(5276): 771-773. Reimpresso com permissao de AAAS. 


INTERPRETE OS DADOS 


O que o grafico indica a respeito de 
mudanęas ambientais durante o periodo de 1550-1993? 


Cambio vascular 


-Crescimento- 



Embora a ilustraęao mostre xilema e 
floema secundario sendo acrescentados 
igualmente, as iniciais cambiais geralmente 
produzem muito mais celulas de xilema. 


Urna inicial cambial pode tambem dividir-se, 
formando urna derivada que originara urna 
celula de xilema secundario (X) ou urna 
celula de floema secundario (F). 


~C\pSC^^ J Uma ini<: ial cambial (C) podedividir-se,formandoduas 

n celulas, aumentando a circunferencia do cambio vascular. 



Após um ano de 
crescimento 


Após dois anos de 
crescimento 


▲ Figura 35.20 Crescimento secundario produzido pelo cambio vascular. 
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mais transportam agua e minerais (soluęao chamada seiva 
do xilema). Essas camadas constituem o chamado cerne 
(heartwood), porąue estao próximas ao centro de um caule 
ou de uma raiz (Figura 35.22). As camadas mais exter- 
nas, mais recentes, de xilema secundario transportam a 
seiva e, por isso, sao conhecidas como alburno ( sapwood , 
literalmente lenho da seiva). O alburno permite que uma 
arvore grandę sobreviva mesmo se o centro do seu tron- 
co esteja oco (Figura 35.23). Como cada nova camada de 
xilema secundario tern maior circunferencia, o crescimen- 
to secundario permite que o xilema transporte mais seiva 
a cada ano, abastecendo um numero crescente de folhas. 
O cerne geralmente e mais escuro do que o alburno, por 
causa das resinas e outros compostos que permeiam as ca- 
yidades celulares e ajudam a proteger o centro da arvore de 
fungos e insetos perfuradores da madeira. 



▲ Figura 35.22 Anatomia de um caule de arvore. 



◄ Figura 35.23 Esta arvore esta 
viva ou morta? 0 tunel da Sequoia 
Wawona, no Parque Nacional Yosemi¬ 
te, Califórnia, foi aberto em 1881 como 
uma atraęao turfstica. Depois o especi- 
me de sequoia gigante ( 5equoiadendron 
giganteum) ainda viveu por mais 88 
anos, ate tombar durante um inverno 
rigoroso, com 71,3 m de altura e ida- 
de estimada de 2.100 anos. Embora as 
polfticas de conservaęao atuais proibam 
a mutilaęao de um exemplar tao impor- 
tante, a Sequoia Wawona ensinou uma 
valiosa lięao botanica. As arvores con- 
seguem sobreviver ao corte de grandes 
poręóes do seu cerne. 


Apenas o floema secundario mais jovem, mais próxi- 
mo ao cambio vascular, funciona no transporte de aęuca- 
res. A medida que um caule ou raiz aumenta em circun¬ 
ferencia, o floema mais antigo e desprendido, razao pela 
qual o floema secundario nao se acumula tao amplamente 
quanto o xilema secundario. 

0 felogenio e produęao de periderme 

Durante os estagios iniciais do crescimento secundario, 
a epiderme e empurrada para fora, rompe-se, seca e des- 
prende-se do caule ou raiz. Ela e substituida por tecidos 
produzidos pelo primeiro felogenio, um cilindro de celulas 
em divisao que se origina na regiao externa do córtex de 
caules (ver Figura 35.19a) e no periciclo em raizes. O felo¬ 
genio da origem as celulas do felema que se acumulam ex- 
ternamente a este meristema. A medida que amadurecem, 
as celulas do felema depositam em suas paredes um mate¬ 
riał ceroso, hidrofóbico, denominado suberina, e se tornam 
mortas. Desse modo, essa camada cerosa funciona como 
barreira que ajuda a proteger o caule ou raiz da perda de 
agua, danos fisicos e patógenos. O felogenio e os tecidos 
que ele produz constituem a periderme. 

Como as celulas vivas no interior de tecidos de órgaos 
lenhosos podem absoryer oxigenio e respirar, se elas sao 
circundadas por uma periderme cerosa? Espalhadas pela 
periderme existem pequenas areas projetadas denomina- 
das lenticelas, nas quais ha mais espaęo entre as celulas 
do felema, permitindo que as celulas vivas dentro do caule 
ou raiz lenhoso realizem trocas gasosas com o ar externo. 
As lenticelas muitas vezes tern a aparencia de fendas ho- 
rizontais, conforme mostrado no caule na Figura 35.19a. 

O espessamento de um caule ou raiz muitas vezes 
rompe o primeiro felogenio, que perde sua atividade me- 
ristematica e se diferencia em celulas do felema. Um novo 
felogenio se forma para o interior, resultando em outra 
periderme. A medida que esse processo continua, as ca¬ 
madas mais antigas da periderme desprendem-se, como se 
obserya no revestimento rachado e descascado dos troncos 
de muitas aryores. Deve ser ressaltado que o felema e co- 
mum e incorretamente referido como “casca”. Na botanica, 
a casca inclui todos os tecidos externos ao cambio vascu- 
lar. Seus principais componentes sao o floema secundario 
(produzido pelo cambio yascular) e, externamente a ele, a 
periderme mais recente e todas as camadas mais antigas de 
periderme (ver Figura 35.22). 

Evoluęao do crescimento secundario 

mns&a Surpreendentemente, alguns avanęos sobre 
a evoluęao do crescimento secundario tern sido alcan- 
ęados por meio do estudo de Arabidopsis thaliana , uma 
especie herbacea. Os pesquisadores yerificaram que po¬ 
dem estimular algum crescimento secundario em caules 
de A. thaliana mediante a adięao de pesos a planta. Esses 
achados sugerem que o peso sustentado pelo caule ativa 
um programa de desenvolvimento, levando a formaęao de 
lenho. Alem disso, tern sido constatado que varios genes 
do desenvolvimento, reguladores dos meristemas apicais 










de caules em A. thaliana , regulam a atividade do cambio 
yascular em caules do choupo ( Populus ). Isso sugere que 
os processos dos crescimentos primario e secundario es- 
tao evolutivamente mais relacionados do que se pensava 
anteriormente. 


REVISAO DO CONCEITO 35.4 


1. Uma płaca e colocada em uma arvore, a 2 m de altura a partir 
da sua base. Se a arvore tiver 10 m de altura e crescer 1 m 
por ano, em que altura ficara a płaca após 10 anos? 

2. Os estómatos e as lenticelas estao envolvidos nas trocas de 
C0 2 e 0 2 . Por que os estómatos precisam ser capazes de 
fechar, mas as lenticelas nao? 


3. 

4. 


Voce esperaria que uma arvore tropical tivesse aneis de cres- 
cimento diferentes? Por que? 


HSHIH Se urn anel completo de casca for retirado do 
tronco de uma arvore (processo denominado anelamento), 
a arvore morreria lentamente (em semanas) ou rapidamen- 
te (em dias)? Explique por que. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 35.5 

0 crescimento, a morfogenese e a 
diferenciaęao celulares produzem 
o corpo da planta 

A serie especifica de mudanęas pelas quais as celulas for- 
mam tecidos, órgaos e organismos e denominada desenyol- 
yimento. O desenvolvimento acontece conforme a informa- 
ęao genetica que um organismo herda dos seus pais, mas 
e tambem influenciado pelo ambiente externo. Um unico 
genótipo pode produzir fenótipos diferentes em ambien- 
tes distintos. Por exemplo, uma especie aquatica conhecida 
como cabomba ( Cabomba caroliniana ) forma dois tipos de 
folhas bem diferentes, dependendo se o meristema apical 
do caule esta submerso (Figura 35.24). Essa capacidade de 
alterar a forma em resposta as condięóes ambientais locais 
e denominada plasticidade do desenvolvimento. Exemplos 
extremos de plasticidade, como em C. caroliniana , sao mui- 
to mais comuns em yegetais do que em animais, e podem 
ajudar a compensar a incapacidade das plantas de escapar 
de condięóes adversas por meio do movimento. 

Os tres processos sobrepostos envolvidos no desenyol- 
yimento de um organismo multicelular sao o crescimento, 
a morfogenese e a diferenciaęao celular. O crescimento e 
um aumento irreversivel de tamanho. A morfogenese (do 
grego, morphe , forma, e genesis , criaęao) e o processo que 
da forma a tecidos, órgaos ou organismos e determina as 
posięóes dos tipos celulares. A diferenciaęao celular e o 
processo pelo qual as celulas com os mesmos genes tor- 
nam-se diferentes entre si. Examinaremos esses tres pro¬ 
cessos sucessivamente, mas primeiro discutiremos como 
a aplicaęao de tecnicas da moderna biologia molecular a 
organismos-modelo, especialmente A. thaliana , revolucio- 
naram o estudo do desenvolvimento yegetal. 



A Figura 35.24 Plasticidade do desenvolvimento em 
Cabomba caroliniana, uma especie aquatica. As folhas sub- 
mersas de C. caroliniana sao laciniadas, adaptaęao que as protege 
de dano pela diminuięao da sua resistencia a agua em movimento. 
As folhas emersas, por outro lado, sao "boias" que auxiliam na flu- 
tuaęao. Os dois tipos de folhas tern celulas geneticamente identicas, 
mas seus ambientes diferentes determinam a ativaęao ou a inativa- 
ęao de diferentes genes durante o desenvolvimento foliar. 


Organismos-modelo: revolucionando o 
estudo de plantas 

Como em outros ramos da biologia, as tecnicas de biolo¬ 
gia molecular e um foco em organismos-modelo, como 
A. thaliana , tern catalisado um volume expressivo de pes- 
quisas nas ultimas decadas. Arabidopsis thaliana , diminu- 
ta herbacea da familia da mostarda, nao tern importancia 
agricola inerente, mas, por muitas razóes, e um organis- 
mo-modelo preferido por geneticistas yegetais e biólogos 
moleculares. Essa especie e tao pequena que milhares de 
indmduos podem ser cultivados em poucos metros qua- 
drados de espaęo laboratorial. Tambem tern um periodo 
de geraęao curto, levando cerca de seis semanas para 
uma semente transformar-se em uma planta adulta que 
produz mais sementes. A maturaęao rapida permite aos 
biólogos conduzir experimentos de cruzamento genetico 
em um periodo relativamente curto. Um indiyiduo pode 
produzir mais de 5.000 sementes, outro atributo que torna 
A. thaliana yantajosa para analises geneticas. 

Alem dessas caracteristicas basicas, o genoma dessa 
especie a torna especialmente adequada para analises por 
metodos geneticos moleculares. O genoma de A. thaliana , 
que abrange aproximadamente 27.000 genes codificadores 
de proteinas, esta entre os menores conhecidos em plan¬ 
tas. Por isso, ela foi a primeira especie a ter seu genoma 
completo sequenciado - um esforęo multinacional de seis 
anos. Alem disso, a especie tern apenas cinco pares de cro- 
mossomos, tornando-a mais facil para os geneticistas loca- 
lizarem genes especificos. 

Outra propriedade que torna A. thaliana atrativa 
aos biólogos moleculares e que suas celulas podem ser 
facilmente transformadas com transgenes, genes de or¬ 
ganismos diferentes. Em geral, os biólogos transformam 
as celulas yegetais infectando-as com yariedades da bac- 
teria Agrobacterium tumefaciens geneticamente altera- 
das (ver Figura 35.25). Os pesquisadores que empregam 
A. thaliana tambem usam uma yariaęao dessa tecnica para 
produzir uma planta com uma mutaęao especial. O estudo 
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do efeito de uma mutaęao em um gene 
muitas vezes gera importantes infor- 
maęóes sobre a funęao normal do gene. 

Como A . tumefaciens insere seu DN^ 
transformante aleatoriamente no geno- 
ma, esse DNA pode ser inserido no meio 
de um gene. Essa inseręao geralmente 
destrói a funęao do gene alterado, resul- 
tando em um “mutante nocaute”. 

Projetos em larga escala com empre- 
go dessa tecnica estao em andamento, vi- 
sando determinar a funęao de cada gene 
de A. thaliana. Por meio da identificaęao 
da funęao de cada gene e do rastreamento 
de cada rota bioąuimica, os pesąuisadores 
pretendem determinar os programas de de- 
senvolvimento vegetal, um objetivo importante da biolo¬ 
gia de sistemas. Um dia podera ser possivel construir uma 
“planta virtual” gerada por computador, permitindo aos 
pesąuisadores visualizar ąuais genes sao ativados em par- 
tes diferentes da planta, a medida que ela se desenvolve. 

A pesąuisa basica envolvendo organismos-modelo 
como A. thaliana tern acelerado o ritmo de descobertas em 
ciencias vegetais, incluindo a identificaęao das rotas gene- 
ticas complexas subjacentes a estrutura vegetal. A medi¬ 
da que voce ler mais sobre o assunto, podera apreciar nao 
apenas o poder do estudo com organismos-modelo, mas 
tambem a vasta historia de investigaęao que fundamenta 
toda a moderna pesąuisa vegetal. 

Crescimento: divisao e expansao celulares 

A divisao celular intensifica o potencial de crescimento 
pelo aumento do numero de celulas, mas o crescimento ve- 
getal em si e produzido pela ampliaęao celular. O processo 
de divisao celular yegetal esta descrito de modo mais com- 
pleto no Capitulo 12 (ver Figura 12.10); o Capitulo 39 dis- 
cute o processo de alongamento celular (ver Figura 39.7). 
Aqui, nosso interesse e saber como a dfyisao e a ampliaęao 
da celula contribuem para a forma da planta. 

Piano e simetria da divisao celular 

As novas paredes celulares que dividem as celulas vege- 
tais durante a citocinese desenvolvem-se a partir da płaca 
celular (ver Figura 12.10). O piano exato da dfyisao celu¬ 
lar, determinado durante o finał da interfase, geralmente 
corresponde ao caminho mais curto que reduzira a me- 
tade o volume da celula parental. O primeiro sinal dessa 
orientaęao espacial e a reorganizaęao do citoesąueleto. Os 
microtubulos no citoplasma tornam-se concentrados em 
um anel denominado banda pre-prófase (Figura 35.26). 
A banda desaparece antes da metafase, mas preve o futuro 
piano de divisao celular. 

Por muito tempo pensou-se que o piano de divisao 
celular fornecesse o embasamento para as formas dos ór- 
gaos yegetais, mas estudos de um mutante de milho de- 
sorganizado internamente, denominado tangled-1 , hoje 
indicam que nao e assim. Em indmduos de milho do tipo 



T Figura 35.25 


Metodo de pesquisa 


Utilizacao do plasmideo Ti para produzir 
plantas transgenicas 

Aplicaęao Os genes conferindo caracterfsticas uteis, como 
resistencia a pragas, resistencia a herbicidas, amadurecimento 
retardado e aumento do valor nutricional, podem ser transferi- 
dos de uma variedade ou especie vegetal para outra, usando o 
plasmideo Ti como vetor. 


Tecnica 

O O plasmideo Ti e isolado da 
bacteria Agrobacterium 
tumefaciens. O segmento 
de plasmideo que se integra 
ao genoma de celulas 
hospedeiras e denominado 
DNA de T. 


Agrobacterium tumefaciens 



Plasmideo 


Q O gene estranho de 
interesse e inserido no 
meio do DNA de T. 


o Por eletroporaęao, plasmideos 
recombinantes podem ser 
introduzidos em celulas vegetais 
em cultura. Ou os plasmideos 
podem ser devolvidos a 
A. tumefaciens. A seguir, na 
forma de suspensao liquida, a 
bacteria e aplicada nas folhas de 
plantas suscetiveis, infectando-as. 
Assim que um plasmideo e captado 
por uma celula vegetal, seu DNA de 
T se integra ao DNA cromossómico 
da celula. 





Resultados As celulas transformadas carregando o transgene 
de interesse podem regenerar plantas completas, que exibem a 
nova caracterfstica conferida pelo transgene. 
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Banda pre-prófase 



7 |jim 


◄ Figura 35.26 A ban¬ 
da pre-prófase e o piano 
de divisao celular. A loca- 
lizaęao da banda pre-prófase 
preve o piano de divisao ce¬ 
lular. Nesta fotomicrografia, 
a banda pre-prófase foi cora- 
da com proteina verde fluo- 
rescente ligada a proteina 
associada ao microtubulo. 


selvagem, as celulas foliares dividem-se transversal ou 
longitudinalmente em relaęao ao eixo da celula parental 
As divisoes transversais precedem o alongamento foliar e 
as divisóes longitudinais precedem o alargamento foliar. 
Nas folhas do mutante tangled-1 , as divisóes transversais 
sao normais, mas a maioria das divisóes longitudinais e 
orientada anormalmente, resultando em celulas entorta- 
das ou curvas (Figura 35.27). Contudo, essas divisóes ce- 
lulares anormais nao afetam a forma foliar. As folhas mu- 
tantes crescem mais lentamente do que as folhas do tipo 
selvagem, mas suas formas gerais permanecem normais. 
Isso indica que a forma foliar nao depende unicamente do 
controle espacial exato de divisao celular. Alem disso, evi- 
dencias recentes sugerem que a forma do apice caulinar 
em A. thaliana nao depende do piano de divisao celular, 
mas dos estresses mecanicos dependentes de microtubu- 
los resultantes do “adensamento” associado a proliferaęao 
e crescimento celulares. 

Um atributo importante da divisao celular que afeta 
o desenvolvimento yegetal e a simetria da divisao celu¬ 
lar - a distribuięao do citoplasma entre as celulas-filhas. 
Embora os cromossomos sejam alocados igualmente para 
as celulas-filhas durante a mitose, o citoplasma as vezes 



Celulas epidermicas foliares 
de milho do tipo selvagem 



Celulas epidermicas foliares do 
mutante tangled-1 de milho 


▲ Figura 35.27 Padróes de divisóes celulares em individuos 
de milho do tipo selvagem e mutante. Comparadas com as ce¬ 
lulas epidermicas de individuos de milho do tipo selvagem (a esquer- 
da), as celulas epidermicas do mutante tangled-1 de milho (a direita) 
sao altamente desordenadas (MEV). Apesar disso, os indivfduos de 
milho tangled-1 produzem folhas de aparencia normal. 


pode dividir-se assimetricamente. Divisao celular assime- 
trica , em que urna celula-filha recebe mais citoplasma do 
que a outra durante a mitose, pode sinalizar um evento- 
-chave no desenvolvimento. Por exemplo, a formaęao de 
celulas-guarda comumente envolve urna divisao celular 
assimetrica e urna mudanęa no piano de divisao celular. 
Urna celula epidermica divide-se assimetricamente, for- 
mando urna celula epidermica grandę que permanece nao 
especializada e urna celula pequena que se torna a “celula- 
-mae” de celula-guarda. As celulas-guarda se formam 
quando essa pequena celula-mae divide-se em um piano 
perpendicular a primeira divisao celular (Figura 35.28). 
Assim, a divisao celular assimetrica gera celulas com des- 
tinos diferentes - ou seja, as celulas amadurecem em tipos 
diferentes. 

As divisóes celulares assimetricas tambem exercem 
um papel no estabelecimento da polaridade, a condięao 
de ter diferenęas estruturais e quimicas em extremidades 
opostas de um organismo. Em geral, as plantas tern um 
eixo, com urna extremidade de raiz e urna de caule. Essa 
polaridade e mais evidente em diferenęas morfológicas, 
mas tambem e aparente em propriedades fisiológicas, in- 
cluindo o movimento de auxina (hormónio) em urna unica 
direęao e a emergencia de raizes adventicias e partes aereas 
a partir de “‘estacas”. Em urna estaca de caule, as raizes ad- 
yenticias emergem da extremidade que estava mais perto 
da raiz; em urna estaca de raiz, as partes aereas adventicias 
surgem da extremidade que estava mais perto do caule. 

A primeira divisao de um zigoto yegetal e normalmen- 
te assimetrica, iniciando a polarizaęao do corpo yegetal 
em parte aerea e raiz. Essa polaridade e dificil de rever- 
ter experimentalmente, indicando que o estabelecimen¬ 
to apropriado da polaridade axial e urna etapa critica da 
morfogenese yegetal. No mutante gnom (palavra de ori- 
gem alema que significa criatura pequena e deformada) de 
A. thaliana , o estabelecimento da polaridade e defeituoso. 
A primeira divisao celular do zigoto e anormal porque ela 
e simetrica e a planta de forma esferica resultante nao tern 
raizes nem folhas (Figura 35.29). 


Celula epidermica 
nao especializada 



▲ Figura 35.28 Divisao celular assimetrica e desenvolvi- 
mento estomatico. Uma divisao celular assimetrica precede o de- 
senvolvimento das celulas-guarda, as celulas que margeiam a aber- 
tura estomatica (ver Figura 35.18). 
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◄ Figura 35.29 Estabelecimento da 
polaridade axial. A plantula normal de 
A. thaliana (a esquerda) tem uma extremi- 
dade caulinar e uma extremidade radicular. 
No mutante gnom (a direita), a primeira 
divisao do zigoto nao foi assimetrica; como 
consequencia, a planta apresenta forma 
esferica sem folhas e rafzes. O defeito em 
mutantes gnom tem sido vinculado a uma 
incapacidade de transportar a auxina de 
maneira polar. 


Orientaęao da expansao celular 

Antes de discutir como a expansao celular contribui para a 
forma vegetal, e importante considerar a diferenęa na ex- 
pansao celular entre plantas e animais. As celulas animais 
crescem principalmente pela sintese de citoplasma rico em 
proteinas, processo metabolicamente dispendioso. Celulas 
yegetais em crescimento tambem produzem materiał adi- 
cional rico em proteinas em seu citoplasma, mas a absor- 
ęao de agua costuma ser responsavel por cerca de 90% da 
expansao. A maior parte dessa agua e armazenada no gran¬ 
dę vacuolo central A soluęao yacuolar ou seiva vacuolar 
e muito diluida e ąuase desprovida das macromoleculas 
energeticamente dispendiosas encontradas em abundancia 
no restante do citoplasma. Portanto, os grandes yacuolos 
sao uma maneira “barata” de preencher o espaęo, permi- 
tindo o crescimento rapido e económico de uma planta. 
Os brotos de bambu, por exemplo, podem alongar-se mais 
de 2 m por semana. A rapida e eficiente extensibilidade de 
caules e raizes foi uma importante adaptaęao evolutiva que 
aumentou sua exposięao a luz e ao solo. 

As celulas yegetais raramente se expandem igualmente 
em todas as direęóes. Sua maior expansao esta geralmente 
orientada ao longo do eixo principal da planta. Por exem- 
plo, as celulas junto ao apice da raiz podem alongar-se mais 
de 20 vezes seu comprimento original, com relativamente 
pouco aumento em largura. A orientaęao das microfibrilas 
de celulose nas camadas mais internas da parede celular 
provoca esse crescimento diferencial. As microfibrilas nao 
se distendem, de modo que a celula se expande principal¬ 
mente no sentido perpendicular a orientaęao principal das 
microfibrilas, conforme mostrado na Figura 35.30. Uma 
hipótese destacada propóe que os microtubulos posicio- 
nados logo abaixo da membrana plasmatica organizam os 
complexos de enzimas sintetizadoras de celulose e guiam 
seu movimento atraves da membrana plasmatica, a medi- 
da que eles criam as microfibrilas que constituem grandę 
parte da parede celular. 

A morfogenese e a formaęao do padrao 

Um corpo yegetal e mais do que uma coleęao de celulas em 
divisao e expansao. Durante a morfogenese, as celulas ad- 
quirem identidades diferentes em um arranjo espacial or- 
ganizado. Por exemplo, os tecidos dermicos se formam no 



▲ Figura 35.30 Orientaęao da expansao da celula vegetal. 

As celulas vegetais em crescimento se expandem principalmente 
pela absoręao de agua. Em uma celula em crescimento, as enzimas 
enfraquecem as ligaęóes cruzadas na parede celular, permitindo a 
sua expansao a medida que a agua se difunde osmoticamente para 
o vacuolo; ao mesmo tempo, mais microfibrilas sao produzidas. 
A orientaęao da expansao celular e principalmente perpendicular 
a orientaęao das microfibrilas de celulose na parede. A orientaęao 
dos microtubulos na parte mais externa do citoplasma determina a 
orientaęao das microfibrilas de celulose (MO fluorescente). As mi¬ 
crofibrilas estao embebidas em uma matriz de outros polissacaiide- 
os (nao celulósicos), alguns dos quais formam as ligaęóes cruzadas 
visfveis ao MET. 


exterior e os tecidos yasculares no interior - nunca de ou- 
tra maneira. O desenvolvimento de estruturas especificas 
em locais especificos e denominado formaęao do padrao. 

Dois tipos de hipóteses foram propostos para explicar 
como o destino de celulas yegetais e determinado duran¬ 
te a formaęao do padrao. As hipóteses fundamentadas em 
mecanismos com base na linhagem propóem que o destino 
celular e determinado precocemente no desenvolvimento 
e que as celulas passam esse destino para a sua progenię. 
Nesse prisma, o padrao basico da diferenciaęao celular e 
planejado de acordo com a direęao em que as celulas me- 
ristematicas se dividem e se expandem. Por outro lado, as 
hipóteses fundamentadas em mecanismos com base na po - 
sięao propóem que a posięao finał da celula em um órgao 
emergente determina que tipo de celula ela se tornara. 
Em apoio a essa visao, experimentos em que as celulas 
yizinhas foram destruidas com laser demonstraram que 
o destino de uma celula yegetal e estabelecido adiante no 
desenvolvimento celular e depende em grandę parte da si- 
nalizaęao das suas yizinhas. 

O destino celular em animais, ao contrario, e ampla- 
mente determinado por mecanismos dependentes da li¬ 
nhagem envolvendo fatores de transcrięao. Os genes ho- 
meóticos ( Hox ) que codificam esses fatores de transcrięao 
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▲ Figura 35.31 Superexpressao de um gene do tipo Hox 
na formaęao foliar. KNOTTED-1 e um gene que esta envolvido na 
formaęao de folhas e foliolos. Um aumento da sua expressao em 
indMduos do tomateiro resulta em folhas "supercompostas" (a di- 
reita), comparadas com folhas normais (a esguerda). 


sao cruciais para o numero correto e disposięao de estru- 
turas embrionarias, como pernas e antenas, na mosca- 
-das-frutas (Drosophila) (ver Figura 18.19). E interessante 
destacar que o milho tem um homólogo de genes Hox de- 
nominado KNOTTED-1 , mas ao contrario dos seus cor- 
respondentes no mundo animal, KNOTTED-1 nao afeta o 
numero ou a disposięao de órgaos vegetais. Conforme voce 
vera, urna classe nao relacionada de fatores de transcrięao, 
as chamadas proteinas MADS-box, desempenha esse papel 
em plantas. Entretanto, KNOTTED-1 e importante no de- 
senvolvimento da morfologia foliar, incluindo a produęao 
de folhas compostas. Se o gene KNOTTED-1 for expresso 
em ąuantidade maior do que o normal no genoma de in- 
dividuos do tomateiro, as folhas normalmente compostas 
tornar-se-ao “supercompostas” (Figura 35.31). 

Expressao genica e o controle da 
diferenciaęao celular 

As celulas de um organismo em desenvolvimento po- 
dem sintetizar proteinas diferentes e divergir em estrutu- 
ra e funęao, embora compartilhem um genoma comum. 
Se urna celula madura, removida de urna raiz ou de urna 
folha, consegue se desdiferenciar em cultura de tecidos e 
originar tipos celulares diferentes de urna planta, ela deve 
ter todos os genes necessarios para produzir qualquer tipo 
de celula vegetal (ver Figura 20.15). Por isso, em um espec- 
tro amplo, a diferenciaęao celular depende do controle da 
expressao genica - a regulaęao da transcrięao e da tradu- 
ęao, resultando na produęao de proteinas especificas. 

Evidencias sugerem que a ativaęao ou inativaęao de 
genes especificos envolvidos na diferenciaęao celular de- 
pendem amplamente da comunicaęao celula a celula. 
As celulas recebem informaęao de celulas yizinhas sobre 
como elas devem especializar-se. Dois tipos celulares, por 
exemplo, originam-se na epiderme da raiz de A. thaliana: 
celulas que se transformam em pelos e celulas que nao se 
transformam em pelos. O destino celular esta associado 
com a posięao das celulas epidermicas. As celulas epider- 
micas imaturas, em contato com duas celulas subjacentes 
do córtex da raiz, diferenciam-se em celulas de pelos ra- 



Quando uma celula epidermica limita-se com uma 
unica celula cortical, o gene homeótico GLABRA-2 e 
expresso e a celula permanece sem pelo. (A cor azul 
indica as celulas em que GLABRA-2 e expresso.) 


Aqui, uma celula 
epidermica limita-se 
com duas celulas 
corticais. O gene 
GLABRA-2 nao e 
expresso e a celula 
desenvolvera um 
pelo radicular. 


As celulas da coifa externas a camada epidermica serao 
desprendidas antes da emergencia dos pelos radiculares. 

▲ Figura 35.32 Controle da diferenciaęao do pelo radicular 
por um gene homeótico (MO). 

] Qual seria a aparencia de raizes se o gene GLABRA-2 se 
tornasse disfuncional por uma mutaęao? 


diculares; ja as celulas epidermicas imaturas, em contato 
com apenas uma celula cortical, diferenciam-se em celulas 
nao formadoras de pelos. A expressao diferencial de um 
gene homeótico denominado GLABRA-2 (do latim, glaber 
calvo) e necessaria para a distribuięao apropriada dos pe¬ 
los radiculares (Figura 35.32). Os pesquisadores demons- 
traram essa exigencia associando o gene GLABRA-2 a um 
“gene reporter”, o qual faz cada celula responsavel pela ex- 
pressao do gene GLABRA-2 na raiz adquirir a coloraęao 
azul-claro, após tratamento espedfico. O gene GLABRA-2 
e normalmente expresso apenas em celulas epidermicas 
que nao desenvolverao pelos de raizes. 

Alteraęóes no desenvolvimento: mudanęas de fases 

Os organismos multicelulares geralmente passam por es- 
tagios de desenvolvimento. Em seres humanos, existem a 
infancia, a adolescencia e a maturidade, com a puberdade 
como linha divisória entre os estagios nao reprodutivo e 
reprodutivo. Os yegetais tambem passam por estagios, de- 
senvolvendo-se desde o estagio juvenil ate o estagio vege- 
tativo adulto e, após, para o estagio reprodutivo. Nos ani- 
mais, as mudanęas no desenvolvimento ocorrem em todo 
o organismo, como quando uma larva se desenvolve em 
um animal adulto. Por sua vez, os estagios de desenvolvi- 
mento yegetal, chamados de fases , ocorrem em uma unica 
regiao, no meristema apical do caule. As mudanęas morfo- 
lógicas originadas dessas transięóes na atividade do meris¬ 
tema apical do caule sao denominadas mudanęas de fases. 
Na transięao de uma fasę juvenil para uma fasę adulta, al- 
gumas especies exibem certas alteraęóes impressionantes 
na morfologia foliar (Figura 35.33). Os nós e entrenós ju- 
venis retem seu estado juvenil, mesmo após a continuidade 
do alongamento do caule e da mudanęa do meristema api¬ 
cal caulinar para a fasę adulta. Portanto, quaisquer novas 
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Folhas produzidas 
pela fasę adulta do 
meristema apical 


Folhas produzidas 
pela fasę juvenil do 
meristema apical 


A Figura 35.33 Mudanęa de fasę no sistema aereo de Aca- 
cia koa. Esta especie nativa do Havai tem folhas juvenis compostas, 
consistindo em muitos foliolos pequenos e folhas maduras simples. 
Esse dimorfismo foliar reflete uma mudanęa de fasę no desenvolvi- 
mento do meristema apical de cada ramo. Uma vez formado o nó, 
a fasę do desenvolvimento — juvenil ou adulta - e fixada; as folhas 
compostas nao se desenvolvem em folhas simples. 


folhas desenvolvidas nos ramos que emergem de gemas 
axilares nos nós juvenis serao tambem juvenis, embora o 
meristema apical do eixo principal do caule possa estar 
produzindo nós maduros durante anos. 

Se as condięóes ambientais permitirem, uma planta 
adulta e induzida a florescer. Os biólogos tem obtido gran- 
des avanęos na explicaęao do controle genetico do desen- 
volvimento floral - o tópico da próxima seęao. 

Controle genetico do florescimento 

A formaęao da flor envolve uma mudanęa de fasę, do cres- 
cimento vegetativo para o crescimento reprodutivo. Essa 
transięao e desencadeada por uma combinaęao de estimu- 
los ambientais, como o comprimento do dia, e sinais in- 
ternos, como os hormónios. (No Capitulo 39, voce apren- 
dera mais sobre os papeis desses sinais no florescimento.) 
Ao contrario do crescimento vegetativo, que e indetermi- 
nado, o crescimento floral normalmente e determinado. 
A produęao de uma flor por um meristema apical caulinar 
geralmente cessa o crescimento primario daquele caule. 
A transięao do crescimento vegetativo para o florescimen¬ 
to esta associada a ativaęao dos genes de identidade do 
meristema floral. Os produtos proteicos desses genes sao 
fatores de transcrięao que regulam os genes exigidos para 
a conyersao dos meristemas vegetativos indeterminados 
para meristemas florais determinados. 

Quando um meristema apical caulinar e induzido a flo¬ 
rescer, a posięao de cada emergencia de primórdio deter- 
mina seu desenvolvimento em um tipo especifico de órgao 
floral - sepala, pętała, estame ou carpelo (ver Figura 30.8, 


para rever a estrutura floral basica). Esses órgaos florais 
formam quatro verticilos que podem ser descritos apro- 
ximadamente como “circulos” concentricos, o que pode 
ser mais bem constatado quando visto de cima. As sepalas 
formam o primeiro verticilo (mais externo); as petalas for¬ 
mam o segundo; os estames formam o terceiro; os carpe- 
los formam o quarto yerticilo (mais interno). Os botanicos 
identificaram varios genes de identidade de órgaos, per- 
tencentes a familia MADS-box , que codificam fatores de 
transcrięao que regulam o desenvolvimento desse padrao 
floral caracteristico. A informaęao da posięao determina 
quais genes de identidade de órgaos sao expressos em um 
primórdio de órgao floral especifico. Uma mutaęao em um 
gene de identidade de órgao floral pode provocar desen- 
volvimento floral anormal, como petalas crescendo em lu- 
gar de estames (Figura 35.34). Alguns mutantes homeóti- 
cos com numeros de petalas aumentados produzem flores 
yistosas que sao apreciadas por jardineiros. 

Por meio do estudo de mutantes com flores anormais, 
os pesquisadores identificaram e clonaram tres classes 
de genes de identidade de órgaos florais; seus estudos 
estao comeęando a revelar como esses genes funcionam. 
A Figura 35.35a exibe uma versao simplificada do mode- 
lo ABC de formaęao floral, o qual propóe que tres classes 
de genes regulam a formaęao de quatro tipos de órgaos 
florais. De acordo com esse modelo, cada classe de genes 
de identidade de órgaos e ativada em dois yerticilos espe- 
cificos do meristema floral. Normalmente, os genes A sao 



A Flor normaI de Arabidopsis. Esta 
especie normalmente tem quatro 
yerticilos florais: sepalas (Se), petalas 
(Pe), estames (Es) e carpelos (Ca). 

► Flor anormal de Arabidopsis. 

Os pesquisadores identificaram 
varias mutaęóes de genes de 
identidade de órgaos que provocam 
um desenvolvimento floral anormal. 
Esta flor tem um conjunto extra de 
petalas no lugar de estames e uma 
flor interna no lugar de carpelos de 
plantas normais. 



A Figura 35.34 Genes de identidade de órgaos e formaęao 
de padrao no desenvolvimento floral. 


Forneęa outro exemplo de uma mutaęao de 
gene homeótico que leva a produęao de órgaos em lugares errados 
(verConceito 18.4). 
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Sepalas 

Petalas 

Estames 



(a) Diagrama esguematico do modelo ABC. 


A A AA 
ABBAABBA 



(b) Visao lateral de flores com mutaęóes na identidade de órgaos. 

O fenótipo de mutantes em que falta um gene de identidade de 
órgao funcional A, B ou C pode ser explicado pela combinaęao do 


modelo na parte (a) com a seguinte regra: sem a atividade de A ou C, 
a atividade do outro gene ocorre nos guatro verticilos. 


▲ Figura 35.35 Modelo ABC para o funcionamento de genes de identidade de órgaos no desenvolvimento floral. 

Qual seria a aparencia de urna flor se os genes A e os genes B fossem inativados? 


ativados nos verticilos mais externos (sepalas e petalas); 
os genes B sao ativados nos dois verticilos intermedia- 
rios (petalas e estames); os genes C sao ativados nos dois 
yerticilos mais internos (estames e carpelos). As sepalas 
originam-se daąuelas partes de meristemas florais em que 
apenas os genes A sao ativos; as petalas originam-se onde 
os genes A e B sao ativos; os estames onde os genes B e C 
sao ativos; os carpelos somente onde os genes C sao ati- 
vos. O modelo ABC pode ser responsavel pelos fenótipos 
de mutantes em que falta a atividade dos genes A, B ou 
C, com um acrescimo: onde ha atividade do gene A, ha 
inibięao do gene C e vice-versa. Se A ou C estiver faltan- 
do, o outro gene ocupa seu lugar. A Figura 35.35b mos- 
tra os padróes florais de mutantes faltando cada urna das 
tres classes de genes de identidade de órgaos e descreve 
como o modelo e responsavel pelos fenótipos florais. Com 
a construęao dessas hipóteses e do delineamento experi- 
mental para testa-las, os pesquisadores estao traęando a 
base genetica do desenvolvimento yegetal. 


Na dissecaęao da planta para examinar suas par¬ 
tes, como fizemos neste capitulo, devemos lembrar que 
a planta inteira funciona como um organismo integrado. 
As estruturas yegetais refletem amplamente adaptaęóes 
evolutivas aos desafios de urna existencia fotoautotrófica 
terrestre. 


REVISAO DO CONCEITO 35.5 


1 . 
2 . 
3. 


Como duas celulas de uma planta podem ter estruturas mui- 
to diferentes, embora tenham o mesmo genoma? 


Quais sao as tres diferenęas entre desenvolvimento animal e 
desenvolvimento vegetal? 


Em algumas especies, as sepalas parecem petalas 
e ambas sao coletivamente denominadas "tepalas". Sugira 
uma extensao ao modelo ABC que poderia ser responsavel 
pelo surgimento de tepalas. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 






























































Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 35.1 

As plantas tern urna organizaęao hierarquica, que 
consiste em órgaos, tecidos e celulas (p. 753-759) 

• As plantas vasculares superiores tem partes aereas que consistem 
em caules, folhas e flores (nas plantas floriferas). As raizes fixam 
a planta, absorvem e conduzem agua e minerais, alem de arma- 
zenarem reservas nutricionais. As folhas sao ligadas aos nós do 
caule e constituem os principais órgaos da fotossintese. As gemas 
axilares, localizadas nas axilas das folhas com os caules, originam 
os ramos. Os órgaos vegetais podem ser adaptados para funęóes 
especializadas. 

• As plantas vasculares apresentam tres sistemas de tecidos - 
dermico, vascular e fundamental - que sao continuos por todo o 
corpo da planta. O sistema dermico protege contra patógenos, 
herbivoros e seca, alem de auxiliar na absoręao de agua, minerais 
e dióxido de carbono. Os sistemas vasculares (xilema e floema) 
facilitam o transporte de substancias por longas distancias. Os te¬ 
cidos fundamentais funcionam no armazenamento, metabolismo 
e regeneraęao. 

• As celulas do parenąuima sao relativamente pouco especiali¬ 
zadas e de paredes delgadas, mantendo a capacidade de diyisao; 
elas desempenham a maioria das funęóes metabólicas de sintese 
e armazenamento. As celulas do colenąuima tem paredes desi- 
gualmente espessadas; elas sustentam as partes jovens da planta, 
ainda em crescimento. As celulas do esclerenąuima - esclerei- 
des e fibras - tem paredes espessas e lignificadas que ajudam a 
sustentar as partes vegetais maduras e com crescimento defini- 
tivo. As traąueides e os elementos de vaso, as celulas condu- 
toras de agua do xilema, tem paredes espessas e sao mortos na 
maturidade funcional. Os elementos de tubo crivado sao celulas 
vivas, altamente modificadas e, em grandę parte, desprovidas de 
organelas; elas atuam no transporte de aęucares pelo floema das 
angiospermas. 

1 Descreva pelo menos tres especializaęóes em órgaos e em celulas 
vegetais gue sao adaptaęóes a vida terrestre. 

CONCEITO 35.2 

Meristemas diferentes geram novas celulas para os 
crescimentos primario e secundario (p. 760-761) 


Apice caulinar 
(meristema apical 
do caule e de 
folhas jovens) 


Cambio 
vascular 

— Felogenio I 


Meristemas 
apicais da raiz 



Meristemas 

laterais 


] Qual e a diferenęa entre o crescimento primario e o secundario? 


CONCEITO 35.3 

0 crescimento primario alonga as raizes e as partes 
aereas (p. 761-765) 

• O meristema apical da raiz esta localizado próximo ao seu apice, 
onde gera celulas para o crescimento do eixo da raiz e da coifa. 

• O meristema apical do caule, localizado na gema apical, origina 
os entrenós alternantes e os locais de ligaęao das folhas, denomi- 
nados nós. 

• Os caules de eudicotiledóneas tem feixes vasculares dispostos em 
anel, ao passo que os caules de monocotiledóneas tem feixes vas- 
culares dispersos. 

• Muitas celulas do mesofilo sao adaptadas a fotossintese. Os es- 
tómatos, estruturas epidermicas formadas por pares de celulas- 
-guarda e fendas, permitem o intercambio gasoso e sao os princi¬ 
pais caminhos para a perda de agua. 

] Como o processo de ramificaęao difere em raizes versus caules? 

CONCEITO 35.4 

0 crescimento secundario aumenta o diametro dos 
caules e das raizes em plantas lenhosas (p. 765-769) 

• O cambio vascular e um cilindro meristematico que produz xi- 
lema e floema secundarios durante o crescimento secundario. 
As camadas mais antigas de xilema secundario (cerne) tornam-se 
inativas, enquanto as camadas mais jovens (alburno) ainda con¬ 
duzem agua. 

• O felogenio origina um revestimento protetor espesso denomina- 
do periderme, que consiste no próprio felogenio mais as camadas 
de felema que ele produz. 

] Que vantagens as plantas obtiveram a partir de evoluęao do cresci¬ 
mento secundario? 

CONCEITO 35.5 

0 crescimento, a morfogenese e a diferenciaęao 
celulares produzem o corpo da planta (p. 769-775) 

• A diyisao e a expansao celulares sao os principais determinantes do 
crescimento. A banda pre-prófase de microtubulos determina onde 
urna płaca celular sera formada na celula em diyisao. A orientaęao 
dos microtubulos tambem afeta a direęao do alongamento celular 
mediante controle da orientaęao das microfibrilas de celulose na 
parede celular. 

• A morfogenese, desenvolvimento da forma e organizaęao do corpo, 
depende da resposta das celulas a informaęao da posięao a partir 
das suas yizinhas. 

• A diferenciaęao celular, originando-se da ativaęao genica diferen- 
cial, permite que as celulas assumam funęóes diferentes, a despeito 
de terem genomas identicos. O modo como urna celula yegetal se 
diferencia e determinada em grandę parte pela sua posięao na plan¬ 
ta em desenvolvimento. 

• Estimulos internos ou externos podem levar urna planta a trocar 
de um estagio de desenvolvimento para outro - por exemplo, de 
folhas juvenis para folhas maduras. Essas alteraęóes morfológicas 
sao denominadas mudanęas de fases. 

• As pesquisas sobre genes de identidade de órgaos de flores em 
desenvolvimento proporcionam um sistema-modelo para estudar 
a formaęao do padrao. O modelo ABC identifica como as tres 
classes de genes de identidade de órgaos controlam a formaęao de 
sepalas, petalas, estames e carpelos. 

] Por gual mecanismo as celulas vegetais tendem a se alongar no sen- 
tido de um eixo, em vez de se expandirem em todos os sentidos? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\l(VEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. A maior parte do crescimento do corpo de uma planta e o resul- 
tado de: 

a. diferenciaęao celular. 

b. morfogenese. 

c. divisao celular. 

d. alongamento celular. 

2. A camada mais interna do córtex da raiz e: 

a. o centro. 

b. o periciclo. 

c. a endoderme. 

d. a medula. 

3. Cerne e alburno consistem em: 

a. casca. 

b. periderme. 

c. xilema secundario. 

d. floema secundario. 

4. A mudanęa de um meristema apical, de uma fasę juvenil para a 
fasę vegetativa madura, e muitas vezes revelada pela: 

a. mudanęa na morfologia das folhas produzidas. 

b. inicio do crescimento secundario. 

c. formaęao de raizes laterais. 

d. atiyaęao dos genes de identidade de meristemas florais. 


NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

5. Suponha que uma flor tenha expressao normal dos genes A e C 
e expressao do gene B em todos os ąuatro yerticilos. Com base 
no modelo ABC, qual seria a estrutura dessa flora, partindo do 
yerticilo mais externo? 

a. Carpelo-petala-petala-carpelo. 

b. Petala-petala-estames-estames. 

c. Sepala-carpelo-carpelo-sepala. 

d. Sepala-sepala-carpelo-carpelo. 

6. Qual das seguintes estruturas se origina, diretamente ou indire- 
tamente, da atiyidade meristematica? 

a. Xilema secundario. 

b. Folhas. 

c. Tecido dermico. 

d. Todas as estruturas acima. 


7. Qual das seguintes estruturas nao seria obseryada em secęao 
transversal da parte lenhosa de uma raiz? 

a. Celulas esclerenquimaticas. 

b. Celulas parenquimaticas. 

c. Elementos de tubo criyado. 

d. Pelos da raiz. 


DESENHE 


Nesta secęao transversal de uma eudicotiledónea 
lenhosa, identifique um anel de crescimento, o lenho tardio, o 
lenho inicial e um elemento de vaso. A seguir, coloque uma seta 
no sentido da medula para a casca. 



NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9. conexAo evolutiva 

Os biólogos evolucionistas criaram o termo exaptaęao para des- 
crever uma ocorrencia comum na evoluęao da vida: um membro 
ou um órgao evolui em um contexto especifico, mas ao longo do 
tempo assume uma nova funęao (ver Conceito 23.4). Mencione 
alguns exemplos de exaptaęóes em órgaos yegetais. 

10. PESQUISA CIENTIFICA 

Os campos com gramineas comumente nao se desenvolvem 
quando ha exclusao dos grandes herbivoros. Em vez disso, esses 
campos sao substituidos por eudicotiledóneas herbaceas latifo- 
liadas, arbustos e aryores. Com base no seu conhecimento da 
estrutura e dos habitos de crescimento de monocotiledóneas 
versus eudicotiledóneas, sugira uma razao para esse fato. 

11. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Embora a fome e a desnutrięao sejam problemas urgentes para 
muitos paises pobres, os botanicos das naęóes ricas concentra- 
ram a maior parte dos seus esforęos de pesquisa em Arabidopsis 
thaliana. Algumas pessoas tern questionado que, se estivessem 
realmente preocupados em combater a fome no mundo, os bota¬ 
nicos deveriam estudar a mandioca e a banana-da-terra, porque 
essas duas culturas sao de primeira necessidade para muitos po¬ 
bres do mundo. Se voce fizesse pesquisas com A. thaliana, como 
poderia responder a esse argumento? 

12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique como a 
evoluęao da lignina afetou a estrutura e a funęao das plantas 
yasculares. 



Esta e uma fotomicrografia da secęao transversal de um órgao 
yegetal de angiosperma com uma morfologia rara. Este órgao e 
um caule, uma folha ou uma raiz? Explique seu raciodnio. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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▲ Figura 36.1 Por que os alamos tremem? 


Uma grandę agitaęao acontecendo 

S e voce passear por uma floresta de alamos (.Populus tremuloides) em um dia 
claro, sera presenteado com uma fantastica exposięao de luz (Figura 36.1). 
Mesmo em um dia com pouco vento, com a agitaęao das folhas, os feixes de 
luz solar pintam o chao da floresta com manchas de um brilho sempre variavel. 
O mecanismo subjacente a esses movimentos foliares passivos nao e dificil de 
compreender: o pedolo de cada folha e achatado nos lados, permitindo que a 
folha balance apenas no piano horizontal. Talvez o mais curioso seja por que 
essa adaptaęao peculiar tenha evoluido em Populus. 

Muitas hipóteses tern sido propostas para explicar como a agitaęao fo- 
liar beneficia as plantas do genero Populus. Ideias antigas de que a agitaęao 
foliar ajuda a substituir o ar exaurido de C0 2 junto a superficie foliar, ou 
afastar herbfvoros, nao tern sustentaęao experimental. A hipótese principal e 
que a agitaęao foliar aumenta a produtividade fotossintetica da planta inteira, 
ao permitir que a luz alcance as folhas inferiores da arvore. Se nao fossem 
esses feixes de luz solar transitória decorrentes da agitaęao foliar, as folhas 
inferiores sofreriam demasiado sombreamento e nao realizariam fotossfntese 
suficiente. 

Neste capitulo, examinaremos varias adaptaęóes, como os peciolos acha- 
tados de Populus , que ajudam as plantas a obter agua, minerais, dióxido de car- 
bono e luz de maneira mais eficiente. A obtenęao desses recursos, no entanto, 
e apenas o comeęo da historia. Os recursos precisam ser transportados para 
onde sao necessarios. Desse modo, tambem examinaremos como a agua, os 
minerais e os aęucares sao transportados na planta. 
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CONCEITO 36.1 

As adaptaęóes para obtenęao de recursos 
foram elementos-chave na evoluęao das 
plantas vasculares 

imam i Em geral, as plantas terrestres habitam dois 
ambientes: acima do solo, onde as partes aereas obtem luz 
solar e C0 2 , e abaixo do solo, onde as raizes obtem agua 
e minerais. Sem as adaptaęóes que permitem a obtenęao 
desses recursos, as plantas nao teriam colonizado o am- 
biente terrestre. 

As algas ancestrais das plantas terrestres absorviam 
agua, minerais e C0 2 diretamente da agua em que viviam. 
O transporte nessas algas era relativamente simples, por- 
que cada celula ficava nas proximidades da fonte dessas 
substancias. As primeiras plantas terrestres eram nao vas- 
culares, que desenvolviam partes aereas fotossintetizantes 
acima da superficie da agua rasa onde viviam. Essas partes 
aereas sem folhas geralmente tinham cuticulas cerosas e 
poucos estómatos, o que evitava a perda excessiva de agua 
e, ao mesmo tempo, permitia as trocas de C0 2 e 0 2 para a 
fotossintese. As funęóes de fhcaęao e absoręao das plantas 
terrestres primitivas eram assumidas pela base do caule ou 
por rizoides filamentosos (ver Figura 29.6). 

A medida que as plantas terrestres evoluiram e au- 
mentaram numericamente, intensificou-se a competięao 
por luz, agua e nutrientes. As plantas mais altas, com apen- 
dices amplos e planos levavam yantagem na absoręao da 


luz. O aumento na area de superficie, no entanto, resultou 
em maior evaporaęao e, portanto, em maior necessidade 
de agua. As partes aereas tambem exigiram fbcaęao mais 
forte. Essas necessidades favoreceram a produęao de raizes 
multicelulares e ramificadas. Ao mesmo tempo, a medida 
que os comprimentos das partes aereas maiores separaram 
mais o apice fotossintetizante das partes nao fotossinteti¬ 
zantes subterraneas, a seleęao natural favoreceu as plantas 
capazes de realizar de maneira eficiente o transporte a lon- 
ga distancia de agua, minerais e produtos da fotossintese. 

A evoluęao dos tecidos vasculares consistindo em xi- 
lema e floema possibilitou o desenvolvimento de exten- 
sos sistemas de raizes e de partes aereas que executam o 
transporte a longa distancia (ver Figura 35.10). O xilema 
transporta agua e minerais das raizes para as partes aereas. 
O floema transporta os produtos da fotossintese de onde 
sao produzidos ou armazenados para onde sao necessa- 
rios. A Figura 36.2 fornece urna visao geral da obtenęao e 
transporte de recursos em urna planta vascular. 

Urna vez que o exito das plantas geralmente esta re- 
lacionado a fotossintese, a evoluęao resultou em muitas 
adaptaęóes estruturais para a obtenęao eficiente da luz so¬ 
lar e C0 2 do ar. A ampla superficie da maioria das folhas, 
por exemplo, favorece a captaęao da luz, enquanto os estó¬ 
matos abertos permitem a difusao de C0 2 para os tecidos 
fotossinteticos. As aberturas estomaticas fechadas, contu- 
do, tambem promovem a evaporaęao de agua da planta. 
Consequentemente, as adaptaęóes das plantas represen- 
tam um ajuste entre o aumento da fotossintese e a minimi- 
zaęao da perda de agua, especialmente em ambientes onde 


T Figura 36.2 Visao geral da obtenęao e transporte de recursos em uma planta vascular. 



Os aęucares sao produzidos 
pela fotossintese nas folhas. 


O C0 2 e absorvido e o 0 2 e liberado pelos estómatos de folhas e caules verdes. 


A transpiraęao - perda de agua 
pelas folhas (principalmente 
pelos estómatos) - cria uma 
foręa no interior das folhas que 
provoca o transporte ascendente 
da seiva do xilema. 


A agua e os minerais sao 
transportados das raizes 
para as partes aereas 
como seiva do xilema. 


A seiva do floema pode fluir em 
ambos os sentidos entre as 
partes aereas e as raizes. Ela se 
move dos locais de produęao 
(geralmente as folhas) ou 
armazenagem (geralmente as 
raizes) de aęucares para os locais 
de utilizaęao ou armazenagem. 


H 2 0 e 
minerais 


A agua e os minerais 
sao absorvidos 
pela raiz. 


As raiz 
os espaęos de ar do solo, 
absorvendo 0 2 e liberando C0 2 . 
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ha escassez hidrica. Adiante neste capitulo discutiremos os 
mecanismos pelos ąuais as plantas aumentam a absoręao 
de C0 2 e minimizam a perda de agua mediante a regulaęao 
da abertura estomatica. Aqui, examinamos como a arqui- 
tetura basica das partes aereas e das raizes ajuda as plantas 
a obter recursos como a agua, minerais e luz solar. 

Arquitetura da parte aerea e captaęao de luz 

Grandę parte da diversidade que observamos em plantas 
e um reflexo de diferenęas nos padróes de ramificaęao, di- 
mensóes, formas e orientaęóes dos dois componentes da 
parte aerea - caules e folhas. Em geral, a arquitetura da 
parte aerea facilita a captaęao de luz para a fotossintese. 

Os caules servem como estruturas de sustentaęao para 
folhas e como condutos para o transporte de agua e nutrien- 
tes. O comprimento de caules e seus padróes de ramificaęao 
sao duas caracteristicas arquitetónicas que afetam a captaęao 
de luz. As plantas que se tor nam mais altas que suas yizinhas 
evitam o sombreamento. A maioria das plantas altas requer 
caules grossos, que permitem um fluxo vascular maior para 
as folhas e a partir delas, alem de urna sustentaęao mecanica 
mais forte. As lianas sao urna exceęao, dependendo de su- 
portes (geralmente outras plantas) para apoiar seus caules. 
Nas plantas vasculares, os caules tornam-se mais espessos 
por meio do crescimento secundario (ver Figura 35.11). 

Em geral, a ramificaęao permite que as plantas cap- 
tem com mais eficiencia a luz solar para a fotossintese. 
Entretanto, algumas especies, como o coqueiro, nao se 
ramificam. Por que existe tanta yariaęao nos padróes de 
ramificaęao? As plantas tern apenas urna quantidade finita 
de energia para destinar ao crescimento das partes aereas. 
Se a maior poręao dessa energia for direcionada a rami¬ 
ficaęao, ha menor disponibilidade para o crescimento em 
altura, aumentando o risco de sombreamento por plantas 
mais altas. Inversamente, se a maior poręao da energia for 
destinada ao crescimento em altura, as plantas nao tern 
captaęao adequada de luz solar. A seleęao natural produziu 
urna diversidade de arquiteturas de partes aereas yegetais, 
ajustando a capacidade de absoryer luz no nicho ecológico 
que cada especie ocupa. 

O tamanho e a estrutura foliares sao responsaveis por 
grandę parte da diversidade visivel da forma yegetal. O com¬ 
primento das folhas varia de 1,3 mm em Crassula erecta , es¬ 
pecie de regióes secas e arenosas do oeste dos EUA, ate 20 m 
em Raphia regalis , especie de palmeira de florestas tropicais 
africanas. Essas especies representam exemplos extremos 
de urna correlaęao geral obseryada entre disponibilidade 
de agua e tamanho foliar. Em geral, as folhas maiores sao 
encontradas em especies de florestas phmais tropicais, ao 
passo que as menores ocorrem nas de ambientes secos ou 
muito frios, em que ha escassez de agua em estado liquido e 
a perda evaporativa e muito grave. 

A disposięao das folhas em um caule, conhecida como 
filotaxia, e urna caracteristica arquitetónica importante 
na captaęao de luz. A filotaxia, determinada pelo meriste- 
ma apical do caule (ver Figura 35.16), e especie-especifica 
(Figura 36.3). Urna especie pode ter urna folha por nó (fi- 
lotaxia alterna ou espiralada), duas folhas por nó (filotaxia 



▲ Figura 36.3 Desenvolvimento da filotaxia do abeto da 
Noruega. Esta imagem ao MEV de um apice caulinar visto de cima 
mostra o padrao de emergencia das folhas. As folhas estao nume- 
radas, sendo 1 a mais jovem. (Algumas folhas numeradas nao sao 
visiveis no primeiro piano.) 


1 Com o dedo, siga a progressao da emergencia foliar, comeęan- 
do da folha numero 29 para a 28 e assim por diante. Qual e o pa¬ 
drao encontrado? 


oposta) ou mais (filotaxia yerticilada). A maioria das an- 
giospermas tern filotaxia alterna, com folhas dispostas em 
urna helice ascendente em torno do caule, com cada folha 
sucessiva emergindo a 137,5° do local da folha anterior. Por 
que 137,5°? Urna hipótese e que esse angulo minimiza o 
sombreamento das folhas inferiores pelas que estao acima. 
Em ambiente onde a intensa exposięao solar pode danifi- 
car as folhas, o maior sombreamento proporcionado pelas 
folhas com disposięao oposta pode ser yantajoso. 

A area total das poręóes foliares de todas as plantas em 
urna comunidade, do estrato mais alto da yegetaęao ate o es- 
trato mais baixo, afeta a produtividade de cada planta. Quan- 
do existem muitos estratos de yegetaęao, o sombreamento 
das folhas inferiores e tao grandę que elas fotossintetizam 
menos do que respiram. Quando isso acontece, as folhas ou 
ramos nao produtivos entram em morte celular programada 
e, por firn, caem, processo denominado autodesbaste . 

As caracteristicas yegetais que reduzem o autossom- 
breamento aumentam a captaęao de luz. A esse respeito, 
um parametro utilizado e o mdice de area foliar, que e a 
razao entre a superficie foliar superior total de urna uni- 
ca planta ou de urna lavoura inteira dividida pela area de 
superficie do solo sobre a qual a planta ou a lavoura se de- 
senvolvem (Figura 36.4). Valores de indice de area foliar 
de ate sete sao comuns para muitas lavouras maduras, e 
ha pouco beneficio agronómico para indices acima desse 
valor. O acrescimo de folhas aumenta o sombreamento de 
folhas inferiores ate o ponto em que ocorre o autodesbaste. 

Outro fato que afeta a captaęao de luz e a orientaęao fo¬ 
liar. Algumas plantas tern folhas orientadas horizontalmen- 
te; em outras, como as gramineas, as folhas sao orientadas 
yerticalmente. Em condięóes de baixa exposięao a luz, as 
folhas horizontais captam luz solar de maneira muito mais 
eficiente do que as yerticais. No entanto, em campos ou re- 
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Area de solo coberta 


Planta A 

Area foliar = 40% 
da area de solo 
(fndice de area foliar = 0,4) 


Planta B 

Area foliar = 80% 
da area de solo 
(fndice de area foliar = 0,8) 


▲ Figura 36.4 Indice de area foliar. O fndice de area foliar de 
uma unica planta e a razao entre area total das superffcies superio- 
res das folhas e a area do solo coberta pela planta, conforme mos- 
trado nesta ilustraęao de duas plantas vistas de cima. Com muitos 
estratos de folhas, o valor do fndice de area foliar pode facilmente 
exceder a 1. 


Q Um indice de area foliar mais alto sempre aumentaria a taxa de 
fotossintese? Explique. 


gióes ensolaradas, a orientaęao horizontal pode expor as fo¬ 
lhas superiores a luz demasiadamente intensa, danificando 
folhas e reduzindo a fotossintese. Contudo, se as folhas de 
uma planta tiverem orientaęao próxima da yertical, os raios 
luminosos sao basicamente paralelos as superffcies foliares, 
de modo que nenhuma folha recebe luz em demasia e a luz 
penetra mais profundamente ate as folhas inferiores. 


A evoluęao das micorrizas, associaęóes mutualisticas 
entre raizes e fungos, foi uma etapa crucial na colonizaęao 
exitosa do ambiente terrestre pelas plantas. As hifas micor- 
rizicas indiretamente dotam os sistemas de raizes de mui- 
tas plantas com enorme area de superficie para a absoręao 
de agua e minerais, especialmente fosfato. O papel das as¬ 
sociaęóes micorrizicas na nutrięao vegetal sera examinado 
com mais detalhe no Capitulo 37. 

Depois de obtidos, os recursos devem ser transporta- 
dos para outras partes da planta onde sao necessarios. Na 
próxima seęao, examinaremos os processos e as rotas que 
permitem que recursos como a agua, minerais e aęucares 
sejam transportados pela planta. 


REVISAO DO CONCEITO 36.1 


1. Por que o transporte a longa distancia e importante para as 
plantas? 

2. Que atributos arquitetónicos influenciam o autossombrea- 
mento? 


3. 


4. 


Algumas plantas podem detectar aumento dos nfveis de luz 
refletida das folhas de plantas vizinhas. Essa detecęao pro- 
voca o alongamento do caule, a produęao de folhas eretas 
e a reduęao de ramificaęóes laterais. Como essas respostas 
ajudam a planta a competir? 


IFEUKl Se voce podasse o apice caulinar de uma planta, 
qual seria o efeito a curto prazo sobre a ramificaęao e o 
indice de area foliar? 


5. imMJIMMH Explique como as hifas fungicas pro- 
porcionam mais area de superficie para a absoręao de nu- 
trientes (ver Conceito 31.1). 


Arquitetura da raiz e obtenęao de agua e minerais 

Da mesma maneira que o dióxido de carbono e a luz solar 
sao recursos explorados pelo sistema aereo, o solo contem 
recursos extraidos pelo sistema de raizes. As plantas ajus- 
tam rapidamente a arquitetura e a fisiologia das suas raizes 
para explorar partes com nutrientes disponiveis no solo. 
As raizes de muitas plantas, por exemplo, respondem a fo- 
cos de baixa disponibilidade de nitrato nos solos, mediante 
expansao por meio dos focos, em vez de se ramificarem 
no interior deles. Inversamente, quando encontra um foco 
rico em nitrato, a raiz muitas vezes ramifica extensamente. 
As celulas da raiz tambem respondem a niveis elevados de 
nitrato no solo, por meio da sintese de mais proteinas en- 
volvidas no transporte e assimilaęao de nitrato. Portanto, a 
planta nao apenas destina mais da sua massa para a explo- 
raęao de uma parte rica em nitrato; suas celulas tambem 
absorvem nitrato de maneira mais eficiente. 

A absoręao eficiente de nutrientes limitados e tambem 
incrementada pela reduęao da competięao dentro do sistema 
de raizes de uma planta. Por exemplo, estacas (segmentos) 
de estolóes da grama-de-bufalo (Buchloe dactyloides) desen- 
volvem raizes menores e em menor quantidade na presenęa 
de estacas da mesma planta, do que quando na presenęa de 
estacas de outro indiyiduo dessa graminea. Os pesquisado- 
res estao tentando revelar o mecanismo subjacente a essa 
capacidade de distinguir o próprio do nao próprio. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 36.2 

Mecanismos diferentes transportam 
substancias por distancias curtas ou longas 

Considerando a diversidade de substancias que se deslo- 
cam pelas plantas e o grandę alcance de distancias e barrei- 
ras pelas quais essas substancias devem ser transportadas, 
nao surpreende o fato de que as plantas empreguem uma 
diversidade de processos de transporte. Antes de examinar 
esses processos, no entanto, consideraremos as duas prin- 
cipais rotas de transporte: a apoplastica e a simplastica. 

Apoplasto e simplasto: continuum de transporte 

Pode-se considerar que os tecidos yegetais tern dois com- 
partimentos principais - o apoplasto e o simplasto. O apo¬ 
plasto consiste em tudo que esta localizado externamente as 
membranas plasmaticas de celulas vivas e inclui as paredes 
celulares, espaęos extracelulares e o interior de celulas mor- 
tas, como elementos de vaso e traqueides (ver Figura 35.10). 
O simplasto consiste na massa completa de todas as celulas 
vivas de uma planta, bem como nos plasmodesmos, que sao 
canais citoplasmaticos que as conectam. 
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O apoplasto e o 
continuum de 
paredes celulares 
e espaęos 
extracelulares. 


O simplasto e o 
continuum de 
citosol, conectado 
por plasmodesmos. 


Parede celular 



Rota apoplastica 


Rota simplastica 
Rota transmembranas 


Plasmodesmo 

Membrana' plasmatica 


Legenda 


Apoplasto 

Simplasto 


A Figura 36.5 Compartimentos celulares e rotas para o transporte a curta dis- 
tancia. Algumas substancias podem utilizar mais do que uma rota de transporte. 


A estrutura compartimentada das plantas propicia tres 
rotas de transporte em um tecido ou órgao vegetal: a apo¬ 
plastica, a simplastica e a transmembranas (Figura 36.5). 
Na rota apoplastica , a agua e os solutos (produtos ąuimicos 
dissolvidos) movem-se ao longo do continuum de paredes 
celulares e espaęos extracelulares. Na rota simplastica , a 
agua e os solutos movem-se ao longo do continuum de ci- 
tosol. Essa rota reąuer substancias para atravessar a mem¬ 
brana plasmatica uma vez, ąuando elas penetram na planta. 
Após entrar na celula, as substancias movimentam-se de 
celula para celula via plasmodesmos. Na rota transmem¬ 
branas, a agua e os solutos movem-se para fora da celula, 
atravessam a parede celular e penetram na celula yizinha, 
que pode passa-los para a próxima celula da mesma manei- 
ra. A rota transmembranas exige repetidas travessias por 
membranas plasmaticas, a medida que as substancias saem 
de uma celula e entram na próxima. Essas tres rotas nao sao 
mutuamente excludentes, e algumas substancias podem 
utilizar mais do que uma rota em graus yariados. 

Transporte de solutos a curta distancia atraves de 
membranas plasmaticas 

Em yegetais, assim como em animais, a permeabilidade 
seletiva da membrana plasmatica controla o movimento a 
curta distancia de substancias para dentro e para fora das 
celulas (ver Capitulo 7). Os mecanismos de transporte ati- 
vo e passivo ocorrem em plantas. As membranas das celu¬ 
las yegetais sao equipadas com os mesmos tipos de bom- 
bas e proteinas de transporte (proteinas canais, proteinas 
carreadoras e cotransportadores) que funcionam em ou- 
tras celulas. Nesta seęao, focalizamos algumas maneiras 
pelas quais as plantas diferem dos animais no transporte 
de solutos atraves de membranas plasmaticas. 

Diferentemente das celulas animais, os ions hidrogenio 
(H + ), em vez dos ions sódio (Na + ), desempenham o papel 
principal nos processos basicos de transporte nas celulas 
yegetais. Por exemplo, nas celulas yegetais o potencial de 
membrana (a yoltagem que atravessa a membrana) e estabe- 
lecido principalmente mediante o bombeamento de H + pela 
bomba de prótons (Figura 36.6a), em vez de pelo bombea¬ 
mento de Na + pelas bombas de sódio-potassio. Igualmente, 
H + e mais frequentemente cotransportado em plantas, ao 


passo que Na + costuma ser cotransporta¬ 
do em animais. Durante o cotransporte, 
as celulas yegetais utilizam a energia do 
gradiente de H + e do potencial de mem¬ 
brana para acionar o transporte ativo de 
muitos solutos diferentes. Por exemplo, o 
cotransporte com H + e responsavel pela 
absoręao de solutos neutros, como a saca- 
rose (um aęucar) pelas celulas do floema 
e outras celulas yegetais. Um cotrans- 
portador de H + /sacarose associa o mo- 
yimento de sacarose contra seu gradiente 
de concentraęao com o movimento de H + 
a favor do seu gradiente eletroquimico 
(Figura 36.6b). O cotransporte com H + 
igualmente facilita o movimento de ions, como na absoręao 
de nitrato (N0 3 ~) por celulas da raiz (Figura 36.6c). 

As membranas de celulas yegetais tambem tern canais 
iónicos que permitem a passagem de apenas certos ions 
(Figura 36.6d). Como nas celulas animais, a maioria tern 
controle (portao) de abertura e fechamento em resposta 
a estimulos como produtos quimicos, pressao ou yolta¬ 
gem. Adiante neste capitulo discutiremos como os canais 
de ions I< + nas celulas-guarda funcionam na abertura e 
fechamento estomatico. Os canais iónicos estao tambem 
envolvidos na produęao de sinais eletricos analogos aos 
potenciais de aęao de animais (ver Capitulo 48). Contudo, 
esses sinais sao mil vezes mais lentos e empregam canais 
de anions Ca 2+ ativados, em vez dos canais de ions Na + 
usados pelas celulas animais. 

Transporte de agua a curta distancia atraves de 
membranas plasmaticas 

A absoręao ou perda de agua por uma celula ocorre por 
osmose, a difusao de agua livre - agua que nao esta liga- 
da a solutos ou superficies - atraves de uma membrana 
(ver Figura 7.12). A propriedade fisica que preve a direęao 
na qual a agua fluira e denominada potencial hidrico, me¬ 
dida quantitativa que inclui os efeitos da concentraęao de 
solutos e pressao fisica. A agua livre move-se de regióes de 
potencial hidrico mais alto para regióes de potencial hidri¬ 
co mais baixo, se nao houver barreira para seu fluxo. A pa- 
lavra potencial na expressao potencial hidrico refere-se a 
energia potencial da agua - capacidade da agua de realizar 
trabalho, quando ela se move de uma regiao de potencial 
hidrico mais alto para uma regiao de potencial hidrico 
mais baixo. Por exemplo, se uma celula yegetal ou semente 
estiver imersa em uma soluęao com potencial hidrico mais 
alto, a agua se movera para a celula ou semente, causando 
sua expansao. A expansao de celulas yegetais e sementes 
pode ser uma foręa poderosa: a expansao de celulas de 
raizes de aryores pode romper calęadas de concreto, e o 
intumescimento de sementes umidas em poróes de navios 
danificados pode provocar a catastrófica ruptura do casco 
e afundamento. Dadas as fortes foręas geradas por semen¬ 
tes intumescidas, e interessante considerar o que causa a 
absoręao de agua pelas sementes. Yoce pode explorar essa 
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CITOPLASMA 

K 

H + ^ 

Bomba de prótons 


UQUIDO EXTRACELULAR 
bn hidrogenio 



Cotransportador 
de H + /sacarose - 


+ Sacarose 
+ (soluto neutro) 


(a) H + e potencial de membrana. 

As membranas plasmaticas das 
celulas vegetais utilizam bombas de 
prótons dependentes de ATP para 
bombear H + para fora da celula. 
Essas bombas contribuem para o 
potencial de membrana e o 
estabelecimento de urn gradiente de 
pH atraves da membrana. Essas duas 
formas de energia potencial podem 
impulsionar o transporte de solutos. 

(b) H + e cotransporte de solutos 
neutros. Os solutos neutros, como 
os aęucares, podem ser carregados 
para dentro de celulas vegetais pelo 
cotransporte com fons H + 

Os cotransportadores de 
H + /sacarose, por exemplo, exercem 
urn papel-chave no carregamento 
de aęucar para o floema anterior ao 
transporte de aęucares pela planta. 



(c) H + e cotransporte de fons. 

Os mecanismos de cotransporte 
envolvendo H + tambem participam 
na regulaęao dos fluxos de fons 
para dentro e para fora das celulas. 
Por exemplo, os cotransportadores 
de H + /N0 3 _ nas membranas 
plasmaticas de celulas das rafzes 
sao importantes para a absoręao 
de N0 3 _ por estes órgaos. 


Canal iónico 


▲ Figura 36.6 

lulas vegetais. 


(d) Canais iónicos. Os canais 
iónicos de plantas abrem e fecham 
em resposta a fatores como 
voltagem, extensao da membrana e 
quimicos. Quando abertos, os canais 
iónicos permitem a difusao de fons 
especificos atraves das membranas. 
Por exemplo, urn canal de fons K + 
esta envolvido na liberaęao de K + 
das celulas-guarda quando os 
estómatos fecham. 

Transporte de solutos atraves das membranas plasmaticas de ce- 



Q Suponha que uma celula vegetal tenha as quatro protelnas de transporte de membranas 
plasmaticas mostradas acima e que voce tenha urn inibidor especlfico para cada proteina. 
Preveja o efeito de cada inibidor sobre o potencial de membrana da celula. 


pergunta no Exerdcio de Habilidades Cientfficas (napró- 
xima pagina) ao examinar o efeito da temperatura. 

O potencial hidrico e abreviado pela letra grega 
M* (psi). Os botanicos medem o ^ em uma unidade de 
pressao denominada megapascal (abreviadamente, MPa). 
Por definięao, o ^ de agua pura em um recipiente aberto 
para a atmosfera sob condięóes-padrao (ao nivel do mar 
e em temperatura ambiente) e 0 MPa. Um MPa e igual a 
aproximadamente 10 vezes a pressao atmosferica ao ni- 
vel do mar. A pressao interna de uma celula vegetal viva, 
devido a absoręao osmótica de agua, e aproximadamente 
0,5 MPa, cerca de o dobro da pressao do ar no interior de 
um pneu inflado. 


Como os solutos e a pressao afetam 
o potencial hidrico 

A concentraęao de solutos e a pressao 
fisica podem afetar o potencial hidri- 
co, conforme expressa a eąuaęao do 
potencial hidrico : 

'P = + % 

em que M* e o potencial hidrico, y i r s 
e o potencial do soluto (potencial os- 
mótico) ef p eo potencial de pressao. 
O potencial do soluto (^ s ) de uma 
soluęao e diretamente proporcional 
a sua molaridade. O potencial do so¬ 
luto e tambem chamado de potencial 
osmótico porąue os solutos afetam a 
direęao da osmose. Em geral, os so¬ 
lutos em plantas sao ions minerais e 
aęucares. Por definięao, o ^P s da agua 
pura e 0. Quando solutos sao adicio- 
nados, eles se ligam a moleculas de 
agua. Como conseąuencia, existem 
menos moleculas de agua livres, re- 
duzindo a capacidade da agua de se 
mover e realizar trabalho. Dessa ma- 
neira, um aumento na concentraęao 
de solutos tern um efeito negativo 
sobre o potencial hidrico, razao pela 
qual o y i r s de uma soluęao e sempre 
expresso como um numero negativo. 
Por exemplo, uma soluęao 0,1 M de 
um aęucar tern um de -0,23 MPa. 
A medida que a concentraęao de so¬ 
lutos aumenta, y i r s se tornara mais 
negativo. 

O potencial de pressao (^ p ) e a 
pressao fisica sobre uma soluęao. Di- 
ferente da ^ s , a pode ser positiva 
ou negativa em relaęao a pressao at¬ 
mosferica. Por exemplo, quando uma 
soluęao esta sendo retirada com uma 
seringa, ela esta sob pressao negativa; 
quando expelida de uma seringa, ela 
esta sob pressao positiva. Em geral, a 
agua em celulas vivas esta sob pressao positiva, devido 
a absoręao osmótica desse liquido. Especificamente, o 
protoplasto (a parte viva da celula, que tambem abrange 
a membrana plasmatica) pressiona contra a parede celu- 
lar, criando o que se conhece como pressao de turgor. 
Esse efeito de pressao interna, muito semelhante ao ar 
em um pneu inflado, e crucial para o funcionamento 
yegetal, pois ajuda a manter a rigidez dos tecidos vege- 
tais e tambem serve como foręa motora do alongamento 
celular. Inyersamente, a agua nas celulas mortas ocas do 
xilema (traqueides e elementos de vaso) esta muitas ve- 
zes sob um potencial de pressao negativo (tensao) menor 
que -2 MPa. 





784 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Calculando e interpretando coeficientes de temperatura 


A absoręao inicial de agua pelas sementes depende da 
temperatura? Uma maneira de responder esta pergunta e mer- 
gulhar sementes em agua com diferentes temperaturas e medir a 
taxa de absoręao de agua em cada temperatura. Os dados podem 
ser utilizados para calcular o coeficiente de temperatura, Q 10 , o fator 
pelo qual a taxa de uma reaęao (ou processo) fisiológica aumenta 
guando a temperatura eleva-se em 10°C: 



onde t 2 e a temperatura mais alta (°C), t,ea temperatura mais bai- 
xa, k 2 e a taxa de reaęao (ou processo) a t 2 e k, e a taxa de reaęao 
(ou processo) a t v (Se f 2 -1, = 10, como aqui, a equiparaęao e 
simplificada.) 

Os valores de Q 10 podem ser usados para fazer inferencias 
sobre o processo fisiológico sob investigaęao. Os processos qui- 
micos (metabólicos) envolvendo alteraęóes da forma de proteinas 
em larga escala sao altamente dependentes da temperatura e 
tern valores de Q 10 mais altos, mais próximos de 2 ou 3. Por outro 
lado, muitos parametros fisicos sao relativamente independentes 
da temperatura e valores de O 10 mais próximos a 1. Por exemplo, 
o Q 10 da mudanęa de viscosidade da agua e 1,2 a 1,3. Neste exer- 
cicio, voce calculara o Q 10 usando dados de sementes de rabanete 
{Raphanus sativum), para avaliar se a absoręao inicial de agua 
pelas sementes tern mais probabilidade de ser urn processo fisico 
ou qumnico. 

Como o experimento foi realizado Amostras de sementes 
de rabanete foram pesadas e colocadas na agua, em quatro tempe¬ 
raturas diferentes. Após 30 minutos, as sementes foram retiradas, 
secadas e novamente pesadas. A seguir, os pesquisadores calcula- 
ram a porcentagem de aumento em massa, motivado pela absoręao 
de agua para cada amostra. 


A medida que voce aprende a aplicar a eąuaęao do po- 
tencial hidrico, lembre-se do ponto fundamental: a agua 
move-se de regióes de potencial hidrico mais alto para re- 
gióes de potencial hidrico mais baixo. 

Movimento da agua atraves de membranas 
celulares vegetais 

Agora sera considerado como o potencial hidrico afeta a 
absoręao e a perda de agua por uma celula vegetal viva. Pri- 
meiramente, imagine uma celula flacida (murcha) como 
conseąuencia da perda de agua. A celula tern um 'Pp de 
0 MPa. Suponha que essa celula murcha seja banhada em 
uma soluęao com concentraęao de solutos mais alta (po¬ 
tencial de solutos mais negativo) do que a da própria celula 
(Figura 36.7a). Como a soluęao externa tern o potencial 
hidrico mais baixo (mais negativo), a agua difunde-se para 
fora da celula. O protoplasto entra em plasmólise, isto e, 
retrai e afasta-se da parede celular. Se colocarmos a mesma 
celula flacida em agua pura 0P= 0 MPa) (Figura 36.7b), a 
celula, por conter solutos, tern um potencial hidrico mais 
baixo do que o da agua, razao pela qual a agua penetra na 
celula por osmose. O conteudo da celula comeęa a se ex- 
pandir e pressiona a membrana plasmatica contra a pare¬ 
de celular. A parede parcialmente elastica exerce pressao 


Dados do experimento 


Temperatura 

% de aumento em massa motivado 
pela absoręao de agua, após 30 minutos 

5°C 

18,5 

15°C 

26,0 

25°C 

31,0 

35°C 

36,2 


Interprete os dados 

1. Com base nos dados, a absoręao inicial de agua pelas semen¬ 
tes de rabanete variou com a temperatura? Qual e a relaęao 
entre temperatura e absoręao de agua? 

2. (a)Usando os dados para 35 e 25°C, calcule o Q 10 para absoręao 
de agua pelas sementes de rabanete. Repita o calculo, usando 
os dados para 25 e 15°C e os dados para 15 e 5°C. (b) Qual e a 
media de Q 10 ? (c) Seus resultados sugerem que a absoręao de 
agua pelas sementes de rabanete e principalmente um processo 
fisico ou um processo quimico (metabólico)? (d) Considerando 
que o Q 10 para a mudanęa na viscosidade da agua e 1,2 a 1,3, 

a ligeira dependencia da temperatura de absoręao da agua 
pelas sementes pode ser um reflexo da ligeira dependencia da 
temperatura da viscosidade da agua? 

3. Alem da temperatura, quais outras variaveis independentes 
voce poderia alterar para testar se a embebięao das sementes 
de rabanete e essencialmente um processo fisico ou um pro¬ 
cesso quimico? 

4. Voce esperaria que o crescimento vegetal tivesse um Q 10 próxi- 
mo de 1 ou 3? Por que? 

Dados de J. D. Murphy e D. L. Noland. Temperaturę effects on seed 
imbibition and leakage mediated by viscosity and membranes, Plant Phy- 
siology 69:428-431 (1982). 


de turgor e confina o protoplasto pressurizado. Quando 
essa pressao for suficiente para contrabalanęar a tendencia 
de entrada da agua causada pelos solutos da celula, entao 
e sao iguais e = 0. Esse potencial coincide com o 
potencial hidrico do ambiente extracelular: neste exemplo, 
0 MPa. Um equilibrio dinamico e alcanęado e nao ha mais 
movimento efetivo de agua. 

Ao contrario de uma celula flacida, uma celula dotada 
de parede e considerada turgida quando sua concentraęao 
de solutos for maior do que a das celulas vizinhas. Quando 
celulas turgidas em um tecido nao lenhoso se empurram 
umas contra as outras, o tecido e fortalecido. Os efeitos da 
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(a) Condięóes iniciais: ty celular > ty ambiental. O protoplasto 
perde agua e a celula entra em plasmólise. Urna vez completa 
a plasmólise, os potenciais hidricos da celula e do seu entorno 
sao iguais. 



(b) Condięóes iniciais: ty celular < ty ambiental. Existe uma absoręao 
efetiva de agua por osmose, provocando a turgidez da celula. 
Quando essa tendencia de entrada de agua e contrabalanęada pela 
pressao contraria da parede elastica, os potenciais hidricos da celula 
e do seu entorno se igualam. (A alteraęao de volume da celula esta 
exagerada nesta ilustraęao.) 


▲ Figura 36.7 Relaęóes hidricas nas celulas vegetais. Nestes experimentos, as celulas fla- 
cidas (celulas em que o protoplasto mantem contato com as paredes celulares, mas falta pressao 
de turgor) sao colocadas em dois ambientes. As setas azuis indicam o movimento inicial da agua. 


perda de turgor sao observados durante a murcha, ąuando 
as folhas e os caules pendem como conseąuencia da perda 
de agua pelas celulas. 

Aquaporinas: facilitando a difusao de agua 

Uma diferenęa no potencial hidrico determina a direęao 
do deslocamento da agua atraves das membranas, mas 
as moleculas de agua na verdade atravessam as membra¬ 
nas? As moleculas de agua sao suficientemente peąuenas 
para difundir-se atraves da bicamada fosfolipidica, embora 
o interior da bicamada seja hidrofóbico. No entanto, seu 
movimento atraves de membranas biológicas e demasia- 
damente rapido para ser explicado por difusao nao facili- 
tada. Proteinas de transporte denominadas aąuaporinas 
(ver Capitulo 7) facilitam a difusao de moleculas de agua 
atraves de membranas plasmaticas de celulas vegetais. 
Os canais de aąuaporina, que tern a capacidade de abrir 
e fechar, afetam a taxa com que a agua se move atraves da 
membrana. Sua permeabilidade diminui com aumentos no 
Ca 2+ citosólico ou decrescimos no pH citosólico. 

Transporte de longa distancia: fluxo de massa 

A difusao e um mecanismo de transporte eficiente nas es- 
calas espaciais normalmente encontradas em nivel celular. 
No entanto, a difusao e demasiadamente lenta para fun- 
cionar no transporte de longa distancia no interior de uma 
planta. Embora a difusao de uma extremidade celular ate 
a outra leve apenas segundos, a difusao a partir das raizes 
ate o topo de uma sequoia gigante levaria varios seculos. 
Em vez disso, o transporte de longa distancia ocorre por 
fluxo de massa, o movimento do Kquido em resposta a um 
gradiente de pressao. O fluxo de massa de materiał sempre 
ocorre da pressao mais alta para a mais baixa. Ao contrario 
da osmose, o fluxo de massa e independente da concentra- 
ęao de solutos. 


O fluxo de massa de longa distancia ocorre no interior 
de traqueides e elementos de vaso (xilema), bem como no 
interior dos elementos de tubo crivado (floema). As estru- 
turas dessas celulas condutoras facilitam o fluxo de massa. 
Traqueides e elementos de vaso maduros sao celulas mor- 
tas e, portanto, nao tern citoplasma; o citoplasma dos ele¬ 
mentos de tubo crivado e praticamente desprovido de or- 
ganelas internas (ver Figura 35.10). Se voce ja teve de lidar 
com um cano parcialmente entupido, sabe que o volume 
do fluxo depende do diametro do cano. Os entupimentos 
reduzem o diametro efetivo do cano de esgoto. Essas expe- 
riencias nos ajudam a compreender como as estruturas de 
celulas vegetais especializadas no fluxo de massa se ajus- 
tam a sua funęao. Assim como ocorre na desobstruęao de 
um ralo de cozinha, a ausencia ou reduęao de citoplasma 
na “tubulaęao” de uma planta facilita o fluxo de massa por 
meio do xilema e do floema. O fluxo de massa tambem e 
aumentado pelas placas de perfuraęao nas extremidades 
dos elementos de vaso e pelas placas criyadas que conec- 
tam os elementos de tubo criyado. 

A difusao, o transporte ativo e o fluxo de massa atuam 
conjuntamente para transportar os recursos pela planta 
inteira. Por exemplo, o fluxo de massa motivado por uma 
diferenęa de pressao e o mecanismo de transporte a longa 
distancia de aęucares no floema, mas o transporte ativo de 
aęucares em nivel celular mantem essa diferenęa de pressao. 
Nas próximas tres seęóes, examinaremos com mais detalhe 
o transporte de agua e minerais desde as raizes ate as partes 
aereas, o controle da transpiraęao e o transporte de aęucares. 


REVISAO DO CONCEITO 36.2 

1. Se uma celula vegetal imersa em agua destilada tiver um 
de -0,7 MPa e um 'E de 0 MPa, qual sera o seu %? Se voce 
coloca-la em um recipiente aberto com soluęao que tenha 
um W de -0,4 MPa, qual seria seu ty p em equilfbrio? 
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2 . 


3. 


4. 


De que modo uma reduęao no numero de canais de aqua- 
porina afetaria a capacidade de uma celula vegetal para se 
ajustar a novas condięóes osmóticas? 


Como o transporte da agua a longa distancia seria afetado se 
traqueides e elementos de vasos fossem vivos na maturida- 
de? Explique. 


l-UJWLi O que aconteceria se voce colocasse protoplastos 
vegetais em agua pura? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 36.3 

Atraves do xilema, a transpiraęao impulsiona 
o transporte de agua e minerais desde as 
raizes ate as partes aereas 

Imagine o seu esforęo para carregar um recipiente com 19 
litros de agua, pesando 19 kg, por varios lances de escada. 
Imagine-se fazendo isso 40 vezes por dia. Considere, entao, 
o fato de que uma arvore de tamanho medio, a despeito 
de nao ter coraęao nem musculos, sem esforęo transporta 
diariamente um volume similar de agua. Como as arvo- 
res executam essa faęanha? Para responder esta pergunta, 
acompanharemos cada etapa no transporte da agua e dos 
minerais desde as raizes ate as folhas. 

Absoręao de agua e minerais pelas 
celulas das raizes 

Embora todas as celulas vivas absorvam nutrientes atra- 
ves de suas membranas plasmaticas, as celulas próximas 
dos apices de raizes sao especialmente importantes, pois 
e nelas que ocorre a maior parte da absoręao de agua e 
minerais. Nessa regiao, as celulas epidermicas sao per- 
meaveis a agua e muitas sao diferenciadas em pelos ra- 
diculares, celulas modificadas responsaveis pela maior 
parte da absoręao de agua pelas raizes (ver Figura 35.3). 
Os pelos das raizes absorvem a soluęao do solo, que con- 
siste em moleculas de agua e ions minerais dissolvidos 
nao firmemente ligados as particulas do solo. A soluęao 
do solo e atraida pelas paredes hidrofilicas das celulas 
epidermicas e passa livremente pelas paredes celulares e 
pelos espaęos extracelulares no córtex da raiz. Esse flu- 
xo aumenta a exposięao das celulas do córtex a soluęao 
do solo, proporcionando uma area de superficie muito 
maior para a absoręao do que simplesmente a area de 
superficie da epiderme. Embora a soluęao do solo geral- 
mente tenha uma concentraęao minerał baixa, o trans¬ 
porte ativo permite que as raizes acumulem minerais 
essenciais, como o I< + , em concentraęóes centenas de 
vezes maiores do que no solo. 

Transporte de agua e minerais no xilema 

A agua e os minerais que passam do solo para o córtex da 
raiz nao podem ser transportados para as outras partes da 
planta ate que penetrem no xilema do cilindro yascular 


ou estelo. A endoderme - a camada de celulas mais in¬ 
terna do córtex da raiz - funciona como o ultimo ponto 
de verificaęao para a passagem de minerais do córtex para 
o cilindro yascular (Figura 36.8). Esses minerais ja foram 
selecionados pela membrana plasmatica para entrar no 
simplasto na epiderme ou no córtex. 

Os minerais que alcanęam a endoderme pelo apoplasto 
encontram uma extremidade cega (impedimento) que blo- 
queia sua passagem para o cilindro yascular. Essa barreira, 
localizada nas paredes transversais e radiais de cada celula 
endodermica, e a estria de Caspary, um cinturao de su- 
berina, materiał ceroso impermeavel a agua e aos minerais 
dissolvidos (ver Figura 36.8). Por causa da estria de Caspary, 
a agua e os minerais nao podem atravessar a endoderme e 
penetrar no cilindro yascular via apoplasto. Em vez disso, a 
agua e minerais que estao se movendo passivamente pelo 
apoplasto devem atravessar a membrana plasmatica sele- 
tivamente permeavel de uma celula endodermica antes de 
entrar no cilindro yascular. Por esse mecanismo, a endoder¬ 
me transporta os minerais necessarios desde o solo ate o xi- 
lema e evita a entrada de muitas substancias desnecessarias 
ou tóxicas. A endoderme tambem impede que os solutos 
acumulados no xilema retornem a soluęao do solo. 

O ultimo segmento no trajeto do solo para o xilema e a 
passagem da agua e dos minerais para o interior de traque- 
ides e elementos de vaso. Essas celulas condutoras de agua 
nao tern protoplastos quando maduras e, portanto, com- 
póem o apoplasto. As celulas endodermicas, bem como as 
celulas vivas do cilindro yascular, descarregam os minerais 
dos seus protoplastos nas suas próprias paredes celulares. 
Tanto a difusao como o transporte ativo estao envolvidos 
nessa transferencia de solutos do simplasto para o apoplas¬ 
to. Assim, a agua e os minerais podem agora entrar nas 
traqueides e nos elementos de vaso, os quais sao transpor¬ 
tados para o sistema aereo por fluxo de massa. 

Transporte por fluxo de massa via xilema 

A agua e os minerais do solo penetram na planta pela epi¬ 
derme das raizes, atravessam o córtex e passam para o ci¬ 
lindro yascular. A partir dai, a seiva do xilema - agua e 
minerais dissolvidos no xilema - e transportada por longas 
distancias pelo fluxo de massa, ate as neryuras que se rami- 
ficam em cada folha. Conforme obseryado anteriormente, 
o fluxo de massa e muito mais rapido do que a difusao ou 
o transporte ativo. Os picos de yelocidade no transporte 
da seiva do xilema podem variar de 15 a 45 m/h, para ar- 
vores com elementos de vaso largos. Os caules e as folhas 
dependem desse rapido sistema de transporte para o seu 
abastecimento de agua e minerais. 

O processo de transporte da seiva do xilema envolve 
a perda de uma quantidade surpreendente de agua por 
transpiraęao, isto e, a perda de vapor de agua pelas folhas 
e outras partes aereas das plantas. Um unico indMduo de 
milho, por exemplo, transpira 60 litros de agua durante o 
periodo de cultivo. Uma lavoura de milho, com densida- 
de tipica de 60 mil indiyiduos por hectare, transpira quase 
quatro milhóes de litros de agua por hectare em cada pe¬ 
riodo de cultiyo. Se a agua transpirada nao for reposta pela 
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T Figura 36.8 Transporte de agua e minerais a partir dos 

pelos da raiz ate o xilema. Estria de Caspary 


Q Como a estria de Caspary foręa a agua e os minerais a passar 
atraves da membrana plasmatica de celulas endodermicas? 


Celula endodermica 


A agua 
se move 
para cima 
no cilindro 
vascular 


Estria de Caspary 


Vasos 

(xilema) 


Endoderme 


Córtex 


Cilindro 
j vascular 
(estelo) 


O Rota apoplastica. A absoręao 
da soluęao do solo pelas paredes 
hidrofflicas dos pelos das raizes 
proporciona acesso ao apoplasto. 

A agua e os minerais podem, 
entao, difundir-se no córtex ao 
longo dessa matriz de paredes 
e espaęos extracelulares. 

0 Rota simplastica. Os minerais 
e a agua que atravessam as 
membranas plasmaticas dos 
pelos da raiz podem entrar 
no simplasto. 

© Rota transmembranas. A medida 
que a soluęao do solo se move 
ao longo do apoplasto, parte da 
agua e dos minerais e transportada 
para os protoplastos de celulas da 
epiderme e do córtex, movendo-se, 
entao, para dentro via simplasto. 


Membrana 

plasmatica 


Epiderme 


© 

Rota Pelo da 

simplastica raiz 


Trajeto ao 
longo do 
simplasto 


Plasmodesmos 


C Endoderme: entrada controlada para o cilindro vascular (estelo). 

Nas paredes transversais e radiais de cada celula endodermica encontra-se a 
estria de Caspary, cinturao de materiał graxo (faixa roxa) que bloqueia a passagem 
de agua e minerais dissolvidos. Apenas os minerais ja presentes no simplasto ou 
os que penetram na celula endodermica atraves da membrana plasmatica podem 
desviar da estria de Caspary e passar para o cilindro vascular. 


€ Transporte no xilema. As celulas endodermicas e as 
celulas vivas do cilindro vascular descarregam agua e 
minerais nas suas paredes (apoplasto). Os vasos, entao, 
por fluxo de massa realizam o transporte ascendente 
da agua e dos minerais para o sistema da parte aerea. 


agua transportada a partir das raizes, as folhas murcharao 
e as plantas por fim morrerao. 

A seiva do xilema ascende a alturas superiores a 120 
metros nas arvores mais altas. A seiva e principalmente 
empurrada para cima a partir das raizes ou principalmente 
puxada pelas folhas? Avaliemos as contribuięóes relativas 
desses dois mecanismos. 

Empurrando a seiva do xilema: pressao de raiz 

A noite, ąuando ąuase nao ocorre transpiraęao, as celulas 
da raiz continuam bombeando ativamente ions minerais 
para o xilema do cilindro vascular. Enąuanto isso, a estria 
de Caspary impede o vazamento de ions de volta para o 
córtex e para o solo. A acumulaęao de minerais resultan- 
te diminui o potencial hidrico dentro do cilindro vascular. 
A agua vinda do córtex flui para o cilindro vascular, ge- 
rando a pressao de raiz, que empurra a seiva do xilema. 
As vezes, devido a pressao de raiz, a agua entra nas folhas 
em ąuantidade maior do que e transpirada, resultando na 
gutaęao. Essa exsudaęao de goticulas de agua pode ser ob- 
servada pela manha nas extremidades ou bordas das folhas 
de algumas especies (Figura 36.9). O liquido da gutaęao 
nao deve ser confundido com o orvalho, que e a umidade 
atmosferica condensada. 


Na maioria das plantas, a pressao de raiz e um meca- 
nismo secundario impulsionando a ascensao da seiva do 
xilema, empurrando a agua por apenas alguns metros no 
maximo. As pressóes positivas produzidas sao demasiada- 
mente fracas para superar a foręa gravitacional da coluna 
de agua no xilema, especialmente em plantas altas. Mui- 
tas plantas nao geram qualquer pressao de raiz ou o fazem 



▲ Figura 36.9 Gutaęao. A pressao de raiz esta foręando a saida 
do excesso de agua nesta folha de moranguinho. 
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apenas durante parte do periodo de crescimento. Mesmo 
em plantas que apresentam gutaęao, a pressao de raiz nao 
pode acompanhar a transpiraęao após o amanhecer. Quase 
sempre, a seiva do xilema nao e empurrada de baixo para 
cima pela pressao de raiz, mas puxada. 

Puxando a seiva do xilema: a hipótese de 
coesao-tensao 

Como foi visto, a pressao de raiz, que depende do trans- 
porte ativo de solutos pelas plantas, e apenas urna foręa 
menor na ascensao da seiva do xilema. Longe de depender 
da atividade metabólica das celulas, a maior parte da sei- 
va do xilema que sobe pela planta nao requer nem mesmo 
celulas vivas. Como demonstrado por Eduard Strasburger 
em 1891, os caules frondosos com sua extremidade in- 
ferior imersa em soluęóes tóxicas de sulfato de cobre ou 
acido deslocam essas substancias, se o caule for cortado 
abaixo da superficie do Hquido. A medida que sobem, as 
substancias tóxicas matam todas as celulas vivas no seu 
trajeto, chegando finalmente as folhas transpirantes e ma¬ 
tam igualmente as celulas foliares. Contudo, conforme 
Strasburger observou, a absoręao de substancias tóxicas e 
a perda de agua pelas folhas mortas podem continuar por 
semanas. 

Em 1894, alguns anos após as descobertas de Strasburger, 
dois cientistas irlandeses - John Joly e Henry Dixon - pro- 
puseram urna hipótese que permanece a principal explicaęao 
da ascensao da seiva do xilema. De acordo com a hipótese 
de coesao-tensao, a transpiraęao proporciona a tensao para 
a ascensao da seiva do xilema e a coesao das moleculas de 
agua transmite essa tensao ao longo de toda a extensao do 
xilema, desde as partes aereas ate as raizes. Portanto, a seiva 
do xilema normalmente esta sob pressao negativa ou tensao. 
Urna vez que a transpiraęao e um processo “de puxao”, nossa 


exploraęao da subida da seiva do xilema pelo mecanismo de 
coesao-tensao nao comeęa com as raizes, mas com as folhas, 
onde inicia a foręa motora da tensao de transpiraęao. 

Tensao de transpiraęao Os estómatos de urna superficie 
foliar levam a um labirinto de espaęos de ar internos que 
expóem as celulas do mesofilo ao C0 2 de que necessitam 
para a fotossintese. O ar nesses espaęos fica saturado de 
vapor de agua porque esta em contato com as paredes umi- 
das das celulas. Na maioria dos dias, o ar externo a folha e 
mais seco, ou seja, seu potencial hidrico e mais baixo do 
que o do ar no interior da celula. Portanto, o vapor de agua 
nos espaęos de ar de urna folha difunde-se a favor do seu 
gradiente de potencial hidrico e sai da folha pelos estóma¬ 
tos. Essa perda de vapor de agua por difusao e evaporaęao 
e que chamamos de transpiraęao. 

Mas como a perda de vapor de agua pela folha se 
traduz em urna foręa de tensao para o movimento ascen- 
dente da agua na planta? O potencial de pressao negativa 
que provoca a ascensao da agua no xilema desenvolve- 
-se na superficie das paredes das celulas do mesofilo 
(Figura 36.10). A parede celular atua como urna rede ca- 
pilar muito fina. A agua adere as microfibrilas de celulo- 
se e a outros componentes hidrofilicos da parede celular. 
A medida que a agua evapora da pelicula que cobre as pa¬ 
redes celulares das celulas do mesofilo, a interface ar-agua 
se retrai para os intersticios da parede celular. Devido a alta 
tensao superficial da agua, a curvatura da interface induz 
urna tensao, ou potencial de pressao negativo, na agua. 
Quanto mais agua evapora da parede celular, a curvatura 
da interface ar-agua aumenta e a pressao da agua torna-se 
mais negativa. As moleculas de agua de partes mais hidra- 
tadas da folha sao, entao, puxadas em direęao a essa area, 
reduzindo a tensao. Essas foręas de tensao sao transferi- 
das ao xilema, porque cada molecula de agua esta unida 



Espaęo 
de ar 


■Estómato 


O A tensao superficial aumentada 
exibida na etapa Q puxa a agua das 
celulas adjacentes e dos espaęos de ar. 


©A evaporaęao da pelicula de agua causa retraęao da 
interface ar-agua para os intersticios da parede celular, 
e a interface torna-se mais curvada. Essa curvatura 
aumenta a tensao superficial e a taxa de transpiraęao. 


©Primeiro, o vapor de agua perdido por transpiraęao 
e reposto pela evaporaęao da pelicula de agua que 
cobre as celulas do mesofilo. 


Interface 

ar-agua 


0 A agua do xilema e puxada para o 
interior das celulas adjacentes e dos 
espaęos de ar, para repor a agua perdida. 


Cutfcula^ 


Mesofilo < 


Face inferior 
da epiderme - 

Cuticula-' 


Microfibrilas na 
parede celular 
de celula do 
mesofilo 


©Na transpiraęao, o vapor de agua (mostrado como 
pontos azuis) difunde-se a partir dos espaęos de ar umidos 
da folha para o ar atmosferico mais seco, via estómatos. 


Microfibrila Pelicula 
(secęao de agua 
transversal) 


Face superior 
da epiderme- 


Xilema 


A Figura 36.10 Geraęao da tensao de transpiraęao. A pressao negativa (tensao) na 
interface ar-agua na folha e a base da tensao de transpiraęao, que retira agua do xilema. 
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ty do ar atmosferico 
= -100,0 MPa 

ty na folha 
(espaęos de ar) 

= -7,0 MPa 

ty na folha 
(paredes celulares) 
= -1,0 MPa 


Seiva do 
xilema 

Celulas do 
mesofilo 

Estómato 


ty no xilema 
do caule 
= -0,8 MPa 


ty no xilema 
da raiz 

= -0,6 MPa 

ty do solo 
= -0,3 MPa 



Absoręao de 
agua do solo 


Pelo da raiz 

Particula 
do solo 

Agua 


▲ Figura 36.11 Ascensao da seiva do xilema. As ligaęóes de hidrogenio formam uma 
coluna continua de moleculas de agua, que se estende desde as folhas ate o solo. A foręa 
propulsora da ascensao da seiva do xilema e um gradiente de potencial hidrico (ty). No fluxo 
de massa de longas distancias, o gradiente ty e devido principalmente a um gradiente de 
potencial de pressao (ty p ). Com a transpiraęao, o ty p da extremidade do xilema da folha e 
menor do que o ty p da extremidade da raiz. Os valores de ty mostrados a esquerda sao de 
medięóes "instantaneas". Eles podem variar durante o dia, mas a direęao do gradiente de ty 
permanece a mesma. 


de maneira coesa a próxima molecu- 
la por ligaęóes de hidrogenio. Assim, 
a tensao de transpiraęao depende de 
diversas propriedades da agua discu- 
tidas no Capitulo 3: adesao, coesao e 
tensao superficial. 

O papel de potencial de pressao 
negativo na transpiraęao esta de acor- 
do com a eąuaęao do potencial hidrico, 
pois o potencial de pressao negativo 
(tensao) diminui o potencial hidrico. 

Uma vez que a agua move-se de areas 
de potencial hidrico mais alto para 
areas de potencial hidrico mais baixo, 
o potencial de pressao mais negativo 
na interface ar-agua “puxa” a agua nas 
celulas do xilema para dentro das celu¬ 
las do mesofilo, que perdem agua para 
os espaęos intercelulares, se difundin- 
do para fora pelos estómatos. Dessa 
maneira, o potencial hidrico negativo 
das folhas propicia a “tensao” na foręa 
de transpiraęao. A foręa de transpira¬ 
ęao na seiva do xilema e transmitida 
por todo o trajeto, desde as folhas ate 
as raizes jovens e mesmo para a solu- 
ęao do solo (Figura 36.11). 

Adesao e coesao na seiva ascenden- 
te do xilema A adesao e a coesao 
facilitam o transporte de agua pelo 
fluxo de massa. A adesao e a foręa 
de atraęao entre moleculas de agua 
e outras substancias polares. Como a 
agua e a celulose sao moleculas pola¬ 
res, estabelece-se uma forte atraęao 
entre moleculas de agua e moleculas 
de celulose nas paredes celulares do 
xilema. A coesao e a foręa de atraęao 
entre moleculas da mesma substan- 
cia. A agua tern uma foręa de coesao 
extraordinariamente alta devido as 
ligaęóes de hidrogenio que cada molecula tern o poten¬ 
cial de estabelecer com outras moleculas de agua. Esti- 
ma-se que a foręa de coesao da agua dentro do xilema 
lhe confira uma resistencia a traęao equivalente a de um 
cabo de aęo de diametro similar. A coesao da agua pos- 
sibilita puxar uma coluna de seiva do xilema, sem que 
as moleculas de agua se separem. As moleculas de agua 
que saem do xilema na folha arrastam as moleculas de 
agua adjacentes, e essa tensao e transmitida, molecula 
por molecula, por toda a coluna de agua no xilema. En- 
quanto isso, a forte adesao das moleculas de agua (nova- 
mente, as ligaęóes de hidrogenio) as paredes hidrofilicas 
das celulas do xilema ajuda a contrabalanęar a foręa des- 
cendente da gravidade. 

A foręa ascendente sobre a seiva cria tensao dentro 
dos elementos de vaso e traqueides, que atuam como tu- 


bos elasticos. A pressao positiva provoca expansao do tubo 
elastico, enquanto a tensao puxa as paredes do tubo para 
dentro. Em um dia quente, pode ser verificada uma dimi- 
nuięao no diametro do caule de uma arvore. A medida que 
a foręa de transpiraęao submete os elementos de vaso e as 
traqueides a tensao, suas paredes secundarias espessas evi- 
tam o seu colapso, de maneira parecida aos aneis metalicos 
que mantem a forma da mangueira de um aspirador de pó. 
Essa tensao produzida pela foręa de transpiraęao diminui o 
potencial hidrico no xilema da raiz, permitindo que a agua 
flua passivamente desde o solo ate atravessar o córtex e 
chegar ao cilindro vascular. 

A tensao de transpiraęao pode estender-se ate as rai¬ 
zes somente por meio de uma coluna continua de molecu¬ 
las de agua. A cavitaęao, a formaęao de uma bolha de va- 
por de agua, interrompe a coluna. Isso e mais comum em 
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amplos elementos de vaso do que em traąueides, podendo 
ocorrer durante o estresse hidrico (seca) ou ąuando a seiva 
do xilema congela no inverno. As bolhas de ar resultantes 
da cavitaęao expandem-se e bloąueiam os canais de agua 
do xilema. A expansao rapida das bolhas de ar produz o ba- 
rulho de estalo que pode ser ouvido colocando microfones 
sensfveis na superficie do caule. 

A interrupęao do transporte da seiva do xilema por 
cavitaęao nem sempre e permanente. A coluna de mo- 
leculas de agua pode desviar das bolhas de ar por meio 
de pontoaęóes entre traqueides ou elementos de vaso 
adjacentes (ver Figura 35.10). Alem disso, a pressao de 
raiz permite que as plantas pequenas recarreguem os 
elementos de vaso bloqueados. Eyidencias recentes su- 
gerem que a cavitaęao pode ate ser reparada, quando 
a seiva do xilema esta sob pressao negativa, embora o 
mecanismo pelo qual isso ocorre nao esteja bem escla- 
recido. Alem disso, a cada ano o crescimento secundario 
adiciona urna nova camada de xilema. Apenas as cama- 
das mais jovens e mais externas de xilema transportam 
agua. Embora nao mais transporte agua, o xilema secun¬ 
dario mais antigo fornece sustentaęao para toda a arvore 
(ver Figura 35.22). 


REVISAO DO CONCEITO 36.3 


1. Como as celulas do xilema facilitam o transporte a longa dis- 
tancia? 


2 . 


3. 


4. 


5. 


Um horticultor observa que quando as flores de Zinnia sao 
cortadas ao amanhecer, uma pequena gota de agua se de- 
posita na superficie da parte cortada. No entanto, quando 
as flores sao cortadas ao meio-dia, nenhuma gota e obser- 
vada. Sugira uma explicaęao. 


Um cientista adiciona um inibidor hidrossoluvel defotossfnte- 
se as rafzes de uma planta em transpiraęao, mas a fotossin- 
tese nao e reduzida. Por que? 


ffiUH Suponha que um mutante óeArabidopsis ćespro- 
vido de aquaporinas funcionais tenha uma massa de rafzes 
tres vezes maior do que as plantas do tipo selvagem. Sugira 
uma explicaęao. 


Qual a semelhanęa entre a estria de 
Caspary e as junęóes aderentes (ver Figura 6.30)? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 36.4 


Ascensao da seiva do xilema pelo fluxo de massa: 
uma revisao 

O mecanismo de coesao-tensao que transporta a seiva do 
xilema contra a gravidade e um excelente exemplo de como 
os principios fisicos se aplicam aos processos biológicos. 
No transporte a longa distancia da agua desde as raizes 
ate as folhas por fluxo de massa, o movimento do liquido e 
impulsionado por uma diferenęa de potencial hidrico nas 
extremidades do tecido condutor. A diferenęa de potencial 
hidrico e gerada na extremidade do xilema da folha pela 
evaporaęao da agua das celulas foliares. A evaporaęao di- 
minui o potencial hidrico na interface ar-agua, gerando, 
desse modo, a pressao negativa (tensao) que puxa agua 
pelo xilema. 

O fluxo de massa no xilema difere da difusao em al- 
guns aspectos fundamentais. Primeiramente, ele e im¬ 
pulsionado por diferenęas no potencial de pressao (%>); 
o potencial de soluto (^g) nao e um fator. Portanto, o 
gradiente de potencial hidrico no interior do xilema e 
essencialmente um gradiente de pressao. Igualmente, o 
fluxo nao ocorre atraves das membranas plasmaticas de 
celulas vivas, mas dentro de celulas mortas e ocas. Alem 
do mais, ele desloca a soluęao por inteiro - nao apenas a 
agua ou os solutos - e a uma velocidade muito maior do 
que a difusao. 

A planta nao despende energia na ascensao da seiva 
do xilema pelo fluxo de massa. Em vez disso, a absoręao 
de luz solar impulsiona a maior parte da transpiraęao, por 
causar a evaporaęao da agua das paredes umidas das ce¬ 
lulas do mesofilo e por diminuir o potencial hidrico nos 
espaęos intercelulares da folha. Assim, a ascensao da seiva 
do xilema, a exemplo do processo da fotossintese, e, funda- 
mentalmente, energizada pela luz solar. 


A taxa de transpiraęao e regulada 
pelos estómatos 

As folhas geralmente tern areas de superficie grandes e al- 
tas razóes superficie/volume. A grandę area de superficie 
intensifica a absoręao de luz para a fotossintese. A alta ra- 
zao superficie/volume ajuda na absoręao de C0 2 durante a 
fotossintese, assim como na liberaęao de 0 2 , um subprodu- 
to da fotossintese. Na difusao pelos estómatos, o C0 2 pe- 
netra em espaęos de ar formado pelas celulas do mesofilo 
esponjoso (ver Figura 35.18). Devido as formas irregulares 
dessas celulas, a area de superficie interna da folha pode 
ser 10 a 30 vezes maior do que a area de superficie externa. 

Embora as grandes areas de superficie e as altas ra¬ 
zóes superficie/yolume aumentem a taxa de fotossintese, 
elas tambem aumentam a perda de agua pelos estómatos. 
Desse modo, a enorme exigencia de agua para uma planta 
e em grandę parte uma consequencia da necessidade do 
sistema aereo de um amplo intercambio de C0 2 e 0 2 para 
a fotossintese. Mediante a abertura e o fechamento dos es¬ 
tómatos, as celulas-guarda auxiliam no equilibrio entre a 
necessidade da planta de conseryar agua e a sua demanda 
para a fotossintese (Figura 36.12). 

Estómatos: principais rotas de perda de agua 

Cerca de 95% da agua que uma planta perde sai pelos es¬ 
tómatos, embora essas aberturas sejam responsaveis por 
apenas 1 a 2% da superficie externa da folha. A cuticula 
limita a perda de agua no restante da superficie foliar.* 
Cada abertura e limitada por um par de celulas-guarda. 


*N. de T. Embora minima e, as vezes, ate desprezivel, a perda de agua pela 
cuticula - a chamada transpiraęao cuticular - e constatada em muitas es- 
pecies yegetais, especialmente as que habitam ambientes umidos. 
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▲ Figura 36.12 Estómato aberto (a esquerda) e estómato 
fechado (MO). 


As celulas-guarda controlam o diametro da abertura pela 
alteraęao de forma, ampliando ou estreitando o intervalo 
entre elas. Sob as mesmas condięóes ambientais, a quan- 
tidade de agua perdida por uma folha depende em grandę 
parte do numero de estómatos e do tamanho medio das 
suas aberturas. 

A densidade estomatica de uma folha, que pode al- 
canęar yalores elevados como 20 mil estómatos por cen- 
timetro quadrado, submete-se ao controle genetico e am- 
biental. Por exemplo, como consequencia da evoluęao por 
seleęao natural, as plantas de deserto sao geneticamente 
programadas para ter densidades estomaticas mais baixas 
do que as plantas de pantano. A densidade estomatica, 
no entanto, e um atributo flexivel no desenvolvimento de 
muitas plantas. Exposięóes a intensidade luminosa alta e 
a niveis baixos de C0 2 durante o desenvolvimento foliar 
levam ao aumento da densidade em muitas especies. Com 
a medięao da densidade estomatica de folhas fósseis, os 
cientistas tern obtido informaęóes sobre os mveis de C0 2 
atmosferico nos climas antigos. Um levantamento recente 
feito na Gra-Bretanha revela que a densidade estomatica 
de muitas especies lenhosas decresceu desde 1927, quan- 
do fora realizado um levantamento similar. Essa constata- 
ęao e coerente com outras descobertas de que os niveis de 
C0 2 atmosferico aumentaram muito durante o seculo XX. 

Mecanismos de abertura e fechamento 
estomaticos 

Quando as celulas-guarda recebem agua das celulas vi- 
zinhas por osmose, elas se tornam mais turgidas. Na 
maioria das especies de angiospermas, as paredes das 
celulas-guarda tern espessura desigual, e as microfibrilas 
de celulose sao orientadas em uma direęao que leva as 
celulas-guarda a se curvarem para fora quando estao tur¬ 
gidas (Figura 36.13a). Essa curvatura para fora aumenta 
o tamanho da abertura entre as celulas-guarda. Quando 
perdem agua e ficam flacidas, as celulas se tornam menos 
curvas e ocorre o fechamento estomatico. 

As alteraęóes de pressao de turgor nas celulas-guarda 
resultam principalmente da absoręao e perda reversivel de 


I< + . Os estómatos abrem quando as celulas-guarda acumu- 
lam ativamente ion (I< + ) oriundos das celulas epidermicas 
yizinhas (Figura 36.13b). O fluxo de I< + atraves da mem¬ 
brana plasmatica da celula-guarda e acoplado a geraęao 
de um potencial de membrana pelas bombas de prótons 
(ver Figura 36.6a). A abertura estomatica relaciona-se ao 
transporte ativo de H + para fora da celula-guarda. A volta- 
gem resultante (potencial de membrana) aciona a entrada 
de I< + na celula mediante canais especificos na membrana. 
Com a absoręao de I< + , o potencial hidrico fica mais nega- 
tivo dentro das celulas-guardas, as quais se tornam mais 
turgidas a medida que a agua entre por osmose. Uma vez 
que a maior parte do I< + e da agua e armazenada no vacuo- 
lo, a membrana yacuolar tambem desempenha um papel 
na dinamica da regulaęao das celulas-guarda. O fechamen¬ 
to estomatico resulta da perda de I< + pelas celulas-guarda 
para as celulas yizinhas, o que provoca uma perda de agua 
por osmose. As aquaporinas tambem ajudam na regulaęao 
osmótica da expansao e retraęao das celulas-guarda. 


Celulas-guarda turgidas/ 
estómatos abertos 


Celulas-guarda flacidas/ 
estómatos fechados 



Microfibrilas de celulose 
orientadas radialmente 

Parede 
celular 



(a) Alteraęóes na forma das celulas-guarda e abertura e fechamento 
do estómato (visao frontal). As celulas-guarda de uma angiosperma 
tipica sao ilustradas nos seus estados turgido (estómato aberto) e flacido 
(estómato fechado). Com a orientaęao radial das microfibrilas de celulose 
nas paredes celulares, as celulas-guarda aumentam mais em comprimento 
do que em largura quando o turgor aumenta. Como as celulas-guarda sao 
fortemente unidas nas suas extremidades, elas se curvam para fora 
guando turgidas, provocando a abertura estomatica. 



(b) Papel dos ions potassio (K + ) na abertura e fechamento do estómato. 

O transporte de K + (simbolizado pelos pontos vermelhos) atraves da 
membrana plasmatica e da membrana vacuolar causa mudanęas de turgor 
das celulas-guarda. A absoręao de anions, como malato e fons cloreto (nao 
mostrados), tambem contribuem para a expansao das celulas-guarda. 


A Figura 36.13 Mecanismos de abertura e fechamento es¬ 
tomaticos. 
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Estimulos para a abertura e o fechamento estomaticos 

Em geral, os estómatos estao abertos durante o dia e, na 
maioria das vezes, fechados a noite, evitando a perda de 
agua sob condięóes em que a fotossintese nao pode ocor- 
rer. Pelo menos tres estimulos contribuem para a abertura 
estomatica ao amanhecer: luz, depleęao do C0 2 e um “re- 
lógio” interno nas celulas-guarda. 

A luz estimula as celulas-guarda a acumular I< + e a tor- 
narem-se turgidas. Essa resposta e desencadeada pela expo- 
sięao de receptores de luz azul na membrana plasmatica das 
celulas-guarda. A ativaęao desses receptores estimula a ati- 
vidade das bombas de prótons na membrana plasmatica das 
celulas-guarda, por sua vez promovendo a absoręao de I< + . 

Os estómatos tambem se abrem em resposta a deple¬ 
ęao de C0 2 nos espaęos de ar no interior da folha como 
resultado da fotossintese. A medida que as concentraęóes 
de C0 2 decrescem durante o dia, os estómatos se abrem 
progressivamente, se o suprimento de agua para a folha for 
suficiente. 

Um terceiro estimulo, o “relógio” interno nas celulas- 
-guarda, garante que os estómatos continuem seu ritmo 
diario de abertura e fechamento. Esse ritmo ocorre mesmo 
se urna planta for mantida em local escuro. Todos os or- 
ganismos eucarióticos tern relógios internos que regulam 
processos ciclicos. Os ciclos com intervalos de aproxima- 
damente 24 horas sao denominados ritmos circadianos 
(sobre os quais falaremos mais no Capitulo 39). 

Estresses ambientais (como seca, temperatura elevada e 
vento) podem provocar o fechamento dos estómatos durante 
o dia. Quando a planta tern deficiencia hidrica, as celulas- 
-guarda podem perder turgor e fechar os estómatos. Alem 
disso, um hormónio denominado acido abscisico (ABA), 
produzido nas raizes e nas folhas em resposta a deficiencia 
hidrica, sinaliza as celulas-guarda para fecharem os estóma¬ 
tos. Essa resposta reduz a murcha, mas tambem restringe 
a absoręao de C0 2 , retardando, desse modo, a fotossintese. 
Urna vez que o turgor e necessario para o alongamento celu- 
lar, o crescimento da planta cessa. Essas sao as razóes pelas 
quais as secas reduzem a produtividade de culturas agricolas. 

As celulas-guarda controlam o ajuste fotossintese- 
-transpiraęao instante a instante, mediante a integraęao de 
urna diversidade de estimulos internos e externos. Mesmo a 
passagem de urna nuvem ou um feixe transitório de luz solar 
atravessando a floresta pode afetar a taxa de transpiraęao. 

Efeitos da transpiraęao sobre a murcha e a 
temperatura foliar 

Desde que a maioria dos estómatos permaneęa aberta, a 
transpiraęao e maior em um dia ensolarado, quente, seco 
e ventoso, porque esses fatores ambientais aumentam a 
evaporaęao. Se a transpiraęao nao conseguir puxar agua 
suficiente para as folhas, a parte aerea torna-se levemente 
murcha a medida que as celulas perdem pressao de tur¬ 
gor. Embora as plantas respondam a esse estresse hidrico 
moderado fechando rapidamente os estómatos, alguma 
perda evaporativa de agua ainda ocorre pela cuticula. Sob 
condięóes de seca prolongada, as folhas podem tornar-se 
murchas e irreversivelmente danificadas. 


A transpiraęao tambem resulta em resfriamento eva- 
porativo, que pode diminuir a temperatura foliar em ate 
10°C, em comparaęao ao ar circundante. Esse resfriamento 
impede que a folha atinja temperaturas que poderiam des- 
naturar enzimas envolvidas na fotossintese e outros pro¬ 
cessos metabólicos. 

Adaptaęóes que reduzem a perda evaporativa de agua 

A disponibilidade de agua e um determinantę importan- 
te de produtividade yegetal. A principal razao pela qual a 
disponibilidade de agua esta yinculada a produtividade ye¬ 
getal nao se relaciona a necessidade direta da fotossintese 
por agua como substrato, mas porque a agua liyremente 
disponiyel permite a abertura dos estómatos e a captaęao 
de mais C0 2 . O problema de reduęao da perda de agua e 
especialmente agudo para plantas de deserto. As plantas 
adaptadas as condięóes ambientais aridas sao denomina- 
das xerófitas (do grego, xero, seco). 

Muitas plantas de deserto evitam a dessecaęao com- 
pletando seus curtos ciclos de vida durante breves estaęóes 
chuvosas. Quando a chuva ocorre nos desertos, onde e 
infrequente, a yegetaęao e transformada a medida que as 
sementes dormentes de especies anuais rapidamente ger- 
minam e florescem, completando seu ciclo de vida antes 
do retorno das condięóes secas. 

Outras xerófitas apresentam adaptaęóes fisiológicas 
ou morfológicas especiais que lhes permitem fazer frente 
as condięóes graves do deserto. Os caules de muitas xeró- 
fitas sao suculentos porque armazenam agua para utilizar 
durante os longos periodos de seca. Os cactos tern folhas 
altamente reduzidas que resistem a perda excessiva de 
agua; a fotossintese e realizada principalmente nos seus 
caules. Outra adaptaęao comum em habitats aridos e o me- 
tabolismo acido das crassulaceas (MAC, em ingles, CAM, 
Crassulacean Acid Metabolism), forma especializada de 
fotossintese encontrada em plantas suculentas da familia 
Crassulaceae e varias outras familias (ver Figura 10.21). 
Urna vez que as plantas MAC absoryem C0 2 a noite, os es¬ 
tómatos podem permanecer fechados durante o dia, quan- 
do os estresses evaporativos sao maiores. Outros exemplos 
de adaptaęóes xerofiticas sao discutidos na Figura 36.14. 


REVISAO DO CONCEITO 36.4 


1. Quais sao os estimulos que controlam a abertura e o fecha¬ 
mento dos estómatos? 


2 . 


3. 


4. 


O fungo patogenico Fusicoccum amygdali secreta urna toxina 
denominada fusicocina, que ativa as bombas de prótons da 
membrana plasmatica das celulas vegetais e leva a perda de 
agua descontrolada. Sugira um mecanismo pelo qual a ativa- 
ęao das bombas de prótons poderia levar a murcha grave. 


Ao comprar flores de corte, por que a florista po¬ 
deria recomendar que voce cortasse os caules sob a agua 
e, após, transferisse as flores para um vaso, enquanto os 
cortes ainda estejam umidos? 


B— Explique por que a evaporaęao da agua 
pelas folhas reduz a temperatura (ver Capitulo 3.2). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 









► Fouquieria splendens e 
comum na regiao sudoeste 
dos EUA e norte do 
Mexico. Durante a maior 
parte do ano, ela nao 
apresenta folhas, evitando, 
assim, a perda excessiva de 
agua (a direita). Imediata- 
mente após uma chuva 
intensa, ela produz folhas 
pequenas (abaixo e no 
detalhe). A medida que o 
solo seca, as folhas 
rapidamente murcham e 
morrem. 


▲ Figura 36.14 Algumas adaptaęoes xerofiticas. 


► As cerdas longas e 
brancas, semelhantes 
a pelos, presentes no 
caule do cacto 
Cephalocereus senilis, 
ajudam a refletir a 
intensa radiaęao solar 
do deserto mexicano. 


▼ A espirradeira (Nerium oleander), mostrada no detalhe, e 
encontrada comumente em climas aridos. Suas folhas term 
cutfcula espessa e tecido epidermico multiestratificado, que 
reduzem a perda de agua. Os estómatos situam-se em cavidades 
denominadas "criptas", adaptaęao que diminui a taxa de 
transpiraęao ao proteger os estómatos do vento quente e seco. 
Os tricomas ajudam a minimizar a transpiraęao ao dispersar o 
fluxo de ar, permitindo que a camara da cripta tenha uma 
umidade mais alta do que a atmosfera circundante (MO). 


Tricomas 

("pelos") 


Cripta Estómato Face inferior 
da epiderme 


Cutfcula espessa 


Face superior da epiderme 


CONCEITO 36.5 


Atraves do floema, os aęucares sao 
transportados das fontes para os drenos 

Voce aprendeu como a agua e os minerais sao absorvidos 
pelas celulas das raizes, transportados atraves da endoder- 
me, liberados nos elementos de vaso e traąuefdes e levados 
aos apices das plantas pelo fluxo de massa impulsionado 
pela transpiraęao. Todavia, a transpiraęao nao consegue sa- 
tisfazer todas as necessidades do transporte a longa distan- 
cia na planta. O fluxo de agua e minerais, desde o solo para 
as raizes e ate as folhas, processa-se em grandę parte no 
sentido oposto aąuele ao transporte de aęucares das folhas 
maduras para as regióes inferiores da planta. Essas regióes, 
como os apices das raizes, demandam grandes ąuantidades 
de aęucares para energia e crescimento. O transporte dos 
produtos da fotossintese, conhecido como translocaęao, e 
realizado pelo floema. 

Movimento de aęucares das fontes para os drenos 

Em angiospermas, os condutos da translocaęao sao celulas 
especializadas denominadas elementos de tubo criyado. 


Eles se dispóem em series longitudinais (a extremidade de 
um em contato com a extremidade do seguinte), formando 
longos tubos crivados (ver Figura 35.10). Entre essas ce¬ 
lulas estao as placas crivadas, estruturas que permitem o 
fluxo de seiva ao longo do tubo criyado. 

A seiva do floema, a soluęao aąuosa que flui pelos 
tubos crivados, difere bastante da seiva do xilema trans- 
portada por traqueides e elementos de vaso. O soluto de 
maior prevalencia na seiva do floema e o aęucar, geralmen- 
te a sacarose na maioria das especies. A concentraęao da 
sacarose pode chegar a 30% do peso, conferindo a seiva 
consistencia de xarope. A seiva do floema tambem pode 
conter aminoacidos, hormónios e minerais. 

Ao contrario do transporte unidirecional da seiva do 
xilema desde as raizes ate as folhas, a seiva do floema mo- 
ve-se dos sitios de produęao de aęucar para os sitios onde 
ele e utilizado ou armazenado (ver Figura 36.2). Uma fonte 
de aęucar e um órgao yegetal produtor de aęucar, pela fo- 
tossintese ou pela quebra do amido. Um dreno de aęucar e 
um órgao consumidor ou de depósito de aęucar. Raizes em 
crescimento, gemas, caules e frutos sao drenos de aęucar. 
Embora as folhas em expansao sejam drenos de aęucar, as 
folhas maduras, se bem iluminadas, sao fontes de aęucar. 
Órgaos de reserya, como tuberculos ou bulbos, podem ser 
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fontes ou drenos, dependendo da estaęao. Quando arma- 
zenam carboidratos no verao, sao drenos. Após a ąuebra 
da dormencia na primavera, sao fontes, pois seu amido e 
decomposto em aęucar, que e levado para os apices das 
partes aereas em crescimento. 

Os drenos geralmente recebem aęucares das fontes 
mais próximas. As folhas superiores, por exemplo, podem 
exportar aęucar ao apice da parte aerea em crescimento, ao 
passo que as folhas inferiores podem exportar aęucar para 
as raizes. Um fruto em crescimento pode monopolizar as 
fontes de aęucar que o circundam. Para cada tubo crivado, 
o sentido do transporte depende dos locais das fontes e dos 
drenos de aęucares conectados com ele. Portanto, os tubos 
crivados adjacentes podem transportar seiva em sentidos 
opostos, se iniciarem e terminarem em locais diferentes. 

O aęucar deve ser transportado ou carregado para 
dentro dos elementos de tubo crivado, antes de ser expor- 
tado para os drenos. Em algumas especies, ele se move das 
celulas do mesofilo para os elementos de tubo crivado via 
simplasto, atravessando os plasmodesmos. Em outras es¬ 
pecies, ele se move por rotas simplasticas e apoplasticas. 
Nas folhas do milho, por exemplo, a sacarose difunde-se 
pelo simplasto, desde as celulas fotossinteticas do meso¬ 
filo ate as nervuras menores. Em seguida, a maior parte 
desse aęucar move-se para o apoplasto e acumula-se nos 
elementos de tubo crivado próximos, diretamente ou por 
meio das celulas companheiras (Figura 36.15a). Em algu¬ 
mas plantas, as paredes das celulas companheiras exibem 
muitas invaginaęóes, ampliando a transferencia de solutos 
entre o apoplasto e o simplasto. 

Em muitas plantas, o deslocamento de aęucar para o 
floema requer transporte ativo, pois a sacarose e mais con- 
centrada nos elementos de tubo crivado e celulas compa¬ 
nheiras do que no mesofilo. O bombeamento de prótons 
e o cotransporte de El /sacarose permitem que a sacarose 
se mova das celulas do mesofilo para os elementos de tubo 
criyado ou celulas companheiras (Figura 36.15b). 


A sacarose e descarregada no dreno na extremidade 
de um tubo criyado. O processo varia com a especie e o 
órgao. No entanto, a concentraęao de aęucar livre no dre¬ 
no e sempre mais baixa do que no tubo criyado, porque o 
aęucar descarregado e consumido durante o crescimento 
e o metabolismo das celulas do dreno ou conyertido em 
polimeros insoluveis, como o amido. Como consequencia 
desse gradiente de concentraęao, as moleculas de aęucar 
difundem-se do floema para dentro dos tecidos do dreno, e 
a agua segue por osmose. 

Fluxo de massa por pressao positiva: mecanismo de 
translocaęao em angiospermas 

A seiva do floema flui da fonte para o dreno em taxas 
que podem chegar a 1 m/h, muito mais rapido do que a 
difusao ou a corrente citoplasmatica. Os pesquisadores 
concluiram que a seiva do floema move-se nos tubos cri- 
vados (em angiospermas) por fluxo de massa acionado 
por pressao positiva, conhecida como fluxo de pressao 
(Figura 36.16). A formaęao da pressao na fonte e a redu- 
ęao dessa pressao no dreno provocam o fluxo da seiva da 
fonte para o dreno. 

A hipótese do fluxo por pressao explica por que a seiva 
do floema flui da fonte para o dreno, e experimentos re- 
foręam a ideia do fluxo por pressao como o mecanismo de 
translocaęao em angiospermas (Figura 36.17). Entretan- 
to, estudos com auxilio de microscopia eletrónica sugerem 
que, em plantas yasculares nao produtoras de flores, os po¬ 
roś entre as celulas do floema podem ser muito pequenos 
ou obstruidos para permitir o fluxo por pressao. 

Os drenos variam quanto a demanda de energia e a ca- 
pacidade de descarregamento de aęucares. As vezes, exis- 
tem mais drenos do que podem ser suportados pelas fon¬ 
tes. Nesses casos, urna planta pode abortar algumas flores, 
sementes ou frutos - fenómeno denominado autodesbaste. 
A remoęao dos drenos tambem pode ser urna pratica de 


/Celula do mesofilo 
/Paredes celulares x 


Celula 

companheira 
(de transferencia) 



Concentraęao alta de H + Cotransportador 

Elemento de Bomba de H + ). 

prótons 


tubo crivado 


Apoplasto 

Simplasto 


Celulas do 
mesofilo 


Celula do parenquima 
do floema 



IdJ iHJd ^ 

Concentraęao baixa de H + 


(a) A sacarose produzida nas celulas do mesofilo pode mover-se 
via simplasto (setas azuis) ate os elementos de tubo crivado. 
Em algumas especies, a sacarose sai do simplasto nas 
proximidades dos tubos crivados e segue via apoplasto 
(seta vermelha), a partir do qual esse aęucar e ativamente 
acumulado pelos elementos de tubo crivado e suas celulas 
companheiras. 


(b) Um mecanismo quimiosmótico e responsavel pelo 
transporte ativo de sacarose para dentro das celulas 
companheiras e dos elementos de tubo crivado. 

As bombas de prótons geram um gradiente de H + que 
aciona o acumulo de sacarose, com a ajuda de urna 
proteina de cotransporte, a qual acopla o transporte 
de sacarose a difusao de H + de volta para a celula. 


A Figura 36.15 Carregamento de sacarose para dentro do floema. 
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O carregamento de 
aęucar (pontos verdes) 
para o tubo crivado na 
fonte reduz o potencial 
hidrico dentro dos 
elementos de tubo 
crivado. Isso causa a 
absoręao de agua pelo 
tubo, por osmose. 


Essa absoręao de agua 
gera uma pressao positiva 
que foręa a seiva a fluir 
ao longo do tubo. 

A pressao e aliviada 
pelo descarregamento 
de aęucar e pela 
consequente perda de 
agua no dreno. 

Na translocaęao 
"folha-raiz" o xilema 
recicla a agua do dreno 
para a fonte. 


▲ Figura 36.16 Fluxo de massa por pressao positiva (fluxo 
por pressao) em um tubo crivado. 


utilidade na horticultura. Por exemplo, uma vez que as ma- 
ęas grandes sao comercialmente mais valorizadas do que 
as pequenas, os fruticultores as vezes removem flores ou 
frutos jovens, para que as arvores produzam maęas em 
menor quantidade, mas maiores. 


T Figura 36.17 


Pesquisa 


A seiva do floema contem mais aęucar perto das 
fontes ou perto dos drenos? 


Experimento A hipótese do fluxo por pressao preve que a sei- 
va do floema perto das fontes deveria ter um conteudo mais 
alto de aęucar do que a seiva do floema perto dos drenos. Para 
testar essa ideia, os pesquisadores utilizaram affdeos que se ali¬ 
mentami da seiva do floema. Um affdeo explora com uma peęa 
bucal em forma de seringa - denominada estilete - que penetra 
em um elemento de tubo crivado. A medida que a pressao do 
tubo crivado foręava a seiva para dentro dos estiletes, os pesqui- 
sadores separavam os affdeos dos estiletes, que entao atuavam 
como torneiras, exsudando a seiva durante horas. Os pesquisa- 
dores mediram a concentraęao de aęucar na seiva dos estiletes 
em diferentes pontos entre a fonte e o dreno. 




Affdeo se alimentando 


Estilete no elemento Estilete separado 
de tubo crivado exsudando a seiva 



Resultados Quanto mais perto o estilete estava de uma fonte 
de aęucar, mais alta era a sua concentraęao de aęucar. 


REVISAO DO CONCEITO 36.5 

1. Compare e contraste as foręas que movem as seivas do 
floema e do xilema por longas distancias. 

2. Identifique órgaos vegetais que sao fontes de aęucar, órgaos 
que sao drenos de aęucar e órgaos que podem ser ambos. 
Explique. 

3. Por que o xilema transporta agua e minerais utilizando celu- 
las mortas, ao passo que o floema requer celulas vivas? 

a No Japao, os produtores de maęa algumas vezes 
fazem um corte em espiral nao letal em torno da casca de 
arvores destinadas a remoęao após a estaęao de crescimen- 
to. Essa pratica torna as maęas mais doces. Por que? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE... 


CONCEITO 36.6 


0 simplasto e altamente dinamico 

Ate aqui, discutimos o transporte principalmente em ter¬ 
mos fisicos, quase como o fluxo de lfquidos por meio de 
tubulaęóes. No entanto, o transporte vegetal e um proces- 
so dinamico e primorosamente regulado que se altera du¬ 
rante o desenvolvimento. Uma folha, por exemplo, pode 


Condusao Os resultados desses experimentos sustentam a hi¬ 
pótese do fluxo de pressao, a qual preve que a concentraęao de 
aęucar deveria ser mais alta nos tubos crivados perto das fontes. 


Fonte: S. Rogers and A. J. Peel, Some evidence for the existence of turgor 
pressure in the sieve tubes of willow ( Salix), Planta 126:259-267 (1975). 


Cigarrinhas (Clasirptora sp.) sao insetos sugadores que 
u sam fortes musculos para bombear a seiva do xilema para o seu 
sistema digestório. Voce poderia isolar a seiva do xilema a partir de 
estiletes excisados de cigarrinhas? 


comeęar como dreno de aęucar, mas passa a maior parte 
de sua vida como fonte de aęucar. Mudanęas ambientais, 
igualmente, podem desencadear respostas nos processos 
de transporte na planta. O estresse hidrico pode ativar as 
rotas de transduęao de sinais que alteram expressivamen- 
te as proteinas de transporte de membrana responsaveis 
por controlar o transporte global de agua e minerais. Por 
ser um tecido vivo, o simplasto e em grandę parte respon- 
savel pelas mudanęas dinamicas nos processos de trans¬ 
porte na planta. A seguir, examinaremos alguns outros 
exemplos: mudanęas nos plasmodesmos, sinalizaęóes 
quimica e eletrica. 
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Mudanęas no numero e no tamanho dos poroś dos 
plasmodesmos 

Com base principalmente em imagens estaticas propor- 
cionadas pela microscopia eletrónica, primeiro os biólo- 
gos consideraram os plasmodesmos estruturas imutaveis 
em forma de poroś. Estudos mais recentes, no entanto, 
revelaram que os plasmodesmos sao altamente dinami- 
cos. Eles podem abrir ou fechar rapidamente em resposta 
a alteraęóes na pressao de turgor, niveis de Ca 2+ citosólico 
ou pH citosólico. Embora alguns se formem durante a ci- 
tocinese, os plasmodesmos tambem podem ser formados 
muito mais tarde. Alem disso, a perda de funęao e comum 
durante a diferenciaęao. Por exemplo, a medida que urna 
folha amadurece de um dreno para urna fonte, seus plas¬ 
modesmos fecham ou sao eliminados, provocando o des- 
carregamento do floema. 

Os primeiros estudos feitos por fisiologistas e patolo- 
gistas vegetais chegaram a conclusóes diferentes quanto 
aos tamanhos dos poroś dos plasmodesmos. Os fisiologis¬ 
tas injetaram nas celulas sondas fluorescentes de tamanhos 
moleculares distintos e registraram se as moleculas passa- 
vam para celulas adjacentes. Com base nessas observaęóes, 
eles concluiram que os tamanhos dos poroś eram de apro- 
ximadamente 2,5 nm - muito pequenos para a passagem 
de macromoleculas como as proteinas. Por outro lado, os 
patologistas disponibilizaram micrografias eletrónicas evi- 
denciando a passagem de particulas virais com diametros 
iguais ou superiores a 10 nm (Figura 36.18). 

Posteriormente, constatou-se que os virus vegetais 
produzem proteinas de movimento viral , que provocam a 
dilataęao dos plasmodesmos, permitindo a passagem do 
RNA viral entre as celulas. Evidencias mais recentes mos- 
tram que as próprias celulas vegetais regulam os plasmo¬ 
desmos como parte de urna rede de comunicaęao. Os virus 
podem desorganizar essa rede ao mimetizaram os regula- 
dores celulares de plasmodesmos. 

Um grau alto de conectividade citosólica existe apenas 
entre certos grupos de celulas e tecidos, conhecidos como 
dominios simplasticos. As moleculas de informaęao, como 
as proteinas e os RNA, coordenam o desenvolvimento en¬ 
tre celulas dentro de cada dominio simplastico. Se a co¬ 
municaęao simplastica for perturbada, o desenvolvimento 
pode ser extremamente afetado. 


Floema: uma "superrodovia" de informaęóes 

Alem de transportar aęucares, o floema e uma “superro- 
dovia” para o transporte de macromoleculas e virus. Esse 
transporte e sistemico (por todo o corpo), afetando muitos 
ou todos os sistemas ou órgaos da planta. As macromole¬ 
culas translocadas pelo floema abrangem proteinas e va- 
rios tipos de RNA que penetram nos tubos crivados pelos 
plasmodesmos. Embora sejam muitas vezes vinculados as 
junęóes comunicantes (gap) entre celulas animais, os plas¬ 
modesmos sao exclusivos quanto a capacidade de trafego 
de proteinas e RNA. 

A comunicaęao sistemica pelo floema ajuda a integrar 
as funęóes da planta inteira. Um exemplo classico e a libe- 
raęao de um sinal quimico indutor do florescimento, desde 
as folhas ate os meristemas vegetativos. Outro exemplo e 
uma resposta defensiva a infecęao localizada, em que os 
sinais quimicos conduzidos pelo floema ativam genes de 
defesa em tecidos nao infectados. 

Sinalizaęao eletrica no floema 

A sinalizaęao eletrica, rapida e de longa distancia pelo 
floema e outra caracteristica dinamica do simplasto. A si¬ 
nalizaęao eletrica tern sido muito estudada em plantas 
que exibem movimentos foliares rapidos, como a sensi- 
tiva ( Mimosa pudica , tambem conhecida como dorme- 
-dorme, entre outras denominaęóes populares) e a venus- 
-papa-moscas (Dionaea muscipula). Todavia, seu papel 
em outras especies e menos conhecido. Alguns estudos 
revelaram que um estimulo em uma parte da planta pode 
desencadear um sinal eletrico no floema que afeta outra 
parte, que pode provocar mudanęas na transcrięao geni- 
ca, na respiraęao, na fotossintese, no descarregamento do 
floema ou nos niveis hormonais. Desse modo, pode ter 
uma funęao similar a de um nervo, permitindo a comuni¬ 
caęao eletrica imediata entre órgaos bastante distanciados. 

O transporte coordenado de materiais e informaęao e 
fundamental para a sobrevivencia vegetal. As plantas po¬ 
dem obter recursos suficientes no curso no curso de suas 
vidas. Em ultima analise, a obtenęao exitosa desses recur¬ 
sos e a otimizaęao da sua distribuięao sao os determinantes 
mais criticos da potencialidade competitiva da planta. 


REVISAO DO CONCEITO 36.6 



A Figura 36.18 Particulas virais movendo-se de celula para 
celula, atravessando plasmodesmos que conectam celulas da 
folha do nabo (MET f microscopia eletrónica de transmissao). 


Como os plasmodesmos diferem das junęóes comunicantes 
(gap)? 


Os sinais nervosos em animais sao milhares de vezes mais 
rapidos do que seus correspondentes vegetais. Sugira uma 
razao comportamental para a diferenęa. 


Suponha que as plantas fossem geneticamente 
modificadas para nao responderem as proteinas de movi- 
mento viral. Essa seria uma boa maneira de impedir a pro- 
pagaęao da infecęao? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 








Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 36.1 

As adaptaęóes para obtenęao de recursos foram 
elementos-chave na evoluęao das plantas vasculares 
(p. 779-781) 



• Em geral, as folhas atuam na captaęao de luz solar e de C0 2 . Os 
caules servem como estruturas de sustentaęao para folhas e como 
condutos para o transporte de agua e minerais por longa distancia. 
As raizes extraem agua e minerais do solo, alem de fixar a planta 
ao substrato. 

• A seleęao natural produziu arąuiteturas vegetais que otimizam a 
obtenęao de recursos no nicho ecológico em que a especie vegetal 
ocorre naturalmente. 

|| Como a evoluęao do xilema e do floema contribuiu para a coloniza- 
ęao exitosa do ambiente terrestre pelas plantas vasculares? 


CONCEITO 36.2 

Mecanismos diferentes transportam substancias por 
distancias curtas ou longas (p. 781-786) 

• A permeabilidade seletiva da membrana plasmatica controla o 
movimento de substancias para dentro e para fora das celulas. Nas 
plantas, ocorrem mecanismos de transporte ativo e passivo. 

• Os tecidos vegetais tern dois compartimentos principais: o apo- 
piasto (externamente as membranas plasmaticas das celulas) e o 
simplasto (o citosol e os plasmodesmos). 

• O sentido do movimento da agua depende do potencial hidrico, 
grandeza que incorpora a concentraęao de solutos e a pressao fisi- 
ca. A absoręao osmótica de agua pelas celulas vegetais e a pressao 
interna resultante que torna turgidas as celulas vegetais. 

• O transporte de longa distancia ocorre por fluxo de massa, que 
e o movimento de liquido em resposta a um gradiente de pressao. 
O fluxo de massa ocorre dentro de traqueides e elementos de vaso 
(xilema) e dos elementos de tubo criyado (floema). 


permeaveis da endoderme e chegam ao cilindro yascular. No cilin- 
dro yascular, por fluxo de massa, a seiva do xilema e transportada 
por longas distancias ate as neryuras, que se ramificam em cada 
folha. 

• A hipótese de coesao-tensao propóe que o movimento da seiva 
do xilema e impulsionado por urna diferenęa de potencial hidrico, 
gerada na extremidade do xilema da folha pela evaporaęao da agua 
das celulas foliares. A evaporaęao diminui o potencial hidrico na 
interface ar-agua, gerando, assim, a pressao negativa que puxa a 
agua pelo xilema. 

| Por que a capacidade das moleculas de agua para formar ligaęóes de 
hidrogenio e importante para o movimento da seiva do xilema? 

CONCEITO 36.4 

A taxa de transpiraęao e regulada pelos estómatos 
(p. 790-792) 

• A transpiraęao e a perda de vapor de agua pelas plantas. A mur- 
cha ocorre quando a perda de agua por transpiraęao nao e reposta 
pela absoręao das raizes. As plantas respondem aos deficits hidri- 
cos mediante o fechamento dos estómatos. Sob condięóes de seca 
prolongada, as plantas podem tornar-se irreversivelmente preju- 
dicadas. 

• Os estómatos sao os principais caminhos de perda de agua pelas 
plantas. Um estómato abre quando as celulas-guarda que delimi- 
tam a abertura estomatica absoryem I< + . A abertura e o fechamento 
dos estómatos sao controlados por luz, C0 2 , acido abscisico (hor- 
mónio em resposta a seca) e ritmo circadiano. 

• Xerófitas sao plantas adaptadas a ambientes aridos. Folhas redu- 
zidas e tipo fotossintetico MAC sao exemplos de adaptaęóes a am¬ 
bientes aridos. 

Q Por que os estómatos sao necessarios? 

CONCEITO 36.5 

Atraves do floema, os aęucares sao transportados das 
fontes para os drenos (p. 793-795) 

• As folhas maduras sao as principais fontes de aęucares, embora os 
órgaos de reserya possam ser fontes sazonais. Os órgaos em cresci- 
mento, como as raizes, os caules e os frutos, sao os principais dre¬ 
nos de aęucares. O sentido do transporte no floema e sempre da 
fonte para o dreno de aęucares. 

• O carregamento do floema depende do transporte ativo de saca- 
rose. A sacarose e cotransportada com H + , que se difunde a favor 
de um gradiente gerado pelas bombas de prótons. O carregamento 
dos aęucares na fonte e o seu descarregamento no dreno garantem 
urna diferenęa de pressao que mantem o fluxo da seiva pelo tubo 
criyado. 

] Por gue o transporte no floema e considerado um processo ativo? 


| A seiva do xilema e geralmente puxada ou empurrada para a parte 
superior da planta? 

CONCEITO 36.3 

Atraves do xilema, a transpiraęao impulsiona o 
transporte de agua e minerais desde as raizes ate as 
partes aereas (p. 786-790) 

• A agua e os minerais do solo penetram na planta pelas raizes: atra- 
yessam a epiderme, o córtex, passam pelas celulas seletiyamente 


CONCEITO 36.6 

0 simplasto e altamente dinamico (p. 795-796) 

• Os plasmodesmos podem mudar em permeabilidade e em quan- 
tidade. Quando dilatados, proporcionam urna rota de passagem 
para o transporte simplastico de proteinas, RNA e outras macro- 
moleculas, realizado por longa distancia. O floema tambem con- 
duz sinais eletricos que ajudam a integrar o funcionamento da 
planta inteira. 

' Por guais mecanismos a comunicaęao simplastica e regulada? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Qual dos seguintes itens e a uma adaptaęao que aumenta a ab¬ 
soręao de agua e minerais pelas raizes? 

a. Micorrizas 

b. Bombeamento pelos plasmodesmos 

c. Absoręao ativa pelos elementos de vaso 

d. Contraęóes ritmicas por celulas corticais 

2. Que estrutura ou compartimento faz parte do simplasto? 

a. O interior de um elemento de vaso 

b. O interior de um tubo crivado 

c. A parede celular de uma celula do mesofilo 

d. Um espaęo de ar extracelular 

3. O movimento da seiva do floema de uma fonte para um dreno: 

a. ocorre pelo apoplasto de elementos de tubo crivado. 

b. depende em ultima analise da atividade de bombas de prótons. 

c. depende da tensao ou do potencial de pressao negativa. 

d. resulta principalmente de difusao. 

I\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. A fotossintese cessa ąuando a folha murcha, principalmente 
porąue: 

a. a clorofila das folhas murchas e degradada. 

b. o acumulo de C0 2 na folha inibe enzimas. 

c. os estómatos fecham, impedindo a entrada de C0 2 na folha. 

d. a fotólise, a etapa de decomposięao da agua na fotossintese, 
nao pode ocorrer ąuando ha deficiencia hidrica. 

5. O que aumentaria a absoręao de agua por uma celula vegetal? 

a. O decrescimo do NP da soluęao circundante. 

b. A pressao positiva sobre a soluęao circundante. 

c. A perda de solutos pela celula. 

d. O aumento do ' V P' do citoplasma. 

6. Uma celula vegetal com 'P s de -0,65 MPa mantem um volume 
constante ąuando imersa em soluęao com 'P s de -0,30 MPa em 
recipiente aberto. A celula tern: 

a. *P p de +0,65 MPa. 

b. 'P de -0,65 MPa. 

c. de+0,35 MPa. 

d. ^pdeOMPa. 

7. Comparada com uma celula com poucas aąuaporinas (protei- 
nas) em suas membranas, uma celula contendo muitas aąuapo¬ 
rinas tera: 

a. uma taxa de osmose mais rapida. 

b. um potencial hidrico mais baixo. 

c. um potencial hidrico mais alto. 

d. agua acumulada por transporte ativo. 

8. Qual dos seguintes atributos tenderia a aumentar a transpiraęao? 

a. Folhas com espinhos 

b. Estómatos em cavidades 

c. Cuticula espessa 

d. Densidade estomatica mais alta 


10 . 


absorvem luz e um talo longo conectando as laminas ao apressó- 
rio (ver Figura 28.12). Celulas especializadas no talo, embora nao 
yasculares, podem transportar aęucar. Sugira uma razao pela 
qual essas estruturas analogas aos elementos de tubo criyado 
possam ter evoluido nos sargaęos. 

PESQUISA CIENTIFICA 


INTEPRETE OS DADOS 


Um jardineiro de Minnesota ob- 
serva que as plantas nas imediaęóes de uma estrada eram raąui- 
ticas, em comparaęao aąuelas mais distantes. Suspeitando que o 
solo junto a estrada pudesse estar contaminado com sal colocado 
na estrada no inyerno, o jardineiro analisou o solo. As compo- 
sięóes do solo junto a estrada e longe dela sao identicas, exceto 
que no primeiro local ele contem 50 m M de NaCl adicionais. 
Assumindo que o NaCl e completamente ionizado, calcule em 
ąuanto ele reduzira o potencial osmótico do solo a 20°C, usando 
a eąuaęao do potencial osmótico : 


%= -iCRT 

Onde i e a constante de ionizaęao (2 para NaCl), C e a con- 
centraęao molar (em mol/L), R e a constante de pressao 
[R = 0,00831 L ♦ MPa/(mol ♦ I<)] e T e a temperatura em graus 
I<elvin (273 + °C). 

Como essa mudanęa no potencial osmótico do solo afetaria 
o seu potencial hidrico? De que maneira a mudanęa no poten¬ 
cial hidrico do solo afetaria o movimento de agua para dentro ou 
para fora das raizes? 

11. PESQUISA CIENTIFICA 

Plantas de algodao murcham em poucas horas após a imersao 
de suas raizes. A imersao leva a condięóes de baixa oxigenaęao, 
aumento da concentraęao do Ca 2+ citosólico e decrescimo do 
pH citosólico. Sugira uma hipótese para explicar como a imersao 
leva a murcha. 

12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

A seleęao natural levou a mudanęas na arąuitetura das plantas, 
permitindo que elas realizem a fotossintese de maneira mais efi- 
ciente nos nichos ecológicos que ocupam. Em um ensaio sucinto 
(100-150 palavras), explique como a arąuitetura da parte aerea 
aumenta a fotossintese. 



NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9. CONEXAO EVOLUTIVA 

As grandes algas pardas, denominadas sargaęos, podem medir 
ate 25 m. Essas algas consistem em uma estrutura apressória an- 
corada no fundo do oceano, laminas que flutuam na superficie e 


Imagine que voce e uma molecula de agua na soluęao do solo de 
uma floresta. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique 
ąuais rotas e foręas seriam necessarias para lhe levar ate as folhas 
dessas aryores. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 








▲ Figura 37.1 Esta planta tem raizes? 

A carnń/ora saca-rolhas 

O s apendices claros e semelhantes a raizes de Genlisea , a planta herbacea 
de banhado mostrada na Figura 37.1, sao na verdade folhas subterra- 
neas (submersas) altamente modificadas. Como armadilhas, essas folhas sao 
adaptadas a captaęao e digestao de uma diversidade de peąuenos habitantes 
do solo, incluindo bacterias, algas, fungos, protozoarios, nematódeos e cope- 
podos. Mas como essas folhas-armadilhas atuam? Imagine-se girando uma es- 
treita tira de papel para fazer um canudinho para beber. Esse e essencialmente 
o mecanismo pelo qual essas folhas tubulares semelhantes a saca-rolhas se 
formam. Um estreito sulco espiralado corresponde a grandę parte do compri- 
mento da folha-armadilha; ele e guarnecido por pelos curvados que permitem 
aos organismos entrar no tubo foliar, mas nao sair. Uma vez la dentro, a pre- 
sa desloca-se inexoravelmente para cima, na direęao de uma pequena camara 
dotada de glandulas digestivas que selam o seu destino. A incapacidade de re- 
torno da presa e garantida por outro conjunto de pelos curvados, que permi¬ 
tem a passagem em apenas um sentido (ver micrografia). O comportamento 
carnivoro de Genlisea e uma maravilhosa adaptaęao que permite a planta, com 
os minerais liberados da sua presa digerida, suplementar os recursos minerais 
insuficientes presentes nos solos lamacentos e pobres em que ela cresce. 

Conforme foi discutido no Capitulo 36, as plantas obtem nutrientes da 
atmosfera e do solo. Usando a luz solar como fonte de energia, elas produzem 
nutrientes organicos mediante reduęao do dióxido de carbono em aęucares, 
pelo processo da fotossintese. Por meio dos seus sistemas de raizes, elas tam- 
bem captam agua e varios nutrientes organicos do solo. Este capitulo focaliza 
a nutrięao vegetal, o estudo dos minerais necessarios ao crescimento vegetal. 
Após discutir as propriedades fisicas dos solos e os fatores que governam a sua 
qualidade, investigaremos por que certos nutrientes minerais sao essenciais 
para a nutrięao vegetal. Por firn, examinaremos algumas adaptaęóes nutricio- 
nais que evoluiram, muitas vezes relacionadas com outros organismos. 


Solo e 
aoVegetal 


37.1 

37.2 

37.3 


A nutrięao vegetal muitas 
vezes envolve relaęoes com 
outros organismos 


O solo contem um ecossis- 
tema vivo e complexo 


As plantas necessitam 
de elementos 
essenciais para 
completar o 
seu ciclo de vida 
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CONCEITO 37.1 


0 solo contem um ecossistema vivo e complexo 

As camadas superiores do solo, das ąuais as plantas absor- 
vem ąuase toda a agua e os minerais de que necessitam, 
contem uma ampla gama de organismos que interagem en- 
tre si e com o ambiente fisico. Esse ecossistema complexo 
pode levar seculos para se formar, mas pode ser destrufdo 
pelo manejo inadequado do ser humano em apenas poucos 
anos. Para compreender por que o solo deve ser conservado 
e por que plantas em especial crescem em locais determina- 
dos, e necessario primeiramente considerar as propriedades 
fisicas basicas do solo: a sua textura e a sua composięao. 

Textura do solo 

A textura do solo depende dos tamanhos das suas parti- 
culas. As particulas do solo podem variar de areia gros- 
sa (0,02-2 mm de diametro) ao silte (0,002-0,02 mm) ou 
ate particulas microscópicas de argila (menores do que 
0,002 mm). Essas particulas de tamanhos diferentes ori- 
ginam-se em ultima analise pelo intemperismo de rochas. 
O congelamento da agua em fendas de rochas causa a 
fratura mecanica, e os acidos fracos do solo decompóem 
quimicamente as rochas. Ao penetrarem nas rochas, os 
organismos aceleram a decomposięao por meios quimi- 
cos e mecanicos. As raizes, por exemplo, secretam acidos 
que dissolvem a rocha, e seu crescimento nas fissuras leva 
a fratura mecanica. As particulas minerais liberadas pelo 
intemperismo misturam-se aos organismos vivos e ao hu¬ 
mus, restos de organismos mortos e outras materias or- 
ganicas, formando a camada superior do solo ( topsoil ). 
Esta e outras camadas do solo sao denominadas horizon- 
tes do solo (Figura 37.2). A camada superior do solo, ou 
horizonte A, pode variar de milimetros a metros de pro- 
fundidade. Focalizamos principalmente as propriedades da 
camada superior do solo, pois geralmente ela e a camada 
mais importante para o crescimento vegetal. 

Na camada superior, as plantas sao nutridas pela solu¬ 
ęao do solo: a agua e os minerais dissolvidos nos poroś en- 
tre as particulas do solo. Os poroś tambem contem bolsas 
de ar. Após uma chuva intensa, a agua e drenada a partir 
dos espaęos maiores do solo. Contudo, os espaęos menores 
retem agua, porque as moleculas de agua sao atraidas pe- 
las superficies da argila e de outras particulas carregadas 
negativamente. 

As camadas superiores do solo com mais fertilidade - 
sustentando o crescimento mais abundante - sao as mar- 
gas, compostas de quantidades mais ou menos iguais de 
areia, silte e argila. Os solos margosos tern particulas de sil¬ 
te e de argila suficientemente pequenas para proporcionar 
uma ampla area de superficie para a aderencia e retenęao 
de minerais e agua. Ao mesmo tempo, os grandes espaęos 
entre as particulas de areia permitem a difusao eficiente 
de oxigenio para as raizes. Em geral, os solos arenosos nao 
retem uma quantidade suficiente de agua para sustentar o 
crescimento vegetal vigoroso, ao passo que os solos argilo- 
sos tendem a reter agua em demasia. Quando a drenagem 



O horizonte A e a camada 
superior do solo, uma mistura 
de rochas decompostas de 
varias texturas, organismos 
vivos e materia organica em 
decomposięao. 


O horizonte B contem muito 
menos materia organica do 
que o horizonte Aee menos 
intemperizado. 


O horizonte C e constituido 
principalmente de rochas com 
decomposięao parciał. Parte da 
rocha serviu como materiał 
"matriz" de minerais, que 
mais tarde ajudaram a formar 
os horizontes superiores. 


▲ Figura 37.2 Horizontes do solo. 


do solo nao e adequada, o ar e substituido pela agua e as 
raizes ficam sufocadas pela falta de oxigenio. Comumen- 
te, as camadas superiores mais ferteis tern poroś consti- 
tuidos de metade agua e metade ar, proporcionando um 
bom equilibrio entre aeraęao, drenagem e capacidade de 
armazenamento de agua. As propriedades fisicas do solo 
podem ser ajustadas pela adięao de corretivos, como turfa, 
adubo, esterco ou areia. 


Composięao da camada superior do solo 

A composięao do solo abrange seus componentes quimicos 
inorganicos (minerais) e organicos. Os componentes orga- 
nicos incluem as muitas formas de vida que habitam o solo. 

Componentes inorganicos 

As cargas de superficie das particulas do solo determinam 
sua capacidade de ligar-se a muitos nutrientes. A maior 
parte das particulas do solo e carregada negativamente. 
Os ions carregados positivamente (cations) - como o po- 
tassio (I< + ), o calcio (Ca 2+ ) e o magnesio (Mg 2+ ) - aderem- 
-se a essas particulas e sao menos facilmente perdidos por 
lixiviaęao , a percolaęao da agua no perfil solo. 

As raizes, no entanto, nao absorvem cations minerais 
diretamente das particulas do solo; elas os absorvem da 
soluęao do solo. Os cations minerais entram na soluęao 
do solo por troca catiónica, processo em que os cations 
sao deslocados das particulas do solo por outros cations, 
particularmente o H (Figura 37.3). Por isso, a capacidade 
de troca catiónica do solo e determinada pelo numero de 
sitios de adesao de cations e pelo pH do solo. Em geral, 
quanto mais argila e materia organica no solo, mais alta 
e a capacidade de troca catiónica. O conteudo de argila e 
importante porque essas pequenas particulas tern uma alta 
razao da area de superficie em relaęao ao volume. Os ions 
carregados negativamente (anions) - como os nutrientes 
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©Os (ons H + na soluęao do solo neutralizam a carga 
negativa das partfculas do solo, provocando liberaęao 
de cations minerais para a soluęao do solo. 


Q O C0 2 reage 
com a H 2 0, 
formando 
H 2 C0 3 , que 
libera H + por 
dissociaęao. 


O As rafzes 
acidificam o solo 
pela liberaęao de 
C0 2 da respiraęao 
e bombeamento 
de H + para o solo. 



O As rafzes 
absorvem 
os cations 
liberados. 


▲ Figura 37.3 Troca de cations no solo. 


Q Chuvas torrenciais lixiviam com mais probabilidade os cations ou 
os anions? Explique. 


yegetais nitrato (N0 3 ’), fosfato (H 2 P0 4 ) e sulfato (S0 4 2 ) - 
nao se ligam as partfculas do solo carregadas negativamen- 
te encontradas na maioria dos solos produtivos e, portan- 
to, sao perdidos mais facilmente por lixiviaęao. 

Componentes organicos 

O principal componente da camada superior do solo e o 
humus, que consiste em materiał organico produzido pela 
decomposięao de folhas cafdas, organismos mortos, fezes e 
outros materiais organicos de bacterias e fungos. O humus 
impede que as partfculas de argila se agreguem e forma um 
solo friavel que retem agua, mas e ainda suficientemente 
poroso para aerar as rafzes. O humus tambem aumenta a 
capacidade de troca catiónica do solo e e reservatório de 
nutrientes minerais que retornam gradualmente para o 
solo a medida que os microrganismos decompóem a ma¬ 
teria organica. 

A camada superior do solo e o ambiente de extraordi- 
naria quantidade e variedade de organismos. Urna colher 
de cha dessa camada tern cerca de 5 bilhóes de bacterias, 
que coabitam com fungos, algas e outros protistas, insetos, 
minhocas, nematódeos e rafzes yegetais. As atividades de 
todos esses organismos afetam as propriedades ffsicas e 
qufmicas do solo. As minhocas, por exemplo, consomem 
a materia organica e nutrem-se de bacterias e fungos que 
crescem nesse materiał. Excretam seus resfduos e deslo- 
cam grandes quantidades de materia para a superffcie do 
solo. Alem disso, elas movem materia organica para cama- 
das mais profundas. As minhocas misturam e aglutinam 
as partfculas do solo, permitindo melhor difusao gasosa e 
retenęao de agua. As rafzes tambem afetam a textura e a 
composięao do solo. Por exemplo, pela agregaęao do solo, 
elas reduzem a erosao e, pela excreęao de acidos, dimi- 
nuem o pH do solo. 


Conservaęao do solo e agricultura sustentavel 

Os agricultores antigos constatavam que a produtividade de 
um lote de terra em especial decrescia ao longo dos anos. 
Mudando-se para areas nao cultivadas, eles observavam 
o mesmo padrao de reduęao da produtividade ao longo do 
tempo. Por firn, eles perceberam que a fertilizaęao poderia 
tornar o solo um recurso renovavel, permitindo que plantas 
de lavoura pudessem ser cultivadas em um local fixo estaęao 
após estaęao. Essa agricultura sedentaria facilitou um novo 
estilo de vida. Os seres humanos comeęaram a construir mo- 
radias permanentes - os primeiros povoados. Tambem ar- 
mazenaram alimentos para serem utilizados entre as safras, e 
os excedentes desses produtos permitiram que algumas pes- 
soas se especializassem em atividades nao agrfcolas. Em re- 
sumo, o manejo do solo, pela fertilizaęao ou outras praticas, 
ajudou a preparar o caminho para as sociedades modernas. 

Infelizmente, o manejo errado do solo tern sido um pro- 
blema recorrente na historia da humanidade, como exem- 
plificado pelo American Dust Bowl, desastre ecológico e 
humano que, na decada de 1930, devastou o sudoeste das 
Grandes Planfcies dos EUA. Essa regiao sofreu com tem- 
pestades de poeira devastadoras, causadas por urna seca 
prolongada e decadas de emprego de tecnicas agrfcolas 
inadequadas. Antes da chegada dos agricultores, as Gran¬ 
des Planfcies eram cobertas por yegetaęao herbacea resis- 
tente que protegia o solo, a despeito das secas recorrentes 
e das chuvas torrenciais. Todavia, no finał do seculo XIX e 
no infcio do seculo XX, muitos fazendeiros se instalaram na 
regiao, plantando trigo e criando gado. Esses usos da terra 
expuseram o solo a erosao eólica. Alguns anos de seca agra- 
varam o problema. Durante a decada de 1930, quantidades 
enormes de solos ferteis foram deslocadas para longe nas 
“nevascas negras”, tornando inuteis milhóes de hectares de 
terras cultivaveis (Figura 37.4). Em urna das piores tempes- 
tades, as nuvens de poeira sopraram na direęao ao leste de 
Chicago, onde o solo se precipitou como neve, chegando ate 
a costa atlantica. Na regiao atingida, centenas de milhares de 
pessoas foram foręadas a abandonar suas casas e suas terras, 
situaęao extremamente adversa imortalizada no romance 
As vinhas da ira (The Grapes ofWrath ), de John Steinbeck. 

Hoje, o manejo errado do solo continua sendo um pro¬ 
blema importante. Mais do que 30% das terras cultivaveis 
do mundo tiveram a produtividade reduzida em yirtude 
das pobres condięóes dos solos, como contaminaęao quf- 



A Figura 37.4 Intensa tempestade de poeira no American 
Dust Bowl f durante a decada de 1930. 













▲ Figura 37.5 Repentina subsidencia do solo. O uso exces- 
sivo da agua subterranea para a irrigaęao desencadeou a formaęao 
deste afundamento na Flórida. 


mica, deficiencias minerais, acidez, salinidade e drenagem 
insuficiente. A medida que a populaęao do mundo cresce, 
a demanda por alimento aumenta. Uma vez que a quali- 
dade do solo afeta enormemente a produtividade agricola, 
os recursos edaficos devem ser manejados com prudencia. 

Discutiremos a seguir como os agricultores irrigam e 
modificam o solo a fim de manter uma boa produtividade 
agricola. O objetivo e a agricultura sustentavel, compro- 
misso que envolve uma diversidade de metodos agricolas, 
direcionados a conseryaęao, a seguranęa ambiental e a lu- 
cratividade. Tambem examinaremos problemas e soluęóes 
relacionados a degradaęao do solo. 

Irrigaęao 

Como a agua e muitas vezes o fator limitante do crescimen- 
to yegetal, talvez nenhuma tecnologia tenha aumentado 
tanto a produtividade agricola quanto a irrigaęao. Contu- 
do, a irrigaęao representa um soryedouro enorme dos re¬ 
cursos de agua doce. Globalmente, cerca de 75% de todo 
o uso de agua doce e destinado a agricultura. Muitos rios 
em regióes aridas tern sido drasticamente reduzidos pelo 
desvio da agua para irrigaęao. A fonte primaria de irriga¬ 
ęao, no entanto, nao e a agua superficial, mas as reseryas de 
aguas subterraneas, denominadas aąuiferos . Em algumas 
partes do mundo, a taxa de retirada da agua esta exceden- 
do o reabastecimento natural dos aquiferos. O resultado e a 
subsidencia do solo , afundamento gradual ou rapido rebai- 
xamento da superficie da Terra (Figura 37.5). A subsiden¬ 
cia do solo altera os padróes de drenagem, provoca danos as 
estruturas construidas pelo homem, contribui para a perda 
de fontes subterraneas e aumenta o risco de inundaęao. 

A irrigaęao, especialmente da agua subterranea, pode 
levar tambem a salinizaęao do solo, tornando-o demasia- 
damente salgado para o cultivo de plantas. Os sais dissol- 
vidos na agua de irrigaęao acumulam-se no solo a medida 
que a agua evapora, tornando mais negativo o potencial hi- 
drico da soluęao do solo. O gradiente de potencial hidrico 
desde o solo ate as raizes e reduzido, diminuindo a absor- 
ęao de agua (ver Capitulo 36). 

Muitas formas de irrigaęao, como as que inundam os 
campos, causam desperdicio, pois grandę parte da agua eva- 
pora. Para usar a agua de maneira eficiente, os agricultores 
devem compreender a capacidade de retenęao de agua pelo 
solo, as necessidades hidricas das culturas e a tecnologia 
apropriada de irrigaęao. Uma tecnologia popular e a irriga¬ 
ęao por gotejamento, que consiste na liberaęao lenta de agua 
para o solo e plantas, a partir de um tubo plastico perfurado 
instalado diretamente na zona das raizes. Por necessitar de 
menos agua e reduzir a salinizaęao, a irrigaęao por goteja- 
mento e empregada em muitas regióes agricolas aridas. 


Fertilizaęao 

Em ecossistemas naturais, os nutrientes minerais sao ge- 
ralmente reciclados pela excreęao de residuos animais e 
pela decomposięao do humus. No entanto, a agricultura 
nao e natural. A alface que voce consome, por exemplo, 
contem minerais extraidos de uma horta. A medida que 
voce descarta os residuos, esses minerais sao depositados 
longe da fonte original. Após muitas colheitas, as hortas 
tornam-se finalmente exauridas de nutrientes. O esgota- 
mento dos nutrientes e a principal causa da degradaęao 
global dos solos. Os agricultores precisam reverter o esgo- 
tamento dos nutrientes por meio de fertilizaęao, ou seja, a 
adięao de nutrientes minerais ao solo. 

Hoje, a maioria dos agricultores de naęóes industria- 
lizadas utiliza fertilizantes contendo minerais extraidos de 
jazidas ou elaborados por processo intensivamente ener- 
geticos. Em geral, esses fertilizantes sao enriquecidos com 
nitrogenio (N), fósforo (P) e potassio (I<) - os nutrientes 
cuja deficiencia e mais comum em solos esgotados. Voce 
ja deve ter visto fertilizantes etiquetados com um código 
de tres numeros, a chamada razao N-P-K. Um fertilizante 
identificado por “15-10-5”, por exemplo, contem 15% de N 
(como amónio ou nitrato), 10% de P (como fosfato) e 5% de 
I< (como potassio minerał). 

O esterco, a farinha de peixe e o composto (resultante 
da compostagem) sao chamados de fertilizantes “organicos” 
porque tern origem biológica e contem materiał organico em 
decomposięao. Contudo, antes de ser usado pelas plantas, o 
materiał organico deve ser decomposto em nutrientes inor- 
ganicos que as raizes consigam absoryer. Uma planta extrai 
os nutrientes minerais da mesma forma, nao importa se a 
sua procedencia e de fertilizante organico ou da industria 
quimica. No entanto, os fertilizantes organicos liberam os 
nutrientes minerais de modo gradativo, ao passo que nos 
fertilizantes comerciais eles estao imediatamente disponi- 
veis, mas nao sao retidos pelo solo por muito tempo. Os mi¬ 
nerais nao absoryidos pelas raizes sao muitas vezes lixivia- 
dos do solo, pela agua da chuva ou pela irrigaęao. Para piorar 
o problema, o escoamento dos minerais para os lagos pode 
levar a explosóes de populaęóes de algas, podendo exaurir os 
niveis de oxigenio e dizimar populaęóes de peixes. 

Correęao do pH do solo 

O pH do solo e um fator importante que influencia a dispo- 
nibilidade minerał pelos seus efeitos sobre a troca catiónica 
e a forma quimica dos minerais. Dependendo do pH do solo, 
um minerał especifico pode ser tao firmemente ligado as 
particulas de argila ou permanecer em uma forma quimica 
que a planta nao consegue absoryer. A maioria das plantas 
prefere solos levemente acidos, porque as concentraęóes al- 
tas de H + deslocam das particulas do solo os minerais car- 
regados positivamente, tornando-os mais disponiveis para a 
absoręao. A correęao do pH do solo e complicada, pois uma 
mudanęa na concentraęao de H + pode tornar um minerał 
mais disponiyel, mas outro menos disponiyel. No pH 8, por 
exemplo, as plantas podem absoryer calcio, mas o ferro e 
quase indisponivel. O pH do solo deveria ser corrigido con- 
forme as necessidades minerais da cultura. Se o solo for de- 
masiadamente alcalino, a adięao de sulfato diminuira seu pH. 



O solo demasiadamente acido pode ser corrigido pela adięao 
de calcario (carbonato de calcio ou hidróxido de calcio). 

Quando o pH do solo cai para cinco ou mais baixo, os 
lons aluminio tóxicos (Al 3+ ) tornam-se mais soluveis e sao 
absorvidos pelas raizes, inibindo o crescimento das raizes 
e impedindo a absoręao de calcio, nutriente vegetal essen- 
cial Algumas plantas podem suportar niveis elevados de 
Al 3+ mediante a secreęao de anions organicos que se ligam 
ao Al 3+ , tornando-os inofensivos. Entretanto, o baixo pH 
do solo e a toxicidade do Al 3+ continuam sendo um pro- 
blema serio, especialmente em regióes tropicais, onde a 
pressao para a produęao de alimentos para urna populaęao 
crescente e muitas vezes mais aguda. 


▲ Figura 37.6 Plantio orientado pelas curvas de nivel. Essas 
culturas sao plantadas em fileiras que contornam as elevaęóes, em 
vez de atravessa-las para cima e para baixo. Este procedimento aju- 
da a retardar o escoamento da agua e a erosao da camada superior 
do solo após chuvas intensas. 

Abordamos a importancia da conseryaęao do solo 
para a agricultura sustentavel. Os nutrientes minerais con- 
tribuem enormemente para a fertilidade do solo, mas ąuais 
minerais sao mais importantes e por que as plantas neces- 
sitam deles? Esses sao os tópicos da próxima seęao. 


Controle da erosao 

Como aconteceu de modo mais dramatico no Dust Bowl , 
a erosao pela agua e pelo vento pode remover grandes 
quantidades da camada superior do solo. A erosao e a 
principal causa da degradaęao do solo, pois os nutrientes 
sao carregados para longe pelo vento e pelos cursos de 
agua. Para conter a erosao, os agricultores plantam filei¬ 
ras de arvores como quebra-vento, cultivam em terraęos 
nas encostas e adotam o plantio orientado pelas curvas de 
nivel (Figura 37.6). Culturas como a alfafa e o trigo pro- 
porcionam urna boa cobertura do substrato e protegem o 
solo melhor do que o milho e outras culturas, que habitual- 
mente sao plantadas em linhas mais espaęadas. 

A erosao pode tambem ser reduzida por urna tecnica 
agricola denominada plantio direto. No modo tradicional 
de arar, o campo inteiro e arado ou revolvido. Essa pratica 
ajuda a controlar as plantas indesejaveis, mas desagrega 
a rede de raizes que retem o solo no local, provocando o 
aumento do escoamento superficial e da erosao. Na agri¬ 
cultura por plantio direto, o plantio revolve apenas sulcos 
estreitos para as sementes e o fertilizante. Dessa maneira, 
o campo e semeado com perturbaęao minima para o solo, 
com emprego de menos fertilizante. 

Fitorremediaęao 

Algumas areas de terra sao inadequadas para o cultivo por- 
que metais tóxicos ou poluentes organicos contaminaram o 
solo ou a agua subterranea. Tradicionalmente, a remediaęao 
do solo - desintoxicaęao de solos contaminados - tern fo- 
calizado tecnologias nao biológicas, como a remoęao e o ar- 
mazenamento do solo contaminado em aterros sanitarios, 
mas essas tecnicas sao dispendiosas e muitas vezes prejudi- 
cam a paisagem. A fitorremediaęao e urna biotecnologia 
nao destrutiva que aproveita a capacidade de algumas es- 
pecies vegetais de extrair poluentes do solo e concentra-los 
em partes da planta, que podem ser facilmente removidas 
para descarte seguro. Por exemplo, a especie alpina Thlaspi 
caerulescens pode acumular zinco em suas partes aereas, 
em concentraęóes 300 vezes mais alta do que a maioria das 
plantas pode tolerar. As partes aereas podem ser colhidas e 
o zinco removido. Essas plantas mostram-se promissoras 
para a limpeza de areas contaminadas por fundięóes, mi- 
neraęao e testes nucleares. A fitorremediaęao e um tipo de 
biorremediaęao, que tambem utiliza procariotos e protistas 
para desintoxicar locais poluidos (ver Capitulos 27 e 55). 


REVISAO DO CONCEITO 37.1 


1 . 

2 . 

3. 

4. 


Explique como a expressao "tudo que e demais faz mai 
pode ser aplicada a irrigaęao e a fertilizaęao de vegetais. 


Algumas maquinas de cortar grama recolhem as aparas. Qual 
e o prejuizo dessa pratica quanto a nutrięao vegetal? 


Como a adięao de argila a marga afeta a capaci¬ 
dade de troca de cations e de retenęao de agua desse solo? 
Explique. 


Mencione tres maneiras pelas quais as 
propriedades da agua contribuem para a formaęao do solo. 
Ver Conceito 3.2. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 37.2 

As plantas necessitam de elementos 
essenciais para completar o seu cido de vida 

A agua, o ar e os minerais contribuem para o crescimento 
yegetal. O conteudo de agua de urna planta pode ser me- 
dido comparando sua massa antes e depois de passar por 
um processo de secagem. Normalmente, 80 a 90% da mas¬ 
sa fresca de urna planta e agua. Cerca de 96% da massa seca 
consiste em carboidratos como celulose e amido, que sao 
produzidos pela fotossintese. Portanto, os componentes 
dos carboidratos - carbono, oxigenio e hidrogenio - sao 
os elementos mais abundantes no residuo yegetal seco. 
As substancias inorganicas do solo, embora essenciais a 
sobrevivencia yegetal, sao responsaveis por apenas aproxi- 
madamente 4% da massa seca de urna planta. 

Elementos essenciais 

As substancias inorganicas das plantas contem mais do 
que 50 elementos quimicos. Ao estudar a composięao qui- 
mica yegetal, devemos distinguir os elementos essenciais 
daqueles que estao meramente presentes na planta. Um 
elemento quimico e considerado essencial somente se ele 
for necessario para urna planta completar o seu ciclo de 
vida e produzir urna nova geraęao. 

Para determinar quais elementos quimicos sao essen¬ 
ciais, os pesquisadores utilizam a cultura hidropónica, 
em que as plantas sao cultiyadas em soluęóes nutritiyas e 
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nao no solo (Figura 37.7). Esses estudos ajudaram a iden- 
tificar 17 elementos essenciais necessarios para todas as 
plantas (Tabela 37.1). A cultura hidropónica tambem e 
utilizada em menor escala para o cultivo de algumas cultu- 
ras em casa de yegetaęao. 

Nove dos elementos essenciais sao denominados 
macronutrientes porąue as plantas necessitam deles em 
ąuantidades relativamente grandes. Seis desses elementos 
sao os principais componentes de compostos organicos 
que formam a estrutura de urna planta: carbono, oxigenio, 
hidrogenio, nitrogenio, fósforo e enxofre. Os outros tres 
macronutrientes sao potassio, calcio e magnesio. De todos 
os nutrientes minerais, o nitrogenio e o que mais contribui 
para o crescimento vegetal e a produtividade agricola. 

Os outros elementos essenciais sao chamados de micro- 
nutrientes porque as plantas necessitam deles em quantida- 
des menores. Eles sao: cloro, ferro, manganes, boro, zinco, 
cobre, niquel e molibdenio. Em alguns casos, o sódio pode 
ser o nono micronutriente essencial: as plantas que utilizam 
as rotas fotossinteticas C 4 e MAC (ver Capitulo 10) necessi¬ 
tam de ions sódio para regenerar o fosfoenolpiruvato, que 
e o aceptor de C0 2 nesses dois tipos de fixaęao de carbono. 

Os micronutrientes funcionam nos vegetais princi- 
palmente como cofatores, auxiliares nao proteicos em rea- 
ęóes enzimaticas (ver Capitulo 8). O ferro, por exemplo, 
e um componente metalico dos citocromos, proteinas das 
cadeias de transporte de eletrons dos cloroplastos e das 
mitocóndrias. As plantas necessitam de pequenas quanti- 


T Figura 37.7 


Metodo de pesquisa 


Cultura hidropónica 


Aplicaęao Na cultura hidropónica, as plantas sao cultivadas em 
soluęao nutritiva, na ausencia de solo. Um dos empregos da cultura 
hidropónica e a identificaęao de elementos essenciais nas plantas. 


Tecnica As raizes sao imersas em soluęóes aeradas de composi- 
ęao minerał conhecida. A aeraęao da agua supre as raizes de oxi- 
genio para a respiraęao celular. (Observaęao: Os frascos sao geral- 
mente opacos para impedir o crescimento de algas.) Um minerał, 
como o potassio, pode ser omitido para testar se ele e essencial. 



Controle: Soluęao contendo Experimento: Soluęao 

todos os minerais sem potassio 

Resultados Se o minerał omitido for essencial, ocorrem sin- 
tomas de deficiencia minerał, como retardo no crescimento e 
folhas sem pigmentaęao (descoloridas). Por definięao, a planta 
nao seria capaz de completar seu ciclo de vida. Deficiencias em 
elementos diferentes podem ter sintomas diferentes, que po- 
dem auxiliar no diagnóstico de deficiencias minerais no solo. 


dades de micronutrientes porque eles geralmente desem- 
penham papeis cataliticos. A necessidade de molibdenio, 
por exemplo, e tao modesta que existe apenas um atomo 
desse elemento raro para cada 60 milhóes de atomos de 
hidrogenio na materia seca vegetal. Todavia, a deficiencia 
de molibdenio ou de qualquer outro micronutriente pode 
enfraquecer ou ate matar o vegetal. 

Sintomas de deficiencia minerał 

Os sintomas de urna deficiencia dependem, em parte, da 
funęao que o minerał exerce como nutriente. Por exemplo, 
a deficiencia de magnesio, componente da clorofila, causa 
clorose, o amarelecimento das folhas. Em alguns casos, a 
relaęao entre urna deficiencia e os seus sintomas e menos 
direta. Por exemplo, embora a clorofila nao contenha ferro, 
a deficiencia desse elemento pode provocar clorose, pois 
os ions ferro sao necessarios como cofator em urna etapa 
enzimatica da sintese da clorofila. 

Os sintomas de deficiencia minerał dependem nao ape¬ 
nas do papel do nutriente, mas tambem de sua mobilidade 
dentro da planta. Se um nutriente se move mais ou menos 
liyremente, os sintomas surgem primeiro nos órgaos mais 
velhos, pois os tecidos jovens em crescimento tern um po- 
der de dreno maior para nutrientes fornecidos escassamente. 
Por exemplo, o magnesio, relativamente móvel, e destinado 
preferencialmente para as folhas jovens. Por isso, urna planta 
deficiente em magnesio exibe os primeiros sinais de clorose 
nas folhas mais velhas. O mecanismo para urna rota prefe- 
rencial e a translocaęao fonte-dreno no floema, a medida que 
os minerais se movem junto com os aęucares para os tecidos 
em crescimento (ver Figura 36.16). Por outro lado, a defi¬ 
ciencia de um minerał relativamente imóvel afeta primeiro 
as partes jovens da planta. Os tecidos mais velhos podem ter 
quantidades adequadas que eles preservam durante os pe- 
riodos de oferta escassa. Por exemplo, o ferro nao se move 
liyremente dentro da planta, e a deficiencia desse elemento 
provoca amarelecimento das folhas jovens, antes que qual- 
quer outro efeito seja visivel nas folhas mais velhas. As ne- 
cessidades minerais podem tambem mudar com a epoca do 
ano e com a idade da planta. As plantas jovens, por exemplo, 
raramente apresentam sintomas de deficiencia minerał, pois 
suas necessidades sao satisfeitas, em grandę parte, pela libe- 
raęao de minerais armazenados na própria semente. 

As deficiencias de fósforo, potassio e especialmente 
nitrogenio sao as mais comuns. A falta de micronutrientes 
e menos comum e tende a ocorrer em certas regióes geo- 
graficas devido a diferenęas na composięao do solo. Os sin¬ 
tomas de urna deficiencia podem variar entre as especies, 
mas muitas vezes sao suficientemente distintivas para que 
um fisiologista yegetal ou um produtor rural possa diag- 
nosticar (ver os Exercicios de Habilidades Cientfficas). 
Urna maneira de confirmar um diagnóstico e a analise do 
conteudo minerał da planta o do solo. A quantidade ne- 
cessaria para corrigir a deficiencia de um micronutriente e 
normalmente pequena. Por exemplo, a deficiencia de zinco 
em aryores frutiferas geralmente pode ser resolvida mar- 
telando alguns pregos de zinco no tronco. A moderaęao 
e importante, pois superdoses podem ser prejudiciais ou 
tóxicas. Nitrogenio em demasia, por exemplo, pode levar 
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Tabela 37.1 Elementos essenciais em vegetais 


Elemento (forma 
principal de absoręao 

% massa na 


Primeiros sintomas visuais de 

pelos vegetais) 

materia seca 

Funęóes principais 

deficiencias nutricionais 

Macronutrientes 

Carbono 

(C0 2 ) 

45% 

Principal componente dos compostos organicos 
do vegetal 

Crescimento insuficiente 

Oxigenio 

(0 2 ) 

45% 

Principal componente dos compostos organicos 
do vegetal 

Crescimento insuficiente 

Hidrogenio 

(H 2 0) 

6% 

Principal componente dos compostos organicos 
do vegetal 

Murcha, crescimento insuficiente 

Nitrogenio 

(no 3 - nh 4 + ) 

1,5% 

Componente dos acidos nucleicos, proteinas e 
clorofila 

Clorose nos apices das folhas mais velhas (comum 
em solos intensamente cultivados ou solos pobres 
em materia organica) 

Potassio 

(K + ) 

1% 

Cofator de muitas enzimas; principal soluto em 
funcionamento no balango hidrico; funciona- 
mento dos estómatos 

Folhas mais velhas manchadas, com margens secas; 
caules fracos; raizes pouco desenvolvidas (comum 
em solos acidos ou arenosos) 

Calcio 

(Ca 2+ ) 

0,5% 

Componente importante da lamela media e das 
paredes celulares; manutenęao do funcionamen¬ 
to de membranas; transduęao de sinais 

Folhas jovens enrugadas; morte das gemas apicais 
(comum em solos acidos ou arenosos) 

Magnesio 

(Mg 2+ ) 

0,2% 

Componente da clorofila; cofator de muitas 
enzimas 

Clorose entre as nervuras, constatada em folhas 
mais velhas (comum em solos acidos ou arenosos) 

Fósforo 

(h 2 po 4 -, hpo 4 2 i 

0,2% 

Componente de acidos nucleicos, fosfolipideos, 
ATP 

Aparencia saudavel, mas desenvolvimento muito 
lento; caules finos; nervuras purpureas; floresci- 
mento e frutificaęao insuficientes (comum em solos 
acidos, umidos ou com temperaturas baixas) 

Enxofre 

(S0 4 2 1 

0,1% 

Componente de proteinas 

Clorose geral das folhas jovens (comum em solos 
arenosos ou muito umidos) 

Micronutrien tes 

Cloro 

(CD 

0,01% 

Fotossintese (decomposięao da agua); funęóes 
no equilibrio hidrico 

Murcha; raizes curtas; folhas manchadas (incomum) 

Ferro 

(Fe 3+ , Fe 2+ ) 

0,01% 

Respiraęao; fotossintese; sintese da clorofila; 
fixaęao de N 2 

Clorose entre as nervuras, constatada em folhas 
jovens (comum em solos alcalinos) 

Manganes 

(Mn 2+ ) 

0,005% 

Ativo na formaęao de aminoacidos; ativa algu- 
mas enzimas; necessario para a etapa de decom¬ 
posięao da agua na fotossintese 

Clorose entre as nervuras, constatada em folhas jo- 
vens (comum em solos alcalinos ricos em humus) 

Boro 

(h 2 bo 3 -) 

0,002% 

Cofator na sintese de clorofila; papel no fun¬ 
cionamento da parede; crescimento do tubo 
polinico; 

Morte dos meristemas; folhas espessas, coriaceas e 
descoloridas (ocorre em qualquer solo; deficiencia 
de micronutrientes mais comum) 

Zinco 

(Zn 2+ ) 

0,002% 

Ativo na formaęao da clorofila; cofator de algumas 
enzimas; necessario para a transcrięao do DNA 

Entrenós curtos; folhas enrugadas (comum em cer- 
tas regióes geograficas) 

Cobre 
(Cu + , Cu 2+ ) 

0,001% 

Componente de muitas enzimas redox e da bios- 
sintese de lignina 

Folhas jovens de cor verde-claro, com apices secos; 
raizes raquiticas e excessivamente ramificadas (co¬ 
mum em certas regióes geograficas) 

Niquel 

(Ni 2 1 

0,001% 

Metabolismo do nitrogenio 

Clorose geral em todas as folhas; morte dos apices 
foliares (comum em solos acidos ou salinos) 

Molibdenio 

(Mo0 4 2 -) 

0,0001% 

Metabolismo do nitrogenio 

Morte das raizes e dos apices caulinares; clorose 
nas folhas mais velhas (comum em solos acidos em 
algumas areas geograficas) 


FAęACONEXÓES 


Explique por que o C0 2 , em vez do 0 2 , e a fonte de grandę parte do oxigenio da massa seca em vegetais. Ver Conceito 10.1. 


ao crescimento excessivo de tomateiros, em detrimento de 
uma boa produęao de frutos. 

Melhoramento da nutrięao vegetal pela 
modificaęao genetica 

Ate agora, na exploraęao da nutrięao vegetal, discutimos 
como os agricultores utilizam a irrigaęao, a fertilizaęao e 
outros meios para adaptar as condięóes do solo a uma cul- 
tura agricola. Uma abordagem oposta e a adaptaęao do ve- 
getal, por engenharia genetica, para um melhor ajuste ao 


solo. Aqui, destacamos dois exemplos de como a engenharia 
genetica melhora a nutrięao vegetal e o uso de fertilizantes. 

Resistencia a toxicidade do alummio 

Em solos acidos, o alummio danifica as raizes e reduz a 
produtividade agricola. O principal mecanismo de resis¬ 
tencia ao alummio e a secreęao de acidos organicos (como 
o acido malico e o acido citrico) pelas raizes. Esses acidos 
se ligam aos ions alummio livres, reduzindo os niveis desse 
elemento no solo. Os cientistas introduziram um gene da 
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EXERCICIO DE HABILIDADES 
CIENTIFICAS 


Fazendo observaęóes 


Qual deficiencia minerał exibe esta planta? Os agri- 
cultores muitas vezes diagnosticam deficiencias em suas culturas 
vegetais por meio do exame de mudanęas na folhagem, como 
clorose (amarelecimento), morte de algumas folhas, descolo- 
raęao, manchas, folhas com aparencia de chamuscadas, ou 
mudanęas no tamanho ou textura. Neste exercicio, voce diag- 
nosticara urna deficiencia minerał observando as folhas de urna 
planta e aplicando o conhecimento sobre sintomas, adquirido a 
partir do texto e da Tabela 37.1. 

Dados Os dados para este exercicio provem da fotografia abaixo, 
mostrando folhas de urna laranjeira com urna deficiencia minerał. 



Sem deficiencia Inicio da deficiencia Deficiencia de fósforo 

de fósforo de fósforo bem desenvolvida 


▲ Figura 37.8 Advertencias de deficiencia nas plantas "in- 
teligentes". Algumas plantas foram geneticamente modificadas 
para sinalizar uma deficiencia nutricional impeditiva, antes que 
ocorra um dano irreparavel. Por exemplo, após tratamentos labora- 
toriais, a planta pesquisada (Arabidopsis thaliana ) desenvolve uma 
cor azul em resposta a iminente deficiencia de fósforo. 


Folha 

velha 


Folha 



Interprete os dados 

1. Como as folhas jovens diferem em aparencia das folhas 
mais velhas? 

2. Em tres palavras, qual e o sintoma de deficiencia minerał 
mais proeminente observado nessa fotografia? Relacione 
os tres nutrientes cujas deficiencias originam esse sintoma. 
Com base na localizaęao do sintoma, qual desses tres 
nutrientes pode ser descartado e por que? O que a localiza¬ 
ęao sugere a respeito dos outros dois nutrientes? 

3. Qual seria a sua hipótese sobre a causa dessa deficiencia, 
se os testes mostrassem que o solo era pobre em humus? 


citrato-sintase de uma bacteria nos genomas de plantas de 
tabaco e mamao, alterando-as. A superproduęao de acido 
citrico resultante aumentou a resistencia ao aluminio. 

Plantas inteligentes 

Os pesąuisadores na area agricola estao desenvolvendo ma- 
neiras de manter a produtividade das culturas, reduzindo 
o emprego de fertilizantes. Uma abordagem e a engenha- 
ria genetica de plantas “inteligentes”, que sinalizam ąuando 
uma deficiencia nutricional e iminente - mas antes que o 
dano ocorra. Um tipo de planta “inteligente” aproveita-se 
de um promotor (uma sequencia de DNA que indica onde 
inicia a transcrięao de um gene) que se liga mais rapida- 
mente a RNA-polimerase (a enzima de transcrięao) quando 
o conteudo de fósforo dos tecidos vegetais comeęa a de- 
cair. Esse promotor e ligado a um gene “reporter” que leva 
a produęao de um pigmento azul-claro nas celulas da folha 


(Figura 37.8). Quando as folhas dessas plantas “inteligen¬ 
tes” desenvolvem tonalidade azul, o agricultor sabe que e o 
momento de colocar fertilizante contendo fosfato. 

Ate agora, voce aprendeu que o solo, para sustentar o 
crescimento yigoroso das plantas, precisa ter suprimento 
adequado de nutrientes minerais, aeraęao suficiente, boa 
capacidade de retenęao de agua, salinidade baixa e pH 
próximo da neutralidade. Ele deve tambem estar livre de 
concentraęóes tóxicas de minerais e de outras substancias 
quimicas. No entanto, essas propriedades fisicas e quimi- 
cas do solo sao apenas parte do sistema. Tambem devemos 
considerar os componentes vivos do solo. 


REVISA0 DO CONCEITO 37.2 


1 . 

2 . 

3. 


Alguns elementos essenciais sao mais importantes do que 
outros? Explique. 


] Se um elemento aumentar a taxa de crescimento 
de uma planta, ele pode ser definido como essencial? 


Com base nas informaęóes da Figura 9.17 
sobre fermentaęao, explique por que as plantas submetidas a 
cultura hidropónica cresceriam muito mais lentamente caso 
nao fossem suficientemente aeradas. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 37.3 

A nutricao vegetal muitas vezes envolve 
relaęoes com outros organismos 

Ate aqui, descrevemos as plantas como exploradoras dos 
recursos do solo. Todavia, na verdade as plantas e o solo 
tern uma relaęao de duas vias. As plantas mortas fornecem 
grandę parte da energia necessaria para os microrganismos 
habitantes do solo, enquanto as secreęóes produzidas pelas 
raizes vivas sustentam uma ampla diversidade desses orga¬ 
nismos. Aqui, focalizaremos algumas relaęoes mutualisti - 
cas - com beneficios mutuos - entre plantas e bacterias ou 
fungos. Após, consideraremos algumas plantas incomuns 
que estabelecem relaęoes nao mutualisticas com outras 
plantas ou, em alguns casos, com animais. 
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Bacterias e nutrięao minerał 

Uma diversidade de bacterias mutualisticas desempenha 
papeis na nutrięao vegetal. As rizobacterias vivem na ri- 
zosfera, representada pelo solo em intimo contato com as 
raizes. Os endófitos sao bacterias nao patogenicas (ou fun- 
gos) que vivem entre as celulas no interior da própria planta, 
mas nao estabelecem associaęóes profundas e intimas com 
as celulas nem alteram sua morfologia. Tanto as bacterias 
endófitas ąuanto as rizobacterias dependem de nutrientes 
como aęucares, aminoacidos e acidos organicos secretados 
pelas celulas vegetais. No caso da rizosfera, mais de 20% da 
produęao fotossintetizante das plantas abastece os organis- 
mos nesse peąueno ecossistema. Por sua vez, as bacterias 
endófitas e as rizobacterias, por meio de uma diversidade de 
mecanismos, incrementam o crescimento yegetal. Algumas 


produzem substancias ąuimicas que estimulam o cresci¬ 
mento yegetal. Outras produzem antibióticos que protegem 
as raizes de doenęas. Outras ainda absoryem metais tóxicos 
ou aumentam a disponibilidade de nutrientes para as raizes. 
A inoculaęao de sementes com rizobacterias promotoras 
do crescimento yegetal pode aumentar a produtividade de 
culturas e reduzir a necessidade de fertilizantes e pesticidas. 

Os espaęos intercelulares ocupados por bacterias en¬ 
dófitas e a rizosfera associada ao sistema de raizes contem 
um coquetel unico e complexo de secreęóes de raizes e 
produtos microbianos que difere daquele do solo próxi- 
mo. Um estudo metagenómico recente, realizado por Jeff 
Dangl (ver entrevista na Unidade 6, antes do Capitulo 35) e 
colaboradores, revelou que as composięóes de comunida- 
des bacterianas vivendo endofiticamente e na rizosfera nao 
sao identicas (Figura 37.9). Uma melhor compreensao das 


T Figura 37.9 


Pesquisa 


Quao variaveis sao as composięóes de comunidades bacterianas dentro e fora das raizes? 


Experimento As comunida¬ 
des bacterianas encontradas 
dentro e no entorno do siste¬ 
ma de raizes sao conhecidas 
por melhorar o crescimento ve- 
getal. Para elaborar estrategias 
agrfcolas visando aumentar os 
beneficios dessas comunidades 
bacterianas, e necessario de- 
terminar seu nfvel de complexi- 
dade e os fatores que afetam a 
sua composięao. Um problema 
inerente no estudo dessas co¬ 
munidades bacterianas e que 
um punhado de solo contem 
em torno de 10 mil tipos de 
bacterias, mais do que todas as 
especies de bacterias ja descritas. Nao se pode simplesmente cul- 
tivar cada uma das especies e usar uma chave taxonómica para 
identifica-las; ha necessidade de uma abordagem molecular. 

Jeffery Dangl (ver entrevista na Unidade 6, antes do 
Capitulo 35) e colaboradores estimaram o numero de "espe- 
cies" de bacterias em varias amostras, usando uma tecnica de- 
nominada metagenómica (ver Conceito 21.1). As amostras de 
comunidades bacterianas estudadas diferiram quanto ao local 
(endófita, rizosferica ou externa a rizosfera), tipo de solo (argilo- 
so ou poroso) e estagio de desenvolvimento do sistema de raizes 
com o qual elas estavam associadas (antigo ou jovem). O DNA 
de cada amostra foi purificado e a tecnica da reaęao em cadeia 
da polimerase (PCR, polymerase chain reaction) foi empregada 
para ampliar o DNA que codifica as 165 subunidades de RNA 
ribossomal. Muitos milhares de variaęóes de sequencias de DNA 
foram encontrados em cada amostra. Após, as sequencias que 
eram mais do que 97% identicas foram agrupadas em "unida- 
des taxonómicas" ou "especies". (A palavra especie esta entre 
aspas, porque a afirmaęao "dois organismos tendo um unico 
gene que e mais do que 97% identico" nao esta explicita em 
qualquer definięao de especie.) Uma vez estabelecidos os tipos 
de "especies" em cada comunidade, os pesquisadores construf- 
ram um diagrama de arvore, mostrando a porcentagem de "es¬ 
pecies" bacterianas em comum em cada comunidade. 



▲ Bacterias (azuis) sobre a su- 
perffcie de uma raiz (MO fluo- 
rescente). 


Resultados Esse diagrama de arvore expóe o grau de paren- 
tesco de comunidades bacterianas em niveis de detalhes mais 
sutis. Os dois quadros explicativos dao exemplos de como inter- 
pretar o diagrama. 


Estes dois grupos 
(bacterias dentro 
de raizes em solo 
argiloso e bacterias 
dentro de raizes 
em solo poroso) 
sao 34% similares. 



Estes dois grupos (bacterias 
de solo dentro de raizes 
mais jovens e dentro de 
raizes mais antigas, 
externas a rizosfera em solo 
poroso) sao 80% similares. 
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Conclusao A composięao de "especies" das comunidades 
bacterianas variou notavelmente, de acordo com a localizaęao 
dentro das raizes versus fora das raizes e de acordo com o tipo 
de solo. 


INTERPRETE OS DADOS 


(a) Qual das tres localizaęóes das co¬ 
munidades menos se assemelhava as outras duas? (b) Classifique as 
tres variaveis (localizaęao da comunidade, estagios de desenvolvi- 
mento das raizes e tipo de solo) quanto ao grau de intensidade que 
afetam a composięao de "especies" das comunidades bacterianas. 


Dados de D. S. Lundberg et al., Defining the core Arabidopsis thaliana root 
microbiome, Naturę 488:86-94 (2012). 
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bacterias que vivem dentro e ao redor das raizes resultaria 
em profundos beneficios agricolas. 

Bacterias no ciclo do nitrogenio 

As plantas tern relaęóes mutualisticas com diversos gru- 
pos de bacterias que ajudam a tornar o nitrogenio mais 
disponiveL Sob urna perspectiva global, nenhum nutriente 
minerał e mais limitante ao crescimento vegetal do que o 
nitrogenio, que e necessario em grandes quantidades para 
a sintese de protemas e de acidos nucleicos. Focalizamos 
aqui os processos que levam diretamente a assimilaęao do 
nitrogenio pelas plantas. 

Diferente de outros minerais do solo, os ions amónio 
(NH 4 + ) e nitrato (N0 3 “) - as formas de nitrogenio que as 
plantas podem utilizar - nao sao derivados do intempe- 
rismo das rochas. Embora o relampago produza pequenas 
quantidades de N0 3 “ que se precipita no solo pela chuva, a 
maior parte do nitrogenio do solo provem da atividade de 
bacterias (Figura 37.10). 

O ciclo do nitrogenio, tambem discutido na 
Figura 55.14, descreve transformaęóes do nitrogenio e com- 
postos nitrogenados na natureza. Quando um yegetal ou um 
animal morre ou um animal expele residuos, a forma inicial 
do nitrogenio e organica. Os decompositores convertem o 
nitrogenio organico, presente nos restos organicos, de volta 
em amónio (NH 4 + ), no processo denominado amonificaęao. 
Outras fontes de NH 4 + do solo sao as bacterias fixadoras de 
nitrogenio que convertem nitrogenio gasoso (N 2 ) em NH 3 , a 
qual reage com um H + da soluęao do solo, formando NH 4 + . 

Alem do NH 4 + , as plantas tambem podem obter ni¬ 
trogenio sob a forma de nitrato (N0 3 “). O N0 3 ~ do solo 
e formado em grandę parte por um processo de duas eta- 
pas denominado nitrificaęao , que consiste na oxidaęao da 
amónia (NH 3 ) em nitrito (N0 2 “), seguida pela oxidaęao 


de N0 2 ~ em nitrato (N0 3 “). Diferentes tipos de bacterias 
nitrificantes controlam cada etapa. Após a absoręao de 
N0 3 “ pelas raizes, urna enzima da planta o reduz de volta a 
NH 4 + , que outras enzimas incorporam em aminoacidos e 
outros compostos organicos. A maioria das especies vege- 
tais exporta o nitrogenio das raizes as partes aereas via xi- 
lema, como NO s ” ou compostos organicos sintetizados nas 
raizes. Parte do nitrogenio do sol e perdida, especialmente 
em solos anaeróbios, quando as bacterias desnitrificantes 
convertem N0 3 “ em N 2 , que se difunde para a atmosfera. 

Bacterias fixadoras de nitrogenio: 
uma visao mais detalhada 

Embora a atmosfera da Terra contenha 79% de nitrogenio, 
os yegetais nao conseguem utilizar o nitrogenio gasoso li- 
vre (N 2 ), porque existe uma ligaęao tripla entre os dois ato- 
mos de nitrogenio, tornando a molecula praticamente iner- 
te. Para ser utilizado pelos yegetais, o N 2 atmosferico deve 
ser reduzido a NH 2 por um processo conhecido como fixa- 
ęao do nitrogenio. Todos os organismos fixadores de nitro¬ 
genio sao bacterias. Algumas bacterias fhcadoras de nitro¬ 
genio sao de vida livre no solo (ver Figura 37.10), enquanto 
outras sao endófitas. Outras ainda, especialmente membros 
do genero Rhizobium , formam associaęóes eficientes e inti- 
mas com as raizes de leguminosas (como eryilha, soja, alfafa 
e amendoim), alterando notavelmente a estrutura das raizes 
do hospedeiro, como sera discutido brevemente. 

A conversao em muitas etapas do N 2 a NH 2 , pela fixa- 
ęao do nitrogenio, pode ser resumida conforme segue: 

N 2 + 8e” + 8H + + 16 ATP 2NH 2 + H 2 + 16 ADP + 16 ©, 

A reaęao e catalisada pelo complexo enzimatico nitrogena- 
se. Como o processo de fhcaęao do nitrogenio requer 16 
moleculas de ATP para 2 moleculas de NH 2 sintetizadas, 
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▲ Figura 37.10 Os papeis das bacterias do solo na nutrięao 
nitrogenada dos yegetais. O amónio e disponibilizado para os 
vegetais por dois tipos de bacterias do solo: aquelas que fixam N 2 
atmosferico (bacterias fixadoras de nitrogenio) e aquelas que de- 
compóem a materia organica (bacterias amonificantes). Embora os 


yegetais absorvam algum amónio do solo, eles absorvem principal- 
mente nitrato, que e produzido a partir do amónio pelas bacterias 
nitrificantes. Os yegetais reduzem nitrato de volta a amónio, antes 
de incorporar o nitrogenio em compostos organicos. 










as bacterias fixadoras de nitrogenio necessitam de um rico 
suprimento de carboidratos da materia em decomposięao, 
de secreęóes das raizes ou (no caso de Rhizobium) do siste- 
ma vascular das raizes. 

O mutualismo especializado entre as bacterias do ge- 
nero Rhizobium e as raizes de leguminosas envolve altera- 
ęóes drasticas na estrutura das raizes. Ao longo das raizes 
de uma leguminosa observam-se expansóes denominadas 
nódulos, compostos de celulas vegetais “infectadas” por 
Rhizobium (“raizes vivas”) (Figura 37.11). No interior de 
cada nódulo, as bacterias assumem uma forma denomina- 
da bacterioides, que sao contidas em yesiculas formadas 
nas celulas das raizes. A relaęao \eg\iminosdi- Rhizobium 
gera mais nitrogenio disponivel para as plantas do que 
todos os fertilizantes industriais hoje utilizados; esse mu¬ 
tualismo proporciona a quantidade certa de nitrogenio no 
momento certo, praticamente sem custo para o agricultor. 

A localizaęao dos bacterioides no interior de celulas vi- 
vas, nao fotossintetizantes, presta-se a fixaęao de nitrogenio, 
que requer um ambiente anaeróbio. As camadas externas 
lignificadas dos nódulos das raizes tambem limitam o in- 
tercambio gasoso. Alguns nódulos tern aparencia averme- 
lhada devido a uma molecula denominada leg-hemoglobina 
(leg- indica “leguminosa”), uma proteina contendo ferro que 
se liga reversivelmente ao oxigenio (similar a hemoglobi¬ 
na dos glóbulos yermelhos humanos). Essa proteina e um 



A Figura 37.11 Nódulos em raizes de uma leguminosa. 

As estruturas esfericas junto ao sistema de raizes de soja sao nódulos 
contendo bacterias do genero Rhizobium. As bacterias fixam o ni¬ 
trogenio e obtem produtos fotossintetizantes fornecidos pela planta. 

“agente tampao” para o oxigenio, reduzindo a concentraęao 
de oxigenio livre e, desse modo, proporcionando um am¬ 
biente anaeróbio para a fixaęao de nitrogenio enquanto re¬ 
guła o suprimento de oxigenio para a intensa respiraęao ce- 
lular, exigida para produzir ATP para a fixaęao de nitrogenio. 

Cada especie de leguminosa esta associada com uma 
cepa especial de Rhizobium . A Figura 37.12 descreve 
como um nódulo de raiz se desenvolve após as bacterias 
penetrarem por um “canal de infecęao”. A relaęao simbi- 
ótica entre a leguminosa e as bacterias fixadoras de ni- 
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A Figura 37.12 Desenvolvimento de um nódulo na raiz de soja. 

] Quais sistemas de tecidos vegetais sao modificados pela formaęao de nódulos nas raizes? 
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trogenio e mutualistica, pois as bacterias suprem a plan- 
ta hospedeira com nitrogenio fixado, enąuanto a planta 
fornece carboidratos e outros compostos organicos para 
as bacterias. Os nódulos das raizes usam a maior parte do 
amónio produzido para elaborar aminoacidos, que depois 
sao transportados para a parte aerea da planta pelo xilema. 

Como urna especie de leguminosa reconhece determi- 
nada cepa de Rhizobium entre as muitas cepas bacteria- 
nas no solo? E como um encontro com a cepa espedfica 
de Rhizobium leva ao desenvolvimento de um nódulo? 
Essas duas perguntas tern levado pesąuisadores a desco- 
brir um dialogo ąuimico entre as bacterias e a raiz. Cada 
parceiro responde aos sinais ąuimicos do outro, mediante 
expressao de certos genes cujos produtos contribuem para 
a formaęao do nódulo. Pela compreensao da biologia mo- 
lecular subjacente a formaęao dos nódulos na raiz, os pes¬ 
ąuisadores esperam aprender como induzir a captaęao do 
Rhizobium e a formaęao dos nódulos em plantas cultivadas 
que normalmente nao formam essas relaęóes mutualisticas 
com fixadores de nitrogenio. 

Fixaęao do nitrogenio e agricultura 

Os beneficios agricolas da fhcaęao mutualistica do nitroge¬ 
nio fundamentam a maioria dos tipos de rotaęao de cul- 
turas. Nessa pratica, urna planta nao leguminosa, como o 
milho, e cultivada em um ano e no ano seguinte e plantada 
alfafa ou alguma outra para restaurar a concentraęao de 
nitrogenio fixado no solo. Para garantir que a legumino¬ 
sa encontre sua cepa espedfica de Rhizobium , as sementes 
sao expostas as bacterias antes da semeadura. Em vez de 
ser colhida, a lavoura da leguminosa e muitas vezes lavrada 
para ser decomposta como “adubo verde”, reduzindo a ne- 
cessidade de fertilizantes manufaturados. 

Muitas familias vegetais, alem das leguminosas, in- 
cluem especies que se beneficiam da fixaęao mutualistica 
do nitrogenio. Por exemplo, individuos de amieiro e de 
certas gramineas tropicais hospedam bacterias fixadoras 
de nitrogenio do grupo dos actinomicetos (ver bacterias 
gram-positivas na Figura 27.16). O arroz, urna cultura de 
grandę importancia comercial, beneficia-se indiretamente 
da fhcaęao mutualistica do nitrogenio. Os orizicultores cul- 
tivam urna pteridófita aąuatica, Azolla , que tern cianobac- 
terias mutualisticas que fixam N 2 . O arroz em crescimento 
por firn sombreia e mata a Azolla , e a decomposięao dessa 
materia organica rica em nitrogenio aumenta a fertilidade 
do arrozal. 

Os fungos e a nutrięao vegetal 

Certas especies de fungos tambem formam relaęóes mutu¬ 
alisticas com raizes e desempenham um papel importante 
na nutrięao vegetal. Alguns desses fungos sao endofiticos, 
mas as relaęóes mais importantes sao as micorrizas (“fun- 
go de raizes”), associaęóes mutualisticas intimas de raizes e 
fungos (ver Figura 31.14). A planta hospedeira proporciona 
ao fungo um suprimento constante de aęucar. Por sua vez, 
o fungo aumenta a area de superficie para a absoręao de 
agua e tambem supre a planta com fosfato e outros mine- 
rais absoryidos do solo. Os fungos das micorrizas tambem 


secretam fatores de crescimento que estimulam o cresci¬ 
mento e a ramificaęao das raizes, bem como antibióticos 
que ajudam a proteger as plantas de patógenos do solo. 

Micorrizas e evoluęao vegetal 

nnsnESM As micorrizas nao sao raridades; elas sao 
formadas pela maioria das especies vegetais. Na verdade, 
este mutualismo planta-fungo pode ter sido urna das adap- 
taęóes evolutivas que ajudaram as plantas a iniciar a colo- 
nizaęao da terra (ver Capitulo 29). Quando as primeiras 
plantas, evoluidas das algas verdes, comeęaram a conąuis- 
tar a terra ha 400 a 500 milhóes de anos, elas encontraram 
um ambiente adverso. Embora tivesse nutrientes minerais, 
o solo nao dispunha de materia organica. Por isso, a chuva 
provavelmente lixiviava com rapidez a maior parte dos nu¬ 
trientes minerais soluveis. Contudo, a terra descoberta era 
tambem um local de oportunidades, pois havia pouąuis- 
sima competięao, e a luz e o dióxido de carbono estavam 
facilmente disponiveis. Nem as primeiras plantas terres- 
tres nem os primeiros fungos terrestres, que evoluiram de 
um protista aąuatico, estavam totalmente eąuipados para 
explorar o ambiente terrestre. Os primeiros vegetais nao ti- 
nham a capacidade de extrair nutrientes essenciais do solo, 
ao passo que os fungos eram incapazes de manufaturar 
carboidratos. Em vez de os fungos se tornarem parasitos 
dos rizoides dos vegetais em evoluęao (raizes ou pelos de 
raizes ainda nao tinha se desenvolvido), os dois tipos de 
organismos formaram associaęóes micorrizicas, urna sim- 
biose mutualistica que permitiu a ambos explorar o am¬ 
biente terrestre. Eyidencias fósseis corroboram a ideia de 
que as associaęóes micorrizicas ocorreram nos primeiros 
yegetais terrestres. A peąuena minoria de angiospermas 
nao micorrizicas existentes provavelmente perdeu essa ca¬ 
pacidade pela perda de genes. 

Os dois tipos principais de micorrizas 

Um tipo de micorriza - as ectomicorrizas - forma urna 
densa cobertura ou manto de micelios (massa de hifas 
ramificadas; ver Capitulo 31) sobre a superficie da raiz 
(Figura 37.13a). As hifas se estendem do manto para o 
solo, aumentando bastante a area de superficie para a ab¬ 
soręao da agua e de minerais. As hifas tambem crescem 
para dentro do córtex (parte da raiz). Essas hifas nao pe- 
netram nas celulas da raiz, mas formam urna rede no apo- 
plasto, ou espaęo extracelular, que facilita o intercambio 
de nutrientes entre o fungo e o vegetal. Comparadas com 
raizes “nao infectadas”, as ectomicorrizas sao geralmente 
mais espessas, mais curtas e mais ramificadas. Em geral 
nao formam pelos, que seriam superfluos considerando a 
extensa area de superficie do micelio. Cerca de 10% das 
familias yegetais tern especies que formam ectomicorrizas; 
essas especies sao primordialmente lenhosas, incluindo 
membros das familias dos pinheiros, dos caryalhos, das 
betulas e dos eucaliptos. 

Diferente das ectomicorrizas, as micorrizas arbus- 
culares nao formam um manto denso cobrindo a raiz 
(Figura 37.13b). As micorrizas arbusculares sao muito 
mais comuns do que as ectomicorrizas e sao encontradas 
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em mais de 85% das especies vegetais. Entre essas especies, 
as plantas de lavoura sao maioria, incluindo os cereais e as 
leguminosas. 

A “olho nu”, as micorrizas arbusculares tem a apa- 
rencia de raizes “normais” com pelos, mas o microscópio 
revela a enorme extensao da relaęao mutualistica. As as- 
sociaęóes micorrizicas arbusculares comeęam ąuando as 
hifas microscópicas no solo respondem a presenęa de uma 
raiz crescendo na direęao delas, estabelecendo contato, e 
crescendo na sua superffcie. As hifas penetram entre as ce- 
lulas epidermicas da raiz e, após, entram no córtex. Essas 
hifas digerem peąuenos pedaęos das paredes das celulas 
corticais, mas nao perfuram a membrana plasmatica nem 
penetram no citoplasma. Em vez disso, a hifa cresce para 
dentro de um tubo formado pela inyaginaęao da membra¬ 
na celular. O processo de inyaginaęao e analogo ao ato de 
empurrar o dedo delicadamente para dentro de um balao 
sem estoura-lo; o dedo e semelhante a hifa e a pelicula do 
balao e semelhante a membrana da celula da raiz. Após 
terem penetrado dessa maneira, algumas dessas hifas ra- 
mificam densamente, formando estruturas denominadas 
arbusculos (“‘peąuenas aryores”), que sao sitios importan- 
tes de transferencia de nutrientes entre o fungo e o vegetal. 
Dentro das próprias hifas podem se formar yesiculas ovais, 
possivelmente servindo como locais de armazenamento 
para o fungo. 

Importancia agricola e ecológica das micorrizas 

As raizes podem estabelecer simbioses micorrizicas ape- 
nas se expostas a especie apropriada de fungo. Na maioria 
dos ecossistemas, esses fungos estao presentes no solo, e 


as plantulas desenvolvem micorrizas. Contudo, se as se- 
mentes forem coletadas em um ambiente e semeadas em 
solo diferente, as plantas podem exibir sinais de deficiencia 
nutricional (especialmente deficiencia de fósforo), resul- 
tante da ausencia de parceiros fungicos. A comercializaęao 
de sementes com esporos de fungos micorrizicos pode as 
vezes ajudar a plantula a formar micorrizas e aumentar a 
produtividade agricola. 

As associaęóes micorrizicas sao tambem importantes 
para a compreensao das relaęóes ecológicas. Os fungos de 
micorrizas arbusculares exibem pouca especificidade ao 
hospedeiro; um unico fungo pode formar uma rede micor- 
rizica compartilhada com diversas plantas, ate mesmo de 
especies diferentes. As redes micorrizicas em uma comu- 
nidade yegetal podem beneficiar uma especie yegetal mais 
do que outra. Outro exemplo de como as micorrizas podem 
afetar as estruturas de comunidades yegetais provem de es- 
tudos de especies yegetais exóticas inyasoras. A erva-alhei- 
ra {Alliaria petiolata), especie europeia exótica que inyadiu 
florestas no leste dos EUA, nao forma micorrizas, mas re- 
tarda o crescimento de outras especies yegetais ao impe- 
direm o crescimento de fungos micorrizicos arbusculares. 

Epifitas, plantas parasitas e plantas carmvoras 

Quase todas as especies yegetais tem relaęóes mutualisticas 
com fungos ou bacterias do solo ou com ambos. Algumas 
especies yegetais, incluindo as epifitas, os parasitos e as car- 
niyoras, apresentam adaptaęóes extraordinarias que facili- 
tam a exploraęao de outros organismos (Figura 37.14). Um 
estudo recente sugere que esses comportamentos podem 
ser a norma. Chanyarat Paungfoo-Lonhienne e colaborado- 


(a) Ectomicorrizas. 0 manto do 
micelio fungico embainha a raiz. 
As hifas se estendem do manto 
em direęao ao solo, absorvendo 
agua e minerais, especialmente 
fosfato. As hifas tambem se 
estendem para dentro dos 
espaęos extracelulares do córtex, 
propiciando extensa area de 
superffcie para o intercambio de 
nutrientes entre o fungo e a sua 
planta hospedeira. 
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(b) Micorrizas arbusculares. Nao se 

forma manto ao redor da raiz, 
mas hifas microscópicas se 
estendem para dentro dela. 

Dentro do córtex, o fungo 
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arbusculos, proporcionando uma 
enorme area de superffcie para a 
troca de nutrientes. As hifas 
penetram nas paredes celulares de 
celulas do córtex, mas nao em 
suas membranas plasmaticas. 
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▲ Figura 37.13 Micorrizas. 
























▼ Figura 37.14 


as extraordinarias adaptaęoes nutricionais nos vegetais 


Epifitas 

Uma epifita (do grego, epi, em cima, e phyton , planta) e uma planta que 
cresce sobre outra planta. As epifitas produzem e colhem seus próprios 
nutrientes; nao penetram nos seus hospedeiros para subsistencia. Geral- 
mente ancorada a ramos ou troncos de arvores vivas, as epifitas absorvem 
agua e nutrientes da chuva, mais pelas folhas do que pelas raizes. Alguns 
exemplos sao o chifre-de-veado (pteridófita), bromeliaceas e muitas espe- 
cies de orquidaceas, incluindo a baunilha. 


Plantas parasitas 



Diferentemente das epifitas, as plantas parasitas absorvem agua, mi- 
nerais e, as vezes, produtos da fotossintese dos seus hospedeiros vivos. 
Muitas especies tem raizes que funcionam como haustórios, projeęóes 
absorventes de nutrientes que penetram na planta 
hospedeira. Algumas especies parasitas, como 
Rafflesia arnoldii , sao inteiramente aclorofi- 
ladas, enquanto outras, como o visco (gene- 
ro Phoradendron), realizam fotossintese. 
Outras ainda, como o cachimbo-indiano 
(Monotropa uniflora), absorvem nutrien¬ 
tes das hifas de micorrizas associadas 
com outras plantas. 


◄ Visco f um parasito fotossintetico. 


► Chifre-de-veado, 

uma epifita. 





A Rafflesia, um parasito A Cachimbo-indiano, um parasito 
nao fotossintetico. nao fotossintetico de micorrizas. 


Plantas carm'voras 





◄ Plantas-jarro 


◄ Venus-papa-mosca 


As plantas carnivoras realizam fotossintese, mas suplementam sua die¬ 
ta minerał capturando insetos e outros pequenos animais. Vivem em 
pantanos acidos e outros habitats com solos pobres em nitrogenio e ou¬ 
tros minerais. As plantas-jarro, como Nepenthes e Sarracenia, tem funis 
preenchidos de agua no interior dos quais as presas deslizam e se afogam, 
sendo por firn digeridas por enzimas. As dróseras (genero Drosera) ex- 
sudam um liquido pegajoso de glandulas semelhantes a tentaculos sobre 
folhas altamente modificadas. Glandulas pedunculadas secretam mucila- 
gem adocicada que atrai e captura insetos; elas tambem liberam enzimas 
digestivas. Outras glandulas, entao, absorvem a “sopa” de 
nutrientes. As folhas altamente modificadas da venus-papa- 
-mosca (. Dionaea muscipula) se fecham pronta e parcial- 
mente, quando uma presa toca em dois pelos-gatilhos em 
uma sucessao de rapidez suficiente. Insetos menores podem 
escapar, mas os maiores sao capturados pelos dentes alinha- 
dos nas margens dos lobos. A excitaęao pela presa causa es- 
treitamento da armadilha e liberaęao das enzimas digestivas. 


A Drósera 
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res, da Universidade de Queensland, Australia, forneceram 
evidencias que as raizes de A. thaliana e o tomateiro podem 
captar bacterias e leveduras e digeri-las. Essa pesąuisa pio- 
neira sugere que o comportamento carmvoro pode nao ser 
uma adaptaęao limitada a apenas um punhado de plantas 
incomuns como Genlisea (ver Figura 37.1), mas que muitas 
especies vegetais poderiam envolver-se em uma magnitude 
limitada de heterotrofia. 


REVISAO DO CONCEITO 37.3 


2 . 

3. 


4. 


Como as bacterias e as micorrizas do solo contribuem para a 
nutrięao vegetal? 

EHE31B Qual e um termo geral usado para 
descrever a estrategia de usar a fotossmtese e a heterotro¬ 
fia para a nutrięao (ver Capitulo 28)? Qual e um exemplo 
bem conhecido de uma classe de protistas que utiliza essa 
estrategia? 


Um produtor de amendoim verifica que as folhas 
mais velhas das suas plantas estavam ficando amarelas, 
após um longo periodo de clima umido. Sugira um motivo 
para isso. 


1. Por que o estudo da rizosfera e crucial para a compreensao 
da nutrięao vegetal? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 37.1 

0 solo contem um ecossistema vivo e complexo 
(p. 800-803) 

• No solo, sao encontradas particulas de varios tamanhos, derivadas 
da decomposięao da rocha. O tamanho da particula afeta a disponi- 
bilidade de agua, oxigenio e miner ais no solo. 

• A composięao do solo se refere aos seus componentes inorganicos 
e organicos. A camada superior do solo ( topsoil ) e um ecossiste¬ 
ma complexo constituido de bacterias, fungos, protistas, animais 
e raizes. 

• Algumas praticas agricolas podem exaurir o conteudo minerał do 
solo, esgotar as reservas de agua e provocar erosao. O objetivo da 
conseryaęao do solo e minimizar esse dano. 

] Como o solo e um ecossistema complexo? 

CONCEITO 37.2 

As plantas necessitam de elementos essenciais para 
completar o seu cido de vida (p. 803-806) 

• Macronutrientes, elementos necessarios em ąuantidades relati- 
yamente grandes, incluem carbono, oxigenio, hidrogenio, nitro¬ 
genio e outros ingredientes importantes dos compostos organicos. 
Micronutrientes, elementos necessarios em ąuantidades muito 
peąuenas, geralmente tern funęóes cataliticas como cofatores de 
enzimas. 

• A deficiencia de um nutriente móvel costuma afetar mais os órgaos 
antigos do que os mais jovens; o inyerso e yerdadeiro para os nu- 
trientes menos móveis no interior de uma planta. As deficiencias 
de macronutrientes sao mais comuns, especialmente deficiencias 
de nitrogenio, fósforo e potassio. 

• Em vez de adaptar o solo a planta, a engenharia genetica esta adap- 
tando a planta ao solo. 

] As plantas necessitam de solo para crescer? Explique. 


CONCEITO 


37.3 


A nutrięao vegetal muitas vezes envolve relaęóes com 
outros organismos (p. 806-813) 

• As rizobacterias obtem sua energia a partir da rizosfera, um ecos¬ 
sistema enriąuecido com microrganismos intimamente associados 
as raizes. As secreęóes yegetais suprem as necessidades energeti- 
cas da rizosfera. Algumas rizobacterias produzem antibióticos, 
enąuanto outras tor nam os nutrientes mais disponiyeis as plantas. 
Na maioria, sao de vida livre, embora alguns vivam no interior de 
plantas. As plantas satisfazem a maior parte de suas enormes ne¬ 
cessidades de nitrogenio a partir da decomposięao bacteriana do 
humus e da fixaęao de nitrogenio gasoso. 


(da atmosfera) 


Bacterias fixadoras 
de nitrogenio V 



Proteinas do humus 
(materia organica morta) 


Aminoacidos 

Bacterias 
° amonificantes 




(nitrito) 


• As bacterias fixadoras de nitrogenio conyertem o N 2 atmosferico em 
minerais nitrogenados que as plantas podem absoryer como fonte 
de nitrogenio para a sintese organica. O mutualismo mais eficiente 
entre plantas e bacterias fixadoras de nitrogenio ocorre nos nódulos, 
formados por bacterias do genero Rhizobium crescendo nas raizes 
de leguminosas. Essas bacterias obtem aęucar da planta e a suprem 
com nitrogenio fixado. Na agricultura, os cultivos de leguminosas 
sao alternados com outros cultivos para repor o nitrogenio ao solo. 

• As micorrizas sao associaęóes mutualisticas de fungos e raizes. 
As hifas das micorrizas absoryem agua e minerais, que elas forne- 
cem as suas plantas hospedeiras. 

• As epifitas crescem nas superficies de outras plantas, mas obtem 
agua e minerais da chuva. As plantas parasitas absoryem nutrientes 
das plantas hospedeiras. As plantas carniyoras suplementam a sua 
nutrięao minerał digerindo animais. 

] Todas as plantas obtem energia diretamente da fotossintese? Explique. 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. O nutriente inorganico que mais freąuentemente falta em culti- 
vos e o: 

a. carbono. 

b. nitrogenio. 

c. fósforo. 

d. potassio. 

2. Os micronutrientes sao necessarios em ąuantidades muito pe- 
ąuenas porąue: 

a. a maioria deles e móvel na planta. 

b. a maioria serve principalmente como cofatores de enzimas. 

c. a maioria e fornecida em ąuantidades suficientemente gran- 
des nas sementes. 

d. desempenham apenas um papel menor no crescimento e na 
sanidade da planta. 

3. As micorrizas incrementam a nutrięao vegetal principalmente por: 

a. absorver agua e minerais pelas hifas. 

b. fornecer aęucar as celulas das raizes, que nao tern cloroplastos. 

c. converter nitrogenio atmosferico em amónia. 

d. permitir que as raizes parasitem as plantas adjacentes. 

4. As epifitas sao: 

a. fungos que atacam plantas. 

b. fungos que formam associaęóes mutualisticas com raizes. 

c. plantas parasitas nao fotossinteticas. 

d. plantas que crescem sobre outras plantas. 

5. Alguns dos problemas associados com a irrigaęao intensiva in- 
cluem todos os seguintes, excetuando: 

a. a salinizaęao do solo. 

b. a superfertilizaęao. 

c. subsidencia do solo. 

d. esgotamento do aąuifero. 

I\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. Urna deficiencia minerał afeta mais provavelmente as folhas ve- 
lhas do que as folhas jovens se: 

a. o minerał for um micronutriente. 

b. o minerał for muito móvel no interior da planta. 

c. o minerał for necessario para a sintese de clorofila. 

d. o minerał for um macronutriente. 

7. A maior diferenęa de sanidade entre dois grup os de plantas da 
mesma especie, um com micorrizas e o outro sem micorrizas, 
estaria em um ambiente: 

a. onde as bacterias fhcadoras de nitrogenio sao abundantes. 

b. cujo solo tern drenagem deficiente. 

c. com veróes ąuentes e invernos frios. 

d. em que o solo e relativamente deficiente em nutrientes mi¬ 
nerais. 

8. Dois grupos de tomateiros foram cultivados sob condięóes de 
laboratório: um com humus adicionado ao solo e o outro como 
controle sem humus. As folhas das plantas cultivadas sem hu¬ 
mus ficaram amarelas (menos verdes), em comparaęao com 
aąuelas das plantas cultivadas em solo enriąuecido com humus. 
A melhor explicaęao e que: 

a. as plantas saudaveis usaram o alimento presente nas folhas 
em decomposięao do humus como energia para elaborar a 
clorofila. 

b. o humus tornou o solo mais frouxo, de modo que a agua 
penetrasse mais facilmente nas raizes. 


c. o humus continha minerais como o magnesio e o ferro, ne¬ 
cessarios para a sintese de clorofila. 

d. o calor liberado pela decomposięao das folhas do humus 
acelerou o crescimento e a sintese de clorofila. 


9. A relaęao especifica entre urna leguminosa e a sua cepa de 

Rhizobium mutualistica provavelmente depende: 

a. de cada leguminosa ter um dialogo ąuimico com um fungo. 

b. de cada cepa de Rhizobium ter urna forma de nitrogenase 
que atua apenas na leguminosa hospedeira apropriada. 

c. de cada leguminosa ser encontrada em solo que tenha ape¬ 
nas o Rhizobium especifico para essa leguminosa. 

d. do reconhecimento especifico entre os sinais ąuimicos e os 
sinais receptores da cepa de Rhizobium e da especie de legu¬ 
minosa. 


10. Faęa um esboęo da troca catiónica, mostrando um 

pelo da raiz, urna particula de solo com anions e um ion hidroge- 
nio deslocando um cation minerał. 


I\MVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

11. conexAo evolutiva 

Imagine desconsiderar a planta na Figura 37.10. Escreva um pa- 
ragrafo explicando como as bacterias do solo poderiam sustentar 
a ciclagem de nitrogenio antes da evoluęao das plantas terrestres. 

12. PESQUISA CIENTIFICA 

A chuva acida tern urna concentraęao anormalmente alta de ions 
hidrogenio (H + ). Um efeito da chuva acida e esgotar os nutrien¬ 
tes do solo, como o calcio (Ca 2+ ), o potassio (I< + ) e o magnesio 
(Mg 2+ ). Sugira urna hipótese para explicar como a chuva acida 
lixivia esses nutrientes do solo. Como voce poderia testar a sua 
hipótese? 

13. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Em muitos paises, a irrigaęao esta esgotando os aąuiferos com 
tal empenho que o solo sofre subsidencia, as colheitas decrescem 
e torna-se necessario perfurar poęos mais profundos. Em muitos 
casos, hoje a retirada de agua subterranea tern ultrapassado mui¬ 
to as taxas de recarga natural dos aąuiferos. Discuta as possiveis 
conseąuencias dessa tendencia. O que a sociedade e a ciencia 
podem fazer para ajudar a aliviar esse problema crescente? 

14. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

O solo em que as plantas crescem esta repleto de organismos 
de cada reino taxonómico. Em um ensaio sucinto (100-150 pa- 
lavras), discuta exemplos de como as interaęóes mutualisticas 
de plantas com bacterias, fungos e animais melhoram a nutrięao 
yegetal. 



O ato de deixar urna pegada no solo parece um evento insignifi- 
cante. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique como 
urna pegada afetaria as propriedades do solo e como essas mudan- 
ęas afetariam os organismos do solo e a emergencia de plantulas. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 








Reproduęao de Ąngiospermasi 
e Biotecnologia NI 
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CONCEITOS-CH AVE 

38.1 

Flores, fecundaęao dupla 
e frutos sao caracteristicas 
fundamentais do ciclo de 
vida das angiospermas 

38.2 

As plantas floriferas se 
reproduzem sexuada e 
assexuadamente ou das 
duas maneiras 

38.3 

As pessoas modificam as cul- 
turas mediante cruzamento 
e engenharia genetica 




A Figura 38.1 Por que esta vespa esta tentando acasa- 
lar com a flor? 


Flores que enganam 

O s machos das vespas-de-antenas-longas (Eucera longicornis ) muitas ve- 
zes tentam copular com flores da orąufdea europeia Ophrys scolopax 
(Figura 38.1). Durante esse encontro, um saco polinico adere ao corpo do 
inseto. Por firn, a vespa frustrada vai embora e deposita o pólen em outra flor 
de O. scolopax , que se tor na o objęto do seu ardor inapropriado. As flores de 
O. scolopax nao oferecem aos machos das vespas alguma recompensa, como 
nectar, mas apenas frustraęao sexual. Entao, o que torna os machos das vespas 
tao encantados por essa orquidea? A resposta tradicional tern sido que a flor, 
pelo formato e pela ornamentaęao parciał de cerdas amarelas, assemelha-se 
yagamente a vespa femea. No entanto, esses estimulos visuais sao apenas parte 
do embuste: essas orquideas tambem emitem substancias quimicas com aro- 
ma similar ao produzido pelas vespas femeas sexualmente receptivas. 

Esse e apenas um exemplo das surpreendentes maneiras pelas quais as 
angiospermas se reproduzem sexuadamente com membros da sua própria 
especie espacialmente distantes. Contudo, o sexo nao e o unico modo de re¬ 
produęao das angiospermas. Muitas especies tambem se reproduzem assexu- 
adamente, produzindo descendentes geneticamente identicos aos parentais. 

Um aspecto incomum do exemplo da orquidea e da vespa e que o inseto 
nao tira proveito da interaęao com a flor. Na verdade, por desperdięar tem¬ 
po e energia, a vespa provavelmente leva desvantagem. De maneira geral, urna 
planta atrai um animal polinizador para as suas flores nao com oferta de sexo, 
mas com recompensa de nectar rico em energia ou pólen. Assim, a planta e 
o polinizador se beneficiam. A participaęao nessas relaęóes reciprocamente 
beneficas com outros organismos e comum no reino vegetal. Na verdade, em 
epocas evolutivas recentes, algumas plantas floriferas tern estabelecido relaęóes 
com um animal que nao apenas dispersa suas sementes, mas tambem fornece 
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as plantas agua e nutrientes minerais, alem de protege-las 
yigorosamente de competidores, patógenos e predadores. 
Em troca desses favores, o animal geralmente se alimenta 
de urna fraęao de alguma parte das plantas, como suas se- 
mentes ou frutos. Essas plantas sao chamadas de culturas 
(plantas cultivadas), e os animais sao os seres humanos. 

Ela mais de 10.000 anos, os melhoristas vegetais, por 
seleęao artificial, tern manipulado geneticamente caracte- 
risticas de algumas centenas de especies selvagens de an- 
giospermas, transformando-as nas plantas que cultivamos 
hoje. A engenharia genetica tern aumentado a diversidade 
de maneiras e a velocidade com que podemos modificar 
as plantas. 

Nos Capitulos 29 e 30, abordamos a reproduęao vege- 
tal sob urna perspectiva evolutiva, rastreando a origem das 
plantas terrestres a partir de algas ancestrais. Urna vez que as 
angiospermas constituem o grupo mais importante de plan¬ 
tas na agricultura e na maioria dos ecossistemas terrestres, 
neste capitulo exploraremos em detalhes sua biologia repro- 
dutiva. Após discutir a reproduęao sexuada e assexuada das 
angiospermas, examinaremos o papel dos seres humanos na 
alteraęao genetica das especies cultivadas, bem como as con- 
troversias que envolvem a biotecnologia vegetal moderna. 

CONCEITO 38.1 

Flores, fecundaęao dupla e frutos sao 
caracteristicas fundamentais do ciclo de vida 
das angiospermas 

Os ciclos de vida de todas as plantas sao caracterizados por 
urna alternancia de geraęóes, em que esporófitos (plantas 
produtoras de esporos) e gametófitos (plantas produtoras 
de gametas) alternam-se, um produzindo o outro. Nas an¬ 
giospermas, os esporófitos sao as plantas que vemos; eles 
sao muito maiores, mais conspicuos e vivem mais do que 
os gametófitos. Na analise do ciclo de vida das angiosper¬ 
mas, dedicaremos atenęao especial as tres importantes ca¬ 
racteristicas derivadas da reproduęao das angiospermas, 
que podem ser lembradas como as “tres letras F”: flores, 
fe cundaęao dupla efrutos. 

Estrutura e funęao da flor 

Em geral, as flores, ramos reprodutivos dos esporófitos das 
angiospermas, sao compostas de quatro tipos de órgaos flo- 
rais: carpelos, estames, petalas e sepalas (Figura 38.2). 
Quando vistos de cima, esses órgaos, chamados de verti- 
cilos, tern disposięao concentrica. Os carpelos formam o 
primeiro yerticilo (mais interno), os estames o segundo, as 
petalas o terceiro e as sepalas constituem o quarto yertici¬ 
lo (mais externo). Todos sao fixados a urna parte do caule 
denominada receptaculo. Diferentemente dos ramos ve- 
getativos, as flores sao ramos determinados; elas param de 
crescer depois que a flor e o fruto sao formados. 

Os carpelos e os estames sao os órgaos reprodutivos; 
as sepalas e as petalas sao estereis. Um carpelo tern um 
ovario na sua base e um prolongamento delgado deno- 


minado estilete. No apice do estilete encontra-se urna es¬ 
trutura adesiva denominada estigma, que recebe os graos 
de pólen. No interior do ovario estao um ou mais óvulos,* 
que se tornam sementes se fecundados; o numero de óvu- 
los depende da especie. A flor mostrada na Figura 38.2 
tern um unico carpelo, mas muitas especies tern multiplos 
carpelos. Na maioria das especies, dois ou mais carpelos 
estao fusionados em urna unica estrutura; o resultado e um 
ovario com duas ou mais camaras (lóculos), cada qual com 
um ou mais óvulos. As vezes, o termo pistilo e usado para 
referir-se a um unico carpelo ou dois ou mais carpelos fu¬ 
sionados. Um estame consiste em urna hastę denominada 
filete e urna estrutura terminal denominada antera; dentro 
da antera existem camaras denominadas microsporan- 
gios (sacos polinicos) que produzem graos de pólen. Via 
de regra, as petalas sao mais vivamente coloridas do que 
as sepalas, anunciando as flores para os insetos e outros 
animais polinizadores. As sepalas, que circundam e pro- 
tegem as gemas florais ainda nao abertas, geralmente as- 
semelham-se a folhas mais do que os outros órgaos florais. 

As flores completas tern todos os quatro órgaos flo¬ 
rais basicos (ver Figura 38.2). Algumas especies tern flores 
incompletas, faltando sepalas, petalas, estames ou carpelos. 
Por exemplo, a maioria das flores de gramineas nao tern pe¬ 
talas. Algumas flores incompletas sao estereis, sem estames 
e carpelos funcionais; outras sao unissexuais, faltando ou es¬ 
tames ou carpelos. As flores tambem variam em tamanho, 
forma, cor, odor, disposięao dos órgaos e tempo de abertura. 
Algumas nascem solitarias, ao passo que outras estao dispos- 
tas em agrupamentos chamativos denominados infłorescen- 
cias. Por exemplo, o girassol e na yerdade urna inflorescencia, 
consistindo em um disco central composto de centenas de 
flores incompletas diminutas, circundadas por flores estereis 
incompletas que parecem petalas amarelas (ver Figura 40.22). 
Grandę parte da diversidade floral representa adaptaęao 
a polinizadores espedficos. A Figura 38.3 mostra alguns 
exemplos de yariaęóes em estruturas florais que eyoluiram. 



*N. de T. Tambem chamados de rudimentos seminais. 






T Figura 38.3 

as tendencias na evoluęao das flores 


Charles Darwin descreveu a origem das an- 
giospermas como um “misterio abominayel”. Ele estava per- 
plexo pela sua aparencia relativamente inesperada e diversifi- 
caęao rapida no registro fóssil Hoje, os cientistas estimam que 
as angiospermas surgiram ha aproximadamente 140 milhóes 
de anos. Grandę parte da sua diversidade evoluiu por pressoes 
seletivas que tornaram mais especificas as interaęóes entre 
flores e polinizadores. No entanto, talvez ocorram consequen- 
cias negativas associadas com a superespecializaęao floral, se, 


por exemplo, um polinizador for extinto. Igualmente, existem 
pressoes seletivas associadas com a prevenęao do saque de 
nectar e partes florais por animais “ladróes”, que forrageiam 
urna flor sem transferir seus graos de pólen para outras plan- 
tas da mesma especie. Apesar dessas pressoes seletivas varia- 
das e, as vezes, opostas, quatro tendencias gerais podem ser 
observadas na evoluęao das flores: simetria bilateral, reduęao 
do numero de partes florais, fusao de partes florais e localiza- 
ęao dos oyarios no interior de receptaculos. 


Simetria bilateral 


Reduęao do numero de partes florais 


As flores de Malva moschata exibem simetria radial. Ou seja, 
qualquer linha imaginaria passando pelo centro do eixo divi- 
de a flor em duas partes iguais. A orqufdea de “Bramley” 
(Disa watsonii), ao contrario, tern simetria bilateral, isto e, 
apenas urna unica linha imaginaria pode dividir a flor em me- 
tades iguais. As flores com simetria bilateral orientam os in- 
setos (como as abelhas) em seu acesso a flor, permitindo que 
eles encontrem o caminho para o nectar e incrementando a 

transferencia do pólen en- 



Fusao de partes florais 


As petalas da estrela de Bethlehem ( Ornithogalum arabicum) 
sao livres, enquanto as de Calystegia septium sao fusionadas. 
A fusao das partes florais muitas vezes aumenta a especifici- 
dade de polinizadores animais que visitam a flor. Por exemplo, 
um longo “tubo floral” formado de petalas fusionadas pode 

permitir que apenas certos 
animais polinizadores alcan- 
cem o nectar. 


4 


A Estrela-de-belem 
('Ornithogalum 
arabicum) 


T Calystegia septium 



A flor da sanguinaria ( Sanguinaria canadenses) tern muitas 
petalas e estames, com o numero exato variando entre flores 
individuais. Por outro lado, as flores de Trillium flexipes tern 
poucas partes florais, cujo numero e fixo. Embora um nu¬ 
mero maior de partes florais possa atrair polinizadores, essa 
grandę exposięao tambem pode atrair yisitantes indeseja- 

dos, como “ladróes” de 
pólen ou de nectar. 


T Trillium flexipes 


A Sanguinaria 

(.Sanguinaria canadenses) 


Ovarios localizados no interior de receptaculos 

Nas flores da pedra-viva (Lithops sp.), o ovario e situado acima 
do receptaculo. O ovario do marmelo-japones ( Chaenomeles 
japonica ), ao contrario, esta no interior do receptaculo, pro- 
porcionando as sementes proteęao ainda maior durante seu 
desenvolvimento e, mais tarde, 
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Cido de vida das angiospermas: visao geral 

A Figura 38.4 mostra o ciclo de vida das angiospermas, in- 
cluindo o desenvolvimento de gametófitos, a polinizaęao, a 
fecundaęao dupla e o desenvolvimento da semente. Come- 
ęaremos examinando o desenvolvimento de gametófitos. 

Desenvolvimento de gametófitos 

No curso da evoluęao de espermatófitas, os gametófitos 
tornaram-se reduzidos em tamanho e totalmente de- 
pendentes dos nutrientes do esporófito (ver Figura 30.2). 
Os gametófitos de angiospermas sao os mais reduzidos de 
todas as plantas, consistindo apenas em algumas celulas: 
elas sao microscópicas e seu desenvolvimento e obscureci- 
do pelos tecidos protetores. 

Desenvolvimento de gametófitos femininos (sacos em- 
brionarios) A medida que um carpelo se desenvolve, um 
ou mais óvulos se formam no interior do seu ovario, sua 
base saliente. Um gametófito feminino, tambem conheci- 
do como saco embrionario, desenvolve-se no interior de 
cada óvulo. O processo de formaęao do saco embrionario 
ocorre em um tecido chamado megasporangio 0 dentro 
de cada óvulo. Dois tegumentos (camada de tecido espo- 
rofitico protetor que se desenvolvem na casca da semen¬ 
te) envolvem cada megasporangio, exceto em urna aber- 
tura micrópila. O desenvolvimento do gametófito comeęa 
quando urna celula no megasporangio de cada óvulo, o me- 
gasporócito (ou celula-mae de megasporo), aumenta e en- 
tra em meiose, produzindo quatro megasporos haploides. 
Apenas um megasporo sobrevive; os demais degeneram. 

O nucleo do megasporo sobrevivente divide-se por 
mitose tres vezes sem citocinese, resultando em urna ce¬ 
lula grandę com oito nucleos haploides. Após, essa mas- 
sa multinucleada e dividida por membranas, formando 
o saco embrionario. Os destinos das celulas dos nucleos 
sao determinados por um gradiente do hormónio auxina 
originando-se próximo a micrópila. Na extremidade mi- 
cropilar do saco embrionario, duas celulas denominadas 
sinergides ladeiam a oosfera e ajudam a atrair e a orientar o 
tubo polinico ao saco embrionario. Na extremidade oposta 
do saco embrionario estao tres antipodas, celulas de fun- 
ęao desconhecida. Os outros dois nucleos, denominados 
nucleos polares, nao sao divididos em celulas separadas, 
mas compartilham o citoplasma da celula central grandę 
do saco embrionario. Portanto, o saco embrionario consis- 
te em oito nucleos contidos em sete celulas. O óvulo, que 
se torna urna semente se fecundado, agora consiste no saco 
embrionario, cercado pelo megasporangio (que por firn 
seca) e dois tegumentos circundantes. 

Desenvolvimento de gametófitos masculinos em graos de 
pólen A medida que os estames sao produzidos, cada an- 
tera 0 desenvolve quatro microsporangios, tambem de¬ 
nominados sacos polinicos. Dentro dos microsporangios 
estao muitas celulas denominadas microsporócitos ou celu- 
las-maes de micrósporos. Cada microsporócito divide-se 
por meiose, formando quatro micrósporos haploides, 0 
cada um dos quais finalmente da origem a um gametófito 
masculino haploide. Após, cada micrósporo sofre mitose, 


produzindo um gametófito masculino haploide consistin¬ 
do em apenas duas celulas: a celula generativa e a celula 
vegetativa (ou celula do tubo). Juntas, essas duas celulas e 
a parede do esporo constituem um grao de pólen. A pa- 
rede do esporo, que consiste em materiał produzido pelo 
micrósporo e pela antera, geralmente exibe um padrao 
elaborado e unico para a especie. Durante a maturaęao do 
gametófito masculino, a celula generativa passa para a ce¬ 
lula vegetativa: agora, a celula vegetativa tern urna celula 
completamente livre dentro dela. 

Polinizaęao 

Após a ruptura do microsporangio, os graos de pólen li- 
berados podem ser transferidos para urna superficie re- 
ceptiva de um estigma - e o ato da polinizaęao. Aqui, fo- 
calizaremos como um grao de pólen transporta o nucleo 
espermatico após a polinizaęao. Adiante, examinaremos as 
varias maneiras que o grao de pólen pode ser transportado 
de urna antera para um estigma. 

No momento da polinizaęao, o grao de pólen geral¬ 
mente consiste em apenas a celula vegetativa e a celula 
generativa. Ele entao absorve agua, germina e produz um 
tubo polinico, urna longa protuberancia celular que con- 
duz o nucleo espermatico para o gametófito feminino. Um 
tubo polinico pode crescer rapidamente, a urna taxa de 
1 cm/h ou mais. A medida que o tubo polinico se alonga 
pelo estilete, o nucleo da celula generativa se divide por 
mitose e produz dois espermatozoides, que permanecem 
dentro da celula vegetativa. O nucleo do tubo, entao, nor- 
teia os dois espermatozoides, a medida que a ponta do 
tubo polinico cresce em direęao a micrópila em resposta a 
atraęao quimica elaborada pelas sinergides. A chegada do 
tubo polinico inicia a morte de urna das duas sinergides, 
proporcionando, desse modo, um caminho de passagem 
para o saco embrionario. Após, o nucleo do tubo e os dois 
espermatozoides sao descarregados do tubo polinico © 
nas proximidades do gametófito feminino. 

Fecundaęao dupla 

A fecundaęao, a fusao dos gametas, ocorre após os dois 
espermatozoides alcanęarem o gametófito feminino. Um 
nucleo espermatico fecunda a oosfera, formando o zigo- 
to. O outro nucleo espermatico une-se aos dois nucleos 
polares, formando um nucleo triploide (3 ń) no centro da 
celula grandę central do gametófito feminino. Essa celula 
dara origem ao endosperma, um tecido de reserva nutriti- 
va da semente. 0 A uniao dos dois espermatozoides com 
diferentes nucleos do gametófito feminino e denominada 
fecundaęao dupla. A fecundaęao dupla garante que o en¬ 
dosperma se desenvolva somente em óvulos onde a oosfera 
tenha sido fecundada, evitando, assim, que as angiosper¬ 
mas desperdicem nutrientes em óvulos inferteis. Próximo 
ao momento da fecundaęao dupla, o nucleo do tubo, a si- 
nergide externa e as antipodas degeneram. 

Desenvolvimento da semente 

0 Após a fecundaęao dupla, cada óvulo desenvolve urna 
semente. Enquanto isso, o ovario evolui e se torna um fru- 
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to, que envolve a(s) semente(s) e auxilia na sua dispersao 
pelo vento ou por animais. A medida que o embriao do es- 
porófito se desenvolve do zigoto, a semente armazena pro- 
tefnas, óleos e amido em diferentes graus, dependendo da 
especie. Por isso, as sementes sao os principais drenos de 
nutrientes. Inicialmente, os carboidratos e outros nutrien- 
tes sao estocados no endosperma, porem, mais tarde, de¬ 
pendendo da especie, os cotiledones intumescidos (folhas 
embrionarias) do embriao podem assumir essa funęao. 
Quando urna semente germina, Q o embriao desenvolve 


um novo esporófito. O esporófito maduro produz suas 
próprias flores e seus frutos. 

Metodos de polinizaęao 

Após esse breve panorama sobre o ciclo de vida das angios- 
permas, agora exploraremos os metodos de polinizaęao. 
A transferencia do pólen da antera para o estigma e realizada 
por meio de vento, agua ou animais (Figura 38.5). Nas espe- 
cies polinizadas pelo vento, incluindo as gramineas e muitas 



Antera 


Microsporócitos (2 n) 


C, ^Óvulo com 
w' megasporangio 
(2 n) 


Micrósporo 


Ovario 


Estilete 


Haploide (n) 
Diploide (2 n) 


0Quando uma 
semente germina, o 
embriao se torna um 
esporófito maduro. 


Q Na antera, cada microsporangio 
contem microsporócitos que se 
dividem por meiose, produzindo 
micrósporos. 


0 Um micrósporo se torna um 
grao de pólen. A celula gene- 
rativa do gametófito divide-se, 
formando dois espermatozoides. 
A celula do tubo produz o 
tubo polinico. 


Flor madura na 
planta esporofitica 


Celula generativa 

Celula vegetativa 
-Nucleo do tubo 


Espermatozoides (n) 


Semente 

germinando 


0No megasporangio 
de cada óvulo, o megas- 
porócito divide-se por 
meiose, produzindo 
quatro megasporos. 

Um sobrevive e origina 
um gametófito feminino. 


descarregados 


Antipodas 

Nucleos polares 
na celula central 


Sinergides 
Oosfera (n) 


Gametófito masculino 
(no grao de pólen) 

(n) 


Graos de 
, pólen 


Estigma - 

Tubo 


polinico 

Nucleo^ 
espermatico 


Nucleo 


0 A fecundaęao dupla ocorre. Um nucleo 
espermatico fecunda a oosfera, formando um 
zigoto. O outro nucleo espermatico fecunda 
a celula central, formando o endosperma 
(reserva nutritiva, 3 n no exemplo). 


0 Por firn, após a 
polinizaęao, as duas 
celulas espermaticas 
sao descarregadas 
em cada óvulo. 


0 O zigoto forma 
um embriao que e 
compactado dentro 
da semente, junto 
com a reserva nutri- 
tiva. (Os tecidos do 
fruto que envolvem 
a semente nao sao 
mostrados.) 


Gametófito feminino 
(saco embrionario) 


Megasporangio 
(2 n) 

Megasporo 

sobrevivente 

(n) 

Tegumentos 

Micrópila 


Nucleo do 
endosperma em 
desenvolvimento 
(3 n) 


Nucleo da 
oosfera (n) 


— Embriao (2 n) 


Endosperma (3 n) 

Casca da 
semente (2n) J 


Semente 


^Zigoto (2 n) 


FECUNDACAO 


MEIOSE 


Legenda 


MEIOSE 


▲ Figura 38.4 Ciclo de vida das angiospermas. 
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aryores, a liberaęao de enormes ąuantidades de graos de pó- 
len de tamanho menor compensa a aleatoriedade da disper- 
sao pelo vento. Em certas epocas do ano, o ar fica carregado 


de graos de pólen, conforme qualquer pessoa que padece de 
alergia ao pólen pode atestar. Algumas especies de plantas 
aquaticas contam com a agua para a dispersao do pólen. Por 


T Figura 38.5 

a polinizaęao das flores 


A maioria das especies de angiospermas depende de um agen- 
te polinizador vivo (biótico) ou nao vivo (abiótico), que pode 
mover graos de pólen da antera de uma flor de uma planta para 
o estigma de uma flor de outra especie. Aproximadamente 80% 
de toda a polinizaęao das angiospermas e biótica, empregando 

Polinizaęao abiótica pelo vento 


animais como intermediarios. Entre as especies polinizadas 
de maneira abiótica, 98% dependem do vento e 2% da agua. 
(Algumas especies de angiospermas podem apresentar auto- 
polinizaęao, mas elas sao limi- 
tadas ao endocruzamento.) 


Cerca de 20% de todas as especies 
de angiospermas e polinizada pelo 
vento. Uma vez que o seu exito re- 
produtivo nao depende da atraęao 
de polinizadores, nao houve pressao 
seletiva favorecendo flores coloridas 
ou perfumadas. Consequentemente, 
as flores de especies polinizadas pelo 
vento sao muitas vezes pequenas, 
yerdes e inconspicuas, e nao produ- 
zem nectar nem perfume. A maio¬ 
ria das aryores de clima temperado 
e das gramineas e polinizada pelo 
yento. As flores de ayeleira (Corylus 


avellana) e de muitas outras aryores 
de clima temperado polinizadas pelo 
vento aparecem no comeęo da pri- 
mavera, quando nao ha folhas para 
interferir no movimento do pólen. 
A ineficiencia relativa da polinizaęao 
pelo vento e compensada pela produ- 
ęao de grandes quantidades de graos 
de pólen. Os estudos de tuneis de 
yento revelam que a polinizaęao pelo 
vento e muitas vezes mais eficiente 
do que aparenta, porque as estrutu- 
ras florais podem criar redemoinhos 
que ajudam na captura do pólen. 



A Flor pistilada da 
aveleira (apenas 
carpelo) 


A Flores estaminadas da 
aveleira (apenas estames) 
liberando nuvens de pólen 


Polinizaęao por abelhas 



A Dente-de-leao comum 
sob luz normal 


A Dente-de-leao comum 
sob luz ultravioleta 


Cerca de 65% de todas as plantas flori- 
feras necessitam de insetos para poli¬ 
nizaęao; a porcentagem e ainda maior 
para plantas cultivadas (com enfase 
nas plantas de lavoura). As abelhas 
sao os insetos polinizadores mais im- 
portantes; existe uma grandę preo- 
cupaęao na Europa e na America do 
Norte, pois as populaęóes de abelhas 
produtoras de mel tern diminuido. 
As abelhas polinizadoras dependem 
de nectar e pólen como alimento. 
Em geral, as flores polinizadas por 


abelhas tern uma fragrancia doce 
e delicada. As abelhas sao atraidas 
por cores brilhantes, principalmente 
amarelo e azul. O yermelho parece 
opaco para elas, mas conseguem ver 
a radiaęao ultravioleta. Muitas flores 
polinizadas por abelhas, como as do 
dente-de-leao (Taraxacum vulgare ), 
tern “guias de nectar”, que ajudam os 
insetos a localizar os nectarios (estru- 
turas secretoras produtoras de nec¬ 
tar), mas somente visiveis aos olhos 
humanos sob luz ultrayioleta. 


Polinizaęao por mariposas e borboletas 


As mariposas e as borboletas detectam 
odores, e as flores polinizadas por elas 
muitas vezes tern fragrancia adocicada. 
As borboletas percebem muitas cores bri¬ 
lhantes, mas as flores polinizadas por mari¬ 
posas geralmente sao brancas ou amarelas 
e sobressaem-se a noite quando esses inse¬ 
tos estao ativos. A vela-da-pureza (Yucca 
sp., mostrada aqui) e geralmente polini¬ 
zada por uma unica especie de mariposa 
com apendices que compactam o pólen no 
estigma. A mariposa, entao, deposita ovos 


diretamente no ovario. As larvas alimen- 
tam-se de algumas sementes em desen- 
volvimento, mas esse custo e compensado 
pelo beneficio de um polinizador eficien¬ 
te e confiavel. Se uma mariposa depositar 
ovos em demasia, a flor aborta e cai, sele- 
cionando contra indiyiduos que superex- 
ploram a planta. 

1 Quais sao os beneficios e os perigos para 
uma planta em ter um polinizador ani mai alta- 
mente especifico? 



A Mariposa sobre a flor da vela-da-pureza 
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outro lado, a maioria das especies de angiospermas depende 
de insetos, aves ou outros animais polinizadores para trans- 
ferir o pólen diretamente de uma flor para outra. 




Polinizaęao por morcegos 


As flores polinizadas por 
morcegos, como as poli¬ 
nizadas por mariposas, 
sao levemente coloridas e 
aromaticas, atraindo seus 
polinizadores noturnos. 

O morcego Leptonycteris 
curasoae yerbabuenae 
alimenta-se do nectar e 
do pólen de flores de aga- 
ve e de cactos do sudoes- 
te dos EUA e do Mexico. No forrageio, os morcegos transfe¬ 
rem os graos de pólen de uma planta para outra. Essa especie 
de morcego esta na lista das ameaęadas de extinęao. 


▲ Morcego alimentando-se 
sobre a flor de cacto a noite 


Polinizaęao por moscas 



Muitas flores polinizadas por 
moscas sao avermelhadas e 
suculentas, com odor que 
lembra carne podrę. As mos- 
cas-varejeiras que visitam a 
flor-estrela (Stapelia sp.) con- 
fundem a flor com um corpo 
em decomposięao e deposi- 
tam seus ovos sobre ela. Nesse 
▲ Mosca-varejeira sobre a flor-estrela processo, as moscas-varejeiras 

tornam-se encobertas com 
graos de pólen, que elas carregam para outras flores. Quando 
os ovos eclodem, as larvas nao encontram qualquer alimento 
para consumir e morrem. 


Polinizaęao por passaros 

As flores polinizadas por passaros, como as de Aąuilegia sp., 
sao geralmente grandes e de cor vermelha ou amarela bri- 
lhante, mas tern pouco odor. Uma vez que os passaros muitas 
vezes nao tern olfato bem desenvolvido, nao houve pressao 
seletiva que favorecesse a produęao de perfume. Contudo, as 
flores produzem nectar aęucarado, que ajuda a satisfazer as 
altas demandas energeticas dos passaros polinizadores. A fun- 
ęao principal do nectar, que e produzido pelos nectarios na 
base de muitas flores, e “recompensar” o polinizador. As pęta¬ 
łaś dessas flores sao muitas vezes fusionadas, constituindo um 
tubo floral cuja forma se aj usta ao bico curyado do passaro. 




Muitas especies de plantas florfferas evolui- 
ram com polinizadores especfficos. A evoluęao conjunta 
de duas especies que interagem, cada uma em resposta a 
seleęao imposta pela outra, e denominada coevoluęao. 
A seleęao natural favorece plantas ou insetos individuais 
tendo ligeiros desvios de estrutura que aumentam o mu- 
tualismo flor-polinizador. Por exemplo, algumas especies 
possuem petalas fusionadas, formando estruturas tubula- 
res exibindo nectarios na sua base interna. Charles Darwin 
sugeriu que uma competięao entre flor e inseto poderia 
levar a correspondencias entre o comprimento de um tubo 
floral e o comprimento de uma probóscide do inseto, uma 
peęa bucal semelhante a um canudo. Imagine um inseto 
com uma “lingua” suficientemente longa para beber o nec¬ 
tar de flores sem aderir graos de pólen ao seu corpo. A in- 
capacidade resultante dessas plantas em fertilizar outras 
seria para elas evolutivamente menos vantajosa. A seleęao 
natural, entao, favoreceria flores com tubos mais longos. 
Ao mesmo tempo, um inseto com uma “lingua” dema- 
siadamente curta para o tubo seria incapaz de utilizar o 
nectar como fonte de alimento e, portanto, estaria em des- 
yantagem seletiva, em comparaęao com os rivais de “lin¬ 
gua” longa. Como consequencia, as formas e os tamanhos 
das flores muitas vezes mostram uma estreita correspon- 
dencia com as partes do animal polinizador aderentes ao 
pólen. Na yerdade, baseado no comprimento 
de uma flor tubular longa que cresce em 
Madagascar, Darwin predisse a exis- 
tencia de uma mariposa polinizado- 
ra com uma probóscide de 28 cm 
de comprimento. Essa mari¬ 
posa foi descoberta duas 
decadas após a morte de 
Darwin (Figura 38.6). 


▲ Figura 38.6 Coevoluęao de uma flor e um inseto po¬ 
linizador. 0 tubo floral longo de uma especie de orquidea de 
Madagascar, Angraecum sesquipedale, coevoluiu com a probós¬ 
cide de 28 cm de comprimento do seu polinizador, a mariposa 
Xanthopan morganii praedicta. A denominaęao da mariposa e uma 
homenagem a predięao da sua existencia feita por Darwin. 
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Da semente ate a planta florida: 
uma visao mais próxima 

A seguir, vamos verificar como uma semente se desenvolve 
em uma planta florida após a polinizaęao e a fecundaęao. 
Esse processo inclui o desenvolvimento do endosperma e 
do embriao, dormencia da germinaęao da semente, desen- 
volvimento da plantula e florescimento. 

Desenvolvimento do endosperma 

O endosperma geralmente se desenvolve antes do embriao. 
Após a fecundaęao dupla, o nucleo triploide da celula central 
do óvulo divide-se, formando uma “supercelula”, que tern 
uma consistencia leitosa. Essa massa liąuida, o endosperma, 
torna-se multicelular ąuando ocorre a divisao do citoplas- 
ma (citocinese), formando membranas entre os nucleos. Por 
firn, essas celulas“nuas” produzem paredes celulares e o en¬ 
dosperma torna-se sólido. A “agua” e a “polpa” de coco sao 
exemplos de endosperma liąuido e sólido, respectivamente. 
A parte branca e macia da pipoca tambem e endosperma. 

Nos cereais e na maioria das outras especies de mono- 
cotiledóneas, bem como em muitas dicotiledóneas, o en¬ 
dosperma armazena nutrientes que podem ser utilizados 
pela plantula logo após a germinaęao. Em outras sementes 
de eudicotiledóneas, as reservas nutritivas do endosperma 
sao completamente exportadas para os cotiledones, antes 
que a semente complete seu desenvolvimento; por conse- 
guinte, a semente madura nao tern endosperma. 

Desenvolvimento do embriao 

A primeira divisao mitótica do zigoto divide a oosfera fe- 
cundada em uma celula basal e uma terminal (Figura 38.7). 
A celula terminal, por firn, da origem a maior parte do 
embriao. A celula basal continua a dividir-se, produzindo 
uma fileira de celulas denominada suspensor, que fixa o 
embriao a planta parental. O suspensor auxilia na trans- 
ferencia de nutrientes da planta parental para o embriao 
e, em algumas especies, do endosperma para o embriao. 
A medida que se alonga, o suspensor empurra o embriao 
mais profundamente nos tecidos nutritivos e de proteęao. 
Enquanto isso, a celula terminal divide-se varias vezes e 
forma um pró-embriao esferico (embriao inicial) ligado 
ao suspensor. Os cotiledones comeęam a se formar como 
protuberancias no pró-embriao. Uma eudicotiledónea, 
com seus dois cotiledones, tern formato de coraęao nes- 
se estagio. Nas monocotiledóneas, apenas um cotiledone 
se desenvolve. Logo após o aparecimento dos cotiledones 
rudimentares, o embriao se alonga. O apice caulinar em¬ 
brionario fica protegido entre os dois cotiledones. Na ex- 
tremidade oposta do eixo do embriao, em que o suspensor 
se liga, forma-se um apice radicular. Após a germinaęao da 
semente - e certamente pelo resto da vida da planta - os 
meristemas apicais nos apices das partes aereas e das raizes 
sustentam o crescimento primario (ver Figura 35.11). 

Estrutura da semente madura 

Durante os ultimos estagios da sua maturaęao, a semente de- 
sidrata ate o seu conteudo de agua chegar a aproximadamen- 
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▲ Figura 38.7 Desenvolvimento do embriao de uma eudi¬ 
cotiledónea. Quando o óvulo torna-se uma semente madura e os 
tegumentos endurecem e se espessam formando a casca da semente, 
o zigoto da origem a planta embrionaria com órgaos rudimentares. 


te 5 a 15% da sua massa. O embriao, que e circundado por 
um suprimento nutritivo (cotiledones, endosperma ou am- 
bos), entra em dormencia, isto e, interrompe o crescimento 
e o seu metabolismo praticamente cessa. O embriao e o su¬ 
primento nutritivo sao envolvidos pela casca da semente - 
dura e protetora - formada a partir dos tegumentos do óvulo. 
Em algumas especies, a dormencia e imposta pela presenęa 
de uma casca da semente intacta e nao pelo próprio embriao. 

Voce pode yisualizar detalhadamente um tipo de se¬ 
mente de eudicotiledónea abrindo uma semente de fei- 
jao. O embriao consiste em uma estrutura alongada, o 
eixo embrionario, ligado a cotiledones bem evidentes 
(Figura 38.8a). Abaixo do local de inseręao dos cotiledo¬ 
nes, o eixo embrionario e denominado hipocótilo (do gre- 
go, hypo , abaixo). O hipocótilo termina na radfcula ou raiz 
embrionaria. A poręao do eixo embrionario acima do lo¬ 
cal de ligaęao dos cotiledones e abaixo do primeiro par de 
folhas em miniatura e o epicótilo (do grego, epi , acima). 
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O epicótilo, as folhas jovens e o meristema apical caulinar 
sao coletivamente chamados de plumula. 

Os cotiledones do feijao sao preenchidos com amido 
antes da semente germinar, porąue eles absorveram os car- 
boidratos do endosperma durante o desenvolvimento dela. 
Contudo, as sementes de algumas especies de eudicotile- 
dóneas, como a mamona (Ricinus communis), retem seu 
suprimento nutritivo no endosperma e tern cotiledones 
muito delgados (Figura 38.8b). Os cotiledones absorvem 
nutrientes do endosperma e estes sao transferidos para o 
restante do embriao durante a germinaęao da semente. 

Os embrióes de monocotiledóneas tern apenas um 
unico cotiledone (Figura 38.8c). As gramineas, incluin- 
do o milho e o trigo, tern um cotiledone especializado 
denominado escutelo (do latim, scutella , peąueno escudo, 
referente a sua forma). O escutelo, que tern urna area de 
superficie grandę, e pressionado contra o endosperma, do 
qual absorve nutrientes durante a germinaęao. O embriao 
de urna semente de graminea e envolvido por duas bainhas 
protetoras: o coleóptilo, que cobre o caule jovem, e a co- 
leorriza, que cobre a raiz jovem. Essas duas estruturas aju- 
dam na penetraęao no solo após a germinaęao. 

As sementes de palmeiras, grandes e ricas em endos¬ 
perma, sao urna adaptaęao para o estabelecimento das plan- 
tulas nas praias pobres em nutrientes. 

Dormencia da semente: urna adaptaęao aos 
tempos dificeis 

As condięóes ambientais necessarias para quebrar a dor¬ 
mencia da semente variam entre as especies. As sementes 
de algumas especies germinam tao logo se encontrem em 
um ambiente adequado. Outras permanecem dormentes, 
mesmo se semeadas em um local favoravel, ate que um si- 
nal ambiental provoque nelas a quebra da dormencia. 

A exigencia de sinais especificos para quebrar a dor¬ 
mencia de sementes aumenta as chances de ocorrencia da 
germinaęao em epoca e lugar mais vantajoso para a plantu- 
la. As sementes de muitas plantas de deserto, por exemplo, 
germinam somente após urna chuva substancial. Se elas 
germinassem após um chuvisco leve, o solo poderia rapi- 
damente tornar-se seco demais para sustentar as plantu- 
las. Nos lugares em que os incendios naturais sao comuns, 
muitas sementes necessitam de calor intenso ou fumaęa 
para quebrar a dormencia; por isso, as plantulas sao mais 
abundantes após o fogo ter eliminado a vegetaęao com- 
petidora. Locais em que os invernos sao rigorosos, as se¬ 
mentes podem necessitar de exposięao prolongada ao frio, 
antes de germinarem. Por isso, as sementes dispersadas 
durante o verao ou outono só germinam na primavera se- 
guinte, assegurando urna estaęao de crescimento longa an¬ 
tes do próximo inverno. Certas sementes pequenas, como 
as de algumas variedades de alface, necessitam de luz para 
germinar e quebram a dormencia apenas se enterradas su- 
perficialmente, o suficiente para que as plantulas consigam 
ultrapassar a superficie do solo. Algumas sementes tern 
cascas que devem ser escarificadas por ataque quimico a 
medida que passam pelo trato digestório do animal e, as- 
sim, geralmente sao carregadas por longas distancias antes 
de serem liberadas com as fezes. 
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(a) Feijao, eudicotiledónea com cotiledones espessos. Os cotiledones 
sao ricos em nutrientes absorvidos do endosperma, antes da germinaęao 
da semente. 
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(b) Mamona, eudicotiledónea com cotiledones delgados. Os cotiledones 
estreitos e membranosos (mostrados em visóes lateral e frontal) absorvem 
nutrientes do endosperma durante a germinaęao da semente. 


t 

(c) Milho, monocotiledónea. Como todas as monocotiledóneas, o milho 
tern apenas um cotiledone. 0 milho e outras gramineas tern um cotiledone 
grandę denominado escutelo. A parte aerea rudimentar e revestida por 
urna estrutura denominada coleóptilo e a coleorriza cobre a raiz jovem. 

A Figura 38.8 Estrutura da semente. 

Alem do numero de cotiledones, como 

as estruturas de monocotiledóneas e eucotiledóneas diferem? 

(Ver Figura 30.16.) 
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O periodo de tempo que uma semente dormente 
permanece viavel e capaz de germinar varia desde alguns 
dias ate decadas ou ate mais, dependendo da especie e das 
condięóes ambientais. A semente mais antiga, datada por 
carbono 14, que gerou uma planta viavel era de tamareira e 
tinha 2.000 anos; ela foi recuperada de escavaęóes do pala- 
cio de Herodes em Israel. A maioria das sementes e duravel 
o suficiente ao menos por um ou dois anos, ate que as con¬ 
dięóes sejam favoraveis para a germinaęao. Desse modo, o 
solo tern um banco de sementes nao germinadas que pode 
ter se acumulado por varios anos. Essa e uma das razóes 
pela qual a vegetaęao reaparece tao rapidamente após uma 
ocorrencia ambiental como um incendio. 

Germinaęao da semente e desenvolvimento da plantula 

A germinaęao depende da embebięao, que e a absoręao de 
agua devido ao baixo potencial hidrico da semente seca. 
A embebięao provoca a expansao da semente e a ruptura 
da sua casca, alem de desencadear mudanęas no embriao, 
que permitem a ele a retomada do crescimento. Após a hi- 
drataęao, as enzimas digerem os materiais de reserya do 
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endosperma ou dos cotiledones, e os nutrientes sao trans- 
feridos para as regióes de crescimento do embriao. 

O primeiro órgao a emergir da semente em germina¬ 
ęao e a radicula, a raiz embrionaria. O desenvolvimento de 
um sistema de raizes fixa a plantula ao solo e a supre de 
agua necessaria para a expansao celular. O pronto supri- 
mento de agua e um pre-requisito para a próxima etapa, 
ou seja, a emergencia do apice da parte aerea em direęao as 
condięóes mais secas encontradas acima da superficie do 
solo. Em feijóes e muitas outras eudicotiledóneas, forma- 
-se um gancho no hipocótilo, e o crescimento empurra 
esse gancho acima do solo (Figura 38.9a). Em respos- 
ta a luz, os cotiledones se separam e o epicótilo delicado, 
agora exposto, expande suas primeiras folhas verdadeiras 
(distintas dos cotiledones ou folhas seminais). Essas folhas 
expandem-se, tornam-se verdes e comeęam a sintetizar 
nutrientes pela fotossintese. Os cotiledones murcham e 
desprendem-se, após suas reservas nutritivas terem sido 
exauridas pelo embriao em germinaęao. 

Algumas monocotiledóneas, como o milho e outras 
gramineas, utilizam urna estrategia diferente para romper 
a superficie do solo ąuando germinam (Figura 38.9b). 
O coleóptilo abre caminho atraves do solo e entra em con- 
tato com o ar. O apice caulinar cresce pelo tunel proporcio- 
nado pelo coleóptilo e rompe o apice deste. 



(a) Feijao. Em feijóes, a retificaęao do gancho no hipocótilo puxa os 
cotiledones para cima do solo. 



1 Como as plantulas do feijao e do milho protegem suas partes 
aereas a medida que abrem caminho atraves do solo? 


Urna vez germinada a semente e iniciada a fotossin¬ 
tese, a maior parte dos recursos da planta e destinada ao 
crescimento vegetativo. O crescimento vegetativo, abran- 
gendo os crescimentos primario e secundario, origina-se 
da atividade de celulas meristematicas (ver Conceito 35.2). 
Durante esse estagio, geralmente a melhor estrategia e rea- 
lizar a fotossintese e crescer tanto ąuanto possivel, antes da 
fasę reprodutiva (florescimento). O crescimento vegetativo 
e o periodo entre a germinaęao e o comeęo da maturidade 
sexual, caracterizada pelo florescimento. 

Florescimento 

As flores de determinada especie, em geral, aparecem de 
repente e simultaneamente em urna epoca especifica do 
ano. Essa sincronia promove a exogamia, a principal van- 
tagem da reproduęao sexuada. A formaęao das flores en- 
volve a mudanęa de desenvolvimento no meristema api- 
cal do caule: do crescimento vegetativo para um modo de 
crescimento reprodutivo. Essa transięao voltada para um 
meristema floral e desencadeada por urna combinaęao de 
estimulos ambientais (como o comprimento do dia) e si- 
nais internos, conforme sera examinado no Capitulo 39. 
Urna vez iniciada a transięao para o florescimento, a or- 
dem de emergencia de cada órgao a partir do meristema 
floral determina se ele sera sepala, pętała, estame ou car- 
pelo (ver Figura 35.35). 

Estrutura e funęao do fruto 

Antes que urna semente possa germinar e desenvolver-se 
em urna planta madura, ela precisa ser depositada em um 
solo adequado. Os frutos desempenham um papel fun- 
damental nesse processo. O fruto e o ovario maduro de 
urna flor. Enquanto as sementes estao se desenvolvendo a 
partir dos óvulos, a flor torna-se um fruto (Figura 38.10). 
O fruto protege as sementes no seu interior e, quando ma¬ 
duro, ajuda na dispersao delas pelo vento ou por animais. 
A fecundaęao desencadeia mudanęas hormonais e induz o 
ovario a iniciar sua transformaęao em um fruto. Se a flor 
nao foi polinizada, o fruto geralmente nao se desenvolve, e 
a flor murcha e desprende-se do caule. 

Durante o desenvolvimento do fruto, a parede do ova- 
rio torna-se o pericarpo , a parede espessada do fruto. Em 



▲ Figura 38.10 Transięao da flor para o fruto. Após a fecun¬ 
daęao das flores, como as de Phytolacca americana, os estames e 
as petalas desprendem-se; os estiletes murcham e as paredes do 
ovario, que abrigam as sementes em desenvolvimento, intumescem 
para formar os frutos. As sementes em desenvolvimento e os frutos 
sao os principais drenos de aęucares e outros carboidratos. 
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(b) Fruto agregado. 0 fruto 
agregado evolui de muitos 
carpelos separados de uma 
flor (exemplos: framboesa, 
amora e morango). 
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(c) Fruto multiplo. 0 fruto 
multiplo evolui de muitos 
carpelos das muitas flores 
que formam uma 
inflorescencia (exemplos: 
abacaxi e figo). 
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(d) Fruto acessório. 0 fruto 
acessório evolui em grandę 
parte de outros tecidos, 
alem do ovario. Na maga, 
o ovario esta incrustado no 
receptaculo carnoso. 


▲ Figura 38.11 Origem do desenvolvimento de diferentes tipos de frutos. 


alguns frutos, como os legumes de soja, a parede do ova- 
rio seca completamente na maturidade, ao passo que em 
outros frutos, como as uvas, ela permanece carnosa. Em 
outros ainda, como os pessegos, a parte interna do ovario 
torna-se extremamente dura (caroęo), enąuanto as partes 
externas permanecem carnosas. A medida que o ovario 
cresce, as partes externas da flor geralmente murcham e 
desprendem-se. 

Os frutos sao classificados em varios tipos, dependen- 
do da sua origem no desenvolvimento. Na sua maioria, 
os frutos sao derivados de um unico carpelo ou de varios 
carpelos fusionados, sendo denominados frutos simples 
(Figura 38.1 la). Um fruto agregado resulta de uma uni- 
ca flor que tern mais de um carpelo separado, cada qual 
formando um pequeno fruto (Figura 38.1 Ib). Esses “fru- 
ticulos” sao agrupados em um unico receptaculo, como 
na framboesa. Um fruto multiplo desenvolve-se de uma 
inflorescencia, um grupo de flores fortemente agrupadas. 
Quando as paredes dos muitos ovarios comeęam a espes- 
sar, elas fusionam e tornam-se incorporadas em um fruto, 
como no abacaxi (Figura 38.11c). 

Em algumas angiospermas, outras partes florais con- 
tribuem para o que chamamos de fruto. Esses frutos sao 
chamados de frutos acessórios. Nas flores da macieira, o 
ovario esta incrustado no receptaculo, e a parte carnosa 
desse fruto simples e derivada principalmente do recep¬ 
taculo expandido; apenas o centro da maęa desenvolve-se 
do ovario (Figura 38.1 Id). Outro exemplo e o morango, 
fruto agregado que consiste em um receptaculo expandido, 
envolvido por frutos diminutos parcialmente incrustados, 
cada qual com semente unica. 

Em geral, um fruto amadurece mais ou menos si- 
multaneamente com o desenvolvimento completo das 


suas sementes. Enquanto o amadurecimento de um fruto 
seco, como o legume de soja, envolve maturaęao e desi- 
drataęao dos seus tecidos, o processo em um fruto carno¬ 
so e mais elaborado. Interaęóes complexas de hormónios 
resultam em um fruto comestivel que atrai animais dis- 
persores das sementes. A “polpa” do fruto torna-se mais 
macia a medida que as enzimas digerem componentes de 
paredes celulares. A cor geralmente muda do verde para 
uma cor mais evidente, como yermelho, cor de laranja ou 
amarelo. O fruto torna-se mais doce a medida que mo- 
leculas de acidos organicos ou de amido sao convertidas 
em aęucar, que pode alcanęar a concentraęao de 20% em 
um fruto maduro. Alguns mecanismos de dispersao de 
sementes e frutos sao mostrados em maiores detalhes na 
Figura 38.12. 

Nesta seęao, voce aprendeu a respeito das caracteris- 
ticas fundamentais da reproduęao sexuada em angiosper¬ 
mas - flores, fecundaęao dupla e frutos. A seguir, examina- 
remos a reproduęao assexuada. 


REVISA0 DO CONCEITO 38.1 


1 . 

2 . 

3. 


4. 


Diferencie polinizaęao de fecundaęao. 


Qual e o beneficio da dormencia da semente? 


Se as flores tivessem estiletes mais curtos, os tubos 
polinicos alcanęariam mais facilmente o saco embrionario. 
Sugira uma explicaęao para a evoluęao de estiletes muito 
longos na maioria das plantas floriferas. 


O ciclo de vida de animais tern algumas 
estruturas analogas aos gametófitos? Explique sua respos- 
ta. (Ver Figura 13.6.) 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 














▼ Figura 38.12 


a dispersao de frutos e sementes 



► A semente gigante de Alsomitra 
macrocarpa, especie de liana tropical 
asiatica, tem uma envergadura de 12 cm 
e, quando liberada, piana em amplos 
circulos no ar da floresta tropical. 


T 0 truto alado do bordo (Acersp.) gira 
como uma helice de helicóptero, 
descendo lentamente e aumentando a 
chance de ser carregado a distancias 
maiores por ventos horizontais. 


A vida de uma planta depende de ela encontrar um subs- 
trato fertil. Todavia, uma semente que cai e germina de- 
baixo da planta-mae tera pouca chance de competir com 
exito por nutrientes. Para prosperar, as sementes devem 
ter ampla dispersao. As plantas utilizam agentes bióticos 
de dispersao, bem como agentes abióticos, como a agua 
e o vento. 


Dispersao pelo vento 


Dispersao pela agua 


► Algumas sementes e frutos 

flutuantes podem sobreviver no mar 
durante meses ou anos. No coco, 
o embriao e o endosperma branco 
e carnoso sao envolvidos por uma 
camada dura (endocarpo), 
circundada por uma casca flutuante 
espessa e fibrosa. 
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▲ Algumas sementes e frutos sao 
ligados a "paraquedas" 
semelhantes a um guarda-chuva, 
compostas por pelos ramificados 
e intricados, muitas vezes 
produzidos em agregados 
plumosos. Essas "sementes" do 
dente-de-leao (na verdade, 
frutos unisseminados) sao 
projetadas para cima pela mais 
leve rajada de vento. 


Dispersao por animais 


► 



Sementes em frutos 
comestiveis sao muitas 
vezes dispersadas nas 
fezes, como nas fezes do 
urso preto, mostradas 
aqui. Essa dispersao pode 
carregar as sementes para 
longe da planta parental. 


Espinhos pontiagudos nos frutos de Tribulus 
terrestris podem perfurar pneus de bicicletas 
e ferir animais, incluindo seres humanos. 
Quando esses "pregos" causadores de dor 
sao removidos e descartados, as sementes 
sao dispersadas. 




◄ Alguns animais, como 
os esquilos, estocam 
sementes ou frutos 
em esconderijos 
subterraneos. Se o 
animal morre ou 
esquece a localizaęao 
do esconderijo, as 
sementes enterradas 
estao bem posiciona- 
das para germinar. 


► Formigas sao quimicamente atrafdas por 
sementes com "corpos alimentares" ricos 
em addos graxos, aminoacidos e aęucares. 

As formigas carregam as sementes para seus 
ninhos subterraneos; la o corpo alimentar (a 
parte de coloraęao mais clara, mostrada 
aqui) e removido e alimenta as larvas. Devido 
ao tamanho da semente, a sua forma de 
diffcil manejo ou a dureza do seu revesti- 
mento, a parte restante e geralmente 
deixada intacta no ninho, onde germina. 
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CONCEITO 38.2 

As plantas floriferas se reproduzem 
sexuada e assexuadamente ou 
das duas maneiras 

Imagine decepar o dedo e observar esse dedo transformar- 
-se em uma cópia exata de voce. Se isso realmente pudesse 
ocorrer, seria um exemplo de reproduęao assexuada, em 
que os descendentes derivam de um unico genitor sem fu- 
sao de gametas. O resultado seria um clone, um organis- 
mo produzido assexuadamente, geneticamente identico. 
A reproduęao assexuada e comum em angiospermas, bem 
como em outras plantas, e para algumas especies e o modo 
principal de reproduęao. 

Mecanismos de reproduęao assexuada 

A reproduęao assexuada costuma ser uma extensao da ca- 
pacidade de crescimento indeterminado. O crescimento ve- 
getal pode ser sustentado ou renovado indefinidamente por 
meristemas, regióes de celulas indiferenciadas em divisao 
(ver Capitulo 35.2). Alem disso, as celulas parenąuimaticas 
por toda a planta podem se dividir e se diferenciar em tipos 
de celulas mais especializadas, permitindo que as plantas 
regenerem partes perdidas. Os fragmentos vegetativos sepa- 
rados de plantas podem originar um descendente completo; 
por exemplo, cada pedaęo de batata com um “olho” (gema 
vegetativa) pode regenerar uma planta completa. Essa frag- 
mentaęao, a separaęao da planta-mae em partes que desen- 
volvem plantas completas, e um dos modos mais comuns de 
reproduęao assexuada. As plantinhas adventicias nas folhas 
de Kalanchoe exemplificam um tipo incomum de fragmen- 
taęao (ver Figura 35.7). Em outros casos, o sistema de raizes 
de uma unica planta, como um individuo de alamo, pode 
originar muitas partes aereas adventicias, que se tornam sis- 
temas aereos separados (Figura 38.13). Em Utah, estimou- 
-se que um clone de alamo era composto de 47 mil caules de 
arvores geneticamente identicas. Embora seja provavel que 
algumas das conexóes do sistema de raizes tenham sido cor- 
tadas, isolando algumas aryores do restante do clone, cada 
aryore ainda compartilha um genoma comum. 



▲ Figura 38.13 Reproduęao assexuada em indivfduos de 
alamo. Alguns bosques de alamo, como os mostrados aqui, con- 
sistem em milhares de arvores originadas por reproduęao assexuada. 
Cada bosque de arvores deriva do sistema de raizes de uma planta 
parental. Assim, o bosque e um clone. Observe que as diferenęas ge- 
neticas entre bosques originados de plantas-maes distintas resultam 
em momentos diferentes para o desenvolvimento da cor no outono. 


Um mecanismo de reproduęao assexuada diferente 
evoluiu no dente-de-leao e em algumas outras plantas. Es- 
sas plantas podem, as vezes, produzir sementes sem polini- 
zaęao ou fecundaęao. Essa produęao assexuada de semen¬ 
tes e denominada apomixia (termo deriyado de palavras 
gregas, significando “distante do ato de misturar”), porque 
nao ha uniao ou, na yerdade, produęao de gametas mascu- 
lino e feminino. Em vez disso, uma celula diploide no óvulo 
da origem ao embriao, e os óvulos desenvolvem sementes, 
que no dente-de-leao sao dispersadas nos frutos levados 
pelo vento. Desse modo, essas plantas clonam-se por um 
processo assexuado, mas tern a yantagem da dispersao de 
sementes, geralmente associada a reproduęao sexuada. 
Os especialistas em melhoramento yegetal estao interessa- 
dos na introduęao da apomixia em plantas hibridas cultiva- 
das, pois isso permitiria a essas plantas a transferencia, sem 
modificaęóes, de genomas desejaveis para a descendencia. 

Vantagens e desvantagens das reproduęoes 
assexuada e sexuada 

Uma yantagem da reproduęao assexuada e 
nao haver necessidade de um polinizador. Isso pode ser 
benefico nas situaęóes em que os indMduos da mesma es- 
pecie tern distribuięao esparsa e improbabilidade de serem 
yisitados pelo mesmo polinizador. A reproduęao assexua- 
da tambem permite que a planta transmita toda sua heran- 
ęa genetica intacta para sua progenię. Quando se reproduz 
sexuadamente, ao contrario, uma planta transmite apenas 
a metade dos seus alelos. Se uma planta for perfeitamen- 
te compativel com seu ambiente, a reproduęao assexuada 
pode ser yantajosa. Uma planta yigorosa tern o potencial 
de clonar muitas cópias de si mesma; se as circunstancias 
ambientais permanecerem estaveis, esses descendentes 
tambem serao geneticamente bem adaptados as mesmas 
condięóes ambientais sob as quais a planta-mae cresceu. 

Em geral, as progenies produzidas por reproduęao as- 
sexuada sao mais fortes do que as plantulas produzidas por 
reproduęao sexuada. Com frequencia, os clones originam- 
-se de fragmentos vegetativos maduros da planta paren¬ 
tal, razao pela qual a reproduęao assexuada em plantas e 
tambem conhecida como reproduęao vegetativa. Por ou- 
tro lado, a germinaęao da semente e um estagio precario 
na vida da planta. A semente resistente da origem a uma 
plantula fragil, passivel de exposięao a predadores, para- 
sitos, vento e outros perigos. Na natureza, poucas plantu¬ 
las sobrevivem para deixar descendentes. A produęao de 
enormes quantidades de sementes compensa as poucas 
probabilidades de sobrevivencia individual e proporciona 
a seleęao natural yariaęóes geneticas. Contudo, esse e um 
meio dispendioso de reproduęao, em termos de recursos 
consumidos no florescimento e na frutificaęao. 

Por gerar yariaęao na descendencia e nas populaęóes, 
a reproduęao sexuada pode ser yantajosa em ambientes 
instaveis em que patógenos em evoluęao e outras condi¬ 
ęóes flutuantes afetam a sobrevivencia e o sucesso repro- 
dutivo. Em contraposięao, a uniformidade genotipica de 
plantas produzidas assexuadamente as coloca em grandę 
risco de extinęao local, se houver uma mudanęa ambiental 










EXERdCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Usando correlaęóes positivas e negativas para interpretar os dados 


As flores de especies do genero Mimulus diferem na alo- 
cacao de energia para a reproduęao sexuada i /ersus re¬ 
produęao assexuada? Durante a sua vida, uma planta captura 
apenas uma quantidade finita de recursos e energia, que devem ser 
alocados para satisfazer suas demandas individuais de manutenęao, 
crescimento, defesa e reproduęao. Pesquisadores examinaram como 
cinco especies do genero Mimulus utilizam seus recursos para as re- 
produęóes sexuada e assexuada. 

Como o experimento foi 
realizado Após o crescimento 
de individuos de cada especie, 
em vasos separados em ambiente 
aberto, os pesquisadores deter- 
minaram as medias do volume de 
nectar, concentraęao de nectar, 
produęao de sementes por flores 
e numero de vezes que as flores 
foram visitadas pelo beija-flor Selasphorus platycercus (mostrado a 
direita). Usando individuos cultivados em casa de vegetaęao, eles 
determinaram o numero medio de ramos enraizados por massa fres- 
ca da parte aerea, para cada especie. A expressao ramos enraizados 
se refere a reproduęao assexuada nas partes aereas horizontais que 
desenvolvem raizes. 


Interprete os dados 

1. A correlaęao e uma maneira de descrever a relaęao entre duas 
variaveis. Em uma correlaęao positiva, a medida que aumentam 
os valores de uma das variaveis, os da segunda variavel tam- 
bem aumentam. Em uma correlaęao negativa, a medida que os 
valores de uma das variaveis aumentam, os valores da segunda 
variavel diminuem. Ou pode nao haver correlaęao entre duas 
variaveis. Se os pesquisadores sabem como duas variaveis estao 
correlacionadas, eles podem fazer uma predięao sobre uma 
variavel baseados no que eles sabem sobre a outra variavel. 

(a) Que variavel/variaveis e/sao correlacionada(s) positivamente 
com o volume de produęao de nectar nesse genero? (b) Qual/ 
quais e/sao correlacionada(s) negativamente? (c) Qual/quais 
nao mostra(m) uma clara correlaęao? 

2. (a) Que especies de Mimulus voce categorizaria como princi- 
palmente reprodutores assexuados? Por que? (b) Que especies 
voce categorizaria como principalmente reprodutores sexua- 
dos? Por que? 

3. (a) Que especies apresentariam melhor resposta a urn patógeno 
que infecta todas as especies de Mimulus ? (b) Que especies 
responderiam melhor se urn patógeno causasse diminuięao de 
populaęóes de beija-flores? 

Dados de S. Sutherland and R. K. Vickery, Jr. Trade-offs between sexual and 
asexual reproduction in the genus Mimulus. Oecologia 76:330-335 (1998). 



Dados do experimento 


Especie 

Volume de nectar 
(|xL) 

Concentraęao de nectar 
(% da massa de sacarose/ 
massa total) 

Sementes por flor 

Visitas por flor 

Ramos enraizados 
por grama de massa 
da parte aerea 

M. rupestris 

4,93 

16,6 

2,2 

0,22 

0,673 

M. eastwoodiae 

4,94 

19,8 

25 

0,74 

0,488 

M. nelson 

20,25 

17,1 

102,5 

1,08 

0,139 

M. verbenaceus 

38,96 

16,9 

155,1 

1,26 

0,091 

M. cardinalis 

50,00 

19,9 

283,7 

1,75 

0,069 


catastrófica, como uma nova cepa de doenęa. Alem disso, 
as sementes (que sao ąuase sempre produzidas sexuada- 
mente) facilitam a dispersao da descendencia para locais 
mais distantes. Por firn, a dormencia da semente permite a 
suspensao do crescimento ate que as condięóes ambientais 
tornem-se mais favoraveis. No Exercicio de Habilidades 
Cientificas, voce pode usar dados para determinar quais 
especies do genero Mimulus sao principalmente de repro¬ 
duęao assexuada e quais sao de reproduęao sexuada. 

Embora a reproduęao sexuada envolvendo duas plan- 
tas geneticamente diferentes produza a maior diversidade 
genetica da descendencia, algumas especies, como as ervi- 
lhas, geralmente exibem autofecundaęao. Esse processo e 
um atributo desejavel em algumas especies cultivadas, pois 
garante que cada óvulo se desenvolva em uma semente. 
Em muitas especies de angiospermas, no entanto, houve 
evoluęao de mecanismos que dificultam ou impossibilitam 
a autofecundaęao, conforme discutiremos adiante. 

Mecanismos que impedem a autofecundaęao 

Os varios mecanismos que impedem a autofecundaęao 
contribuem para a variabilidade genetica ao garantir que o 
espermatozoide e a oosfera procedam de plantas parentais 


diferentes. No caso de especies dioicas, as plantas nao con- 
seguem se autofecundar porque individuos diferentes tern 
flores estaminadas (sem carpelos) ou flores pistiladas (sem 
estames) (Figura 38.14a). Outras plantas tern flores com 
estames e carpelos funcionais, que chegam a maturidade 
em momentos diferentes ou sao estruturalmente dispostos 
de maneira que e improvavel que um animal polinizador 
possa transferir pólen de uma antera para um estigma da 
mesma flor (Figura 38.14b). Contudo, o mecanismo mais 
comum para impedir a autofecundaęao em plantas florife- 
ras e a autoincompatibilidade, a capacidade de uma planta 
em rejeitar seu próprio pólen e o pólen de individuos in- 
timamente relacionados. Se um grao de pólen chegar ao 
estigma de uma flor da mesma planta ou de uma planta in- 
timamente relacionada, um bloqueio bioquimico impede o 
pólen de completar seu desenvolvimento e fecundar uma 
oosfera. Essa resposta vegetal e analoga a resposta imune de 
animais, pois ambas se baseiam na capacidade de distinguir 
as suas “próprias” celulas daquelas “nao próprias”. A dife- 
renęa fundamental e que o sistema imune animal rejeita as 
celulas nao próprias, como quando esse sistema monta uma 
defesa contra um patógeno ou rejeita um órgao transplan- 
tado (ver Capitulo 43). Por outro lado, a incompatibilidade 
em plantas e uma rejeięao de si mesmo. 
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(a) Algumas especies, como a erva-seta (Sagittaria latifolia), sao dioicas, 
com plantas que produzem apenas flores estaminadas (a esquerda) 
ou flores pistiladas (a direita). 



Flor brevistila Flor longistila 


(b) Algumas especies, como a azedinha {Oxalis alpina), produzem dois 
tipos de flores em individuos diferentes: brevistila, com estiletes 
curtos e estames longos, e longistila, com estiletes longos e estames 
curtos. Urn inseto, ao forragear o nectar, coletaria graos de pólen 
em partes diferentes do seu corpo; o pólen das flores brevistilas 
seria depositado em estigmas de flores longistilas e vice-versa. 

▲ Figura 38.14 Algumas adaptaęoes florais que impedem 
a autofecundaęao. 

Os pesąuisadores estao elucidando os mecanismos 
moleculares da autoincompatibilidade. O reconhecimento 
do “próprio” pólen baseia-se em genes denominados ge- 
nes S. No pool genico de uma populaęao, pode haver de- 
zenas de alelos de um gene S. Se um grao de pólen tiver 
um alelo igual ao do estigma ao qual ele se adere, o tubo 
polmico nao germina ou nao cresce no interior do estilete 
ate o ovario. Existem dois tipos de autoincompatibilidade: 
gametofitica e esporofitica. 

Na autoincompatibilidade gametofitica, o alelo S no 
genoma do pólen controla o bloąueio da fecundaęao. Por 
exemplo, um grao de pólen S 1 de um esporófito parental 
S X S 2 nao pode fecundar oosferas de uma flor mas pode 
fecundar uma flor S 2 S 3 . Um grao de pólen S 2 nao pode fe¬ 
cundar nenhuma das flores. Em algumas plantas, esse au- 
torreconhecimento envolve a destruięao enzimatica do 
RNA dentro de um tubo polmico. As enzimas que hidro- 
lisam o RNA sao produzidas pelo estilete e penetram no 
tubo polmico. Se o tubo polmico e do tipo “próprio”, essas 
enzimas destroem seu RNA. 

Na autoincompatibilidade esporofitica, a fecundaęao e 
bloqueada pelos produtos genicos do alelo S nos tecidos do 
esporófito parental. Por exemplo, nenhum grao de pólen S^ou 
S 2 de um esporófito parental S l S 2 pode fecundar oosferas de 
uma flor S l S 2 ou S 2 S 3 , devido ao tecido parental S 1 S 2 ligado 
a parede do pólen. A incompatibilidade esporofitica envolve 
uma rota de transduęao de sinal nas celulas epidermicas do 
estigma que impede a germinaęao do grao de pólen. 

A pesquisa sobre autoincompatibilidade pode ter apli- 
caęóes agricolas. Os especialistas em melhoramento mui- 
tas vezes hibridizam diferentes cultivares de uma cultura, 


yisando combinar as melhores caracteristicas dos dois cul- 
tivares e reverter a perda de vigor que muitas vezes pode 
resultar de endocruzamentos excessivos. Para impedir a 
autofecundaęao em dois cultivares, os especialistas em me¬ 
lhoramento devem adotar o trabalho laborioso de remoęao 
das anteras das plantas parentais que fornecem as semen- 
tes (como Mendel fez) ou usar cultivares macho-estereis da 
especie, se existirem. Se a autoincompatibilidade puder ser 
desenvolvida por engenharia genetica em cultivares yegetais 
autocompativeis, essas limitaęóes a hibridizaęao comercial 
de sementes de plantas cultivadas poderiam ser superadas. 

Totipotencia, reproduęao vegetativa e 
cultura de tecidos 

Em um organismo multicelular, qualquer celula que puder 
dividir-se e gerar assexuadamente um clone do organis¬ 
mo original e considerada totipotente. A totipotencia e 
encontrada em grau elevado em muitas especies yegetais 
e esta geralmente associada com tecidos meristematicos. 
Em algumas plantas, no entanto, certas celulas podem des- 
diferenciar e tornarem-se meristematicas. Com o objetivo 
de melhorar especies yegetais cultivadas para diferentes 
finalidades, os seres humanos tern concebido metodos de 
propagaęao assexuada de angiospermas. A maioria desses 
metodos baseia-se na capacidade das plantas em formar 
raizes e partes aereas adventicias. 

Propagaęao vegetativa e enxertia 

A propagaęao vegetativa ocorre naturalmente em muitas 
plantas, mas muitas vezes ela pode ser facilitada ou induzida 
pelos seres humanos. Em sua maioria, as plantas de jardim, 
as ornamentais lenhosas e as aryores frutiferas reproduzem- 
-se assexuadamente a partir de fragmentos denominados es- 
tacas. Em alguns casos, sao usadas estacas a partir de ramos. 
Na extremidade de um ramo cortado, forma-se uma massa 
de celulas totipotentes indiferenciadas, em divisao, denomi- 
nada cało, e a partir dele desenvolvem-se raizes adventicias. 
Se o fragmento do ramo incluir um nó, as raizes adventicias 
formam-se sem um estagio de cało. Algumas plantas, in- 
cluindo as yioletas africanas, podem ser propagadas a partir 
de folhas individuais, em vez de caules. Para outras plantas, 
as estacas sao obtidas a partir de caules especializados em 
reserya, como os tuberculos da batata. A pera Bartlett e a 
maęa Red Delicious sao exemplos de cultivares que tern sido 
propagadas assexuadamente por mais de 150 anos. 

Em uma modificaęao da reproduęao vegetativa a partir 
de estacas, um ramo ou uma gema de uma planta podem ser 
enxertados em outra planta de uma especie intimamente 
relacionada ou em uma yariedade diferente da mesma es¬ 
pecie. Esse processo pode combinar as melhores qualidades 
de especies ou yariedades diferentes em uma unica planta. 
A planta que fornece as raizes e denominada porta-enxer- 
to; o ramo enxertado sobre o porta-enxerto e conhecido 
como enxerto. Por exemplo, os enxertos de yariedades de 
yideiras que produzem uvas de vinho de qualidade superior 
sao enxertados em porta-enxertos de yariedades produtoras 
de uvas de qualidade inferior, mas mais resistentes a certos 
patógenos de solo. Os genes do enxerto determinam a quali- 
dade do fruto. Durante a enxertia, primeiramente forma-se 
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um cało entre as extremidades cortadas (e justapostas) do 
enxerto e do porta-enxerto; a diferenciaęao celular, entao, 
completa a unificaęao funcional dos indmduos enxertados. 

Clonagem em tubo de ensaio e tecnicas relacionadas 

Os biólogos tem adotado metodos in vitro de clonagem de 
plantas, para finalidades cientificas e horticulturais. Plan- 
tas completas podem ser obtidas pela cultura de pedaęos 
peąuenos de tecido da planta-mae em um meio artificial 
contendo nutrientes e hormónios. As celulas ou tecidos 
podem ser procedentes de qualquer parte de urna planta, 
mas o crescimento pode variar em funęao da parte da plan¬ 
ta, especie ou medio artificial Em alguns meios, as celulas 
cultivadas dividem-se e formam um cało de celulas totipo- 
tentes indiferenciadas (Figura 38.15a). Quando as concen- 
traęóes dos hormónios e nutrientes sao manipuladas ade- 
quadamente, um cało pode produzir brotos e raizes com 
celulas completamente diferenciadas (Figura 38.15b e c). 
Se for necessario, as pequenas plantas podem ser transferi- 
das para o solo, de onde prosseguem seu crescimento. Urna 
unica planta pode ser clonada em milhares de cópias, a me- 
dida que os calos crescem e se dividem. 

A cultura de tecidos vegetais e importante para eliminar 
virus fracamente patogenicos de variedades propagadas ve- 
getativamente. Embora a presenęa de virus fracos possa nao 
ser óbvia, a produtividade ou a qualidade podem ser subs- 
tancialmente reduzidas como consequencia da infecęao. 
Indmduos do morangueiro, por exemplo, sao suscetiveis a 
mais do que 60 virus, e geralmente as plantas precisam ser 
substituidas a cada ano devido a infecęao viral. No entan- 
to, a distribuięao dos virus em urna planta nao e uniforme, 
e os meristemas apicais, as vezes, sao livres deles. Por isso, 
os meristemas apicais podem ser retirados e utilizados para 
produzir materiał livre de virus para cultura de tecidos. 

A cultura de tecidos vegetais tambem facilita a enge- 
nharia genetica. A maioria das tecnicas para a introduęao 
de genes exógenos em plantas requer pedaęos pequenos 
de tecido vegetal ou celulas vegetais individuais como ma¬ 
teriał inicial. A cultura em tubo de ensaio torna possiyel 


▲ Figura 38.15 Clonagem de alho. (a) Uma raiz de um dente 
de alho origina essa cultura de cało, uma massa de celulas totipo- 
tentes indiferenciadas. (b e c) A diferenciaęao de um cało em uma 
plantula depende dos nfveis de nutrientes e das concentraęóes de 
hormónios no meio artificial, como pode ser visto nessas culturas 
desenvolvidas em diferentes intervalos de tempo. 


regenerar plantas geneticamente modificadas (GM) a par- 
tir de uma unica celula, na qual o DNA exógeno tenha sido 
incorporado. As tecnicas de engenharia genetica sao dis- 
cutidas mais detalhadamente no Capitulo 20. Na próxima 
seęao, examinaremos mais de perto promessas e desafios 
em torno do uso de plantas GM na agricultura. 


REVISAO DO CONCEITO 38.2 

1. Quais sao as tres maneiras pelas quais as plantas floriferas 
evitam a autofecundaęao? 

2. A banana sem sementes, o fruto mais popular do mundo, 
esta perdendo a batalha contra duas epidemias fungicas. 
Por que essas epidemias geralmente representam um risco 
maior as culturas propagadas assexuadamente? 

3. A autofecundaęao parece ter uma desvantagem óbvia como 
"estrategia" reprodutiva na natureza e inclusive tem sido 
chamada de "beco sem safda evolutivo". Assim, e sur- 
preendente que cerca de 20% das especies de angiosper- 
mas dependam principalmente da autofecundaęao. Sugira 
uma razao pela qual a autofecundaęao poderia ser vantajo- 
sa e, mesmo assim, um "beco sem safda evolutivo". 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 38.3 

As pessoas modificam as culturas mediante 
cruzamento e engenharia genetica 

Os seres humanos tem interferido na reproduęao e na compo- 
sięao genetica de plantas desde os primórdios da agricultura. 
O milho, por exemplo, deve sua existencia aos seres huma¬ 
nos. Se fosse deixado na natureza, o milho logo teria se torna¬ 
do extinto pela simples razao de que nao consegue dispersar 
suas sementes. Os graos de milho, alem de serem sempre li- 
gados ao eixo central (a “espiga”), tambem sao sempre prote- 
gidos por bainhas de folhas sobrepostas e resistente (a “palha” 
Figura 38.16). Esses atributos surgiram por meio da seleęao 
artificial pelos seres humanos (revise no Capitulo 22 os con- 
ceitos basicos da seleęao artificial). Embora nao tivessem uma 
compreensao dos principios cientificos subjacentes ao me- 
lhoramento vegetal, os agricultores pioneiros domesticaram 
a maioria das nossas especies cultivadas durante um periodo 
relativamente curto ha cerca de 10.000 anos. Todavia, as mo- 
dificaęóes geneticas iniciaram muito antes dos seres huma¬ 
nos comeęarem a alterar as culturas por seleęao artificial. Por 
exemplo, as especies de trigo de que dependemos para gran¬ 
dę parte da nossa alimentaęao evoluiram por hibridizaęao 
natural entre diferentes especies de gramineas. Essa hibridi¬ 
zaęao e comum em plantas e ha muito tem sido explorada 
por interessados em introduzir yariaęao genetica para seleęao 
artificial e melhoramento de plantas cultivadas. 

Melhoramento vegetal 

A arte de reconhecer caracteristicas yaliosas e importante 
no melhoramento yegetal. Os melhoristas examinam seus 
campos cuidadosamente e yiajam para yarios lugares pro- 
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▲ Figura 38.16 Milho: produto da seleęao artificial. O milho 
moderno (embaixo) derivou do teosinto (acima). Os graos do teosin- 
to sao diminutos; cada fileira tem uma palha que deve ser removida 
para chegar ao grao. As sementes sao liberadas na maturidade, per- 
mitindo a dispersao, o que provavelmente tornava dificil a colheita 
para os agricultores pioneiros. Os agricultores do periodo neolitico 
selecionaram sementes de plantas com espigas e graos maiores, as- 
sim como a ligaęao permanente das sementes a espiga e o envolvi- 
mento da espiga inteira por uma cobertura resistente (palha). 

curando variedades domesticadas ou parentes selvagens 
com caracteristicas desejaveis. As vezes, essas caracteris- 
ticas surgem espontaneamente por mutaęao, mas a taxa 
natural de mutaęóes e muito lenta e inconfiavel para pro- 
duzir todas as mutaęóes que os especialistas gostariam de 
estudar. As vezes, as mutaęóes sao aceleradas, mediante 
tratamento de grandes poręóes de sementes ou plantulas 
com radiaęao ou substancias quimicas. 

Quando uma caracteristica desejavel e identificada 
em uma especie selvagem, ela e cruzada com uma yarieda- 
de domesticada. Em geral, os descendentes que herdaram 
a caracteristica desejavel do progenitor selvagem tambem 
herdaram muitas caracteristicas nao desejaveis para a agri¬ 
cultura, como frutos pequenos ou produtividades baixas. 
Os descendentes que expressam a caracteristica desejada 
sao novamente cruzados com membros da especie domes¬ 
ticada e sua progenię e examinada para essa caracteristica. 
Esse processo continua ate que a progenię com a caracteris¬ 
tica selvagem desejada se assemelha ao progenitor original 
domesticado quanto aos seus outros atributos agronómicos. 

Enquanto a maioria dos melhoristas faz a polinizaęao 
cruzada entre plantas de uma unica especie, alguns me- 
todos de melhoramento dependem da hibridizaęao entre 
duas especies distantes do mesmo genero. As vezes, es- 
ses cruzamentos resultam em aborto da semente hibrida 
durante o desenvolvimento. Muitas vezes, nesses casos, o 
embriao comeęa a desenvolver-se, mas o endosperma nao. 
Os embrióes hibridos algumas vezes sao removidos cirur- 
gicamente do óvulo e cultivados in vitro. 

Biotecnologia vegetal e engenharia genetica 

A biotecnologia vegetal tem dois significados. No sentido 
geral, ela se refere a inovaęóes no uso de plantas (ou subs¬ 
tancias obtidas de plantas) para elaborar produtos uteis 
aos seres humanos - esforęo que comeęou na pre-história. 
Em um sentido mais especifico, a biotecnologia refere-se 
ao uso de organismos geneticamente modificados (OGM) 
na agricultura e na industria. Na yerdade, nas ultimas duas 


decadas, a engenharia genetica tem se tornado uma ferra- 
menta tao poderosa que engenharia genetica e biotecnolo¬ 
gia se tornaram sinónimos nos meios de comunicaęao. 

Diferentemente dos melhoristas yegetais tradicionais, 
os biotecnologistas yegetais modernos, usando tecnicas de 
engenharia genetica, nao estao limitados a transferencia de 
genes entre especies ou generos intimamente relacionados. 
Por exemplo, as tecnicas de melhoramento tradicionais nao 
poderiam ser usadas para inserir um gene desejado de nar- 
ciso em arroz, pois as muitas especies intermediarias entre 
essas duas plantas e seu ancestral comum estao extintos. 
Teoricamente, se os melhoristas tivessem as especies in¬ 
termediarias, depois de varios seculos eles provavelmente 
poderiam introduzir um gene do narciso no arroz, por hi¬ 
bridizaęao e metodos de melhoramento tradicionais. Com 
a engenharia genetica, no entanto, essas transferencias de 
genes podem ser feitas rapidamente, mais especificamente 
e sem a necessidade de especies intermediarias. O termo 
transgenico e empregado para descrever organismos que 
tenham sido modificados para expressar um gene de outra 
especie (consulte uma discussao dos metodos subjacentes 
a engenharia genetica no Capitulo 20). 

No restante deste capitulo, exploraremos as perspec- 
tivas e as controversias em torno do uso de plantas gene¬ 
ticamente modificadas. Os defensores da biotecnologia 
yegetal acreditam que a engenharia genetica de plantas 
cultivadas e a chave para superar alguns dos mais premen- 
tes problemas do seculo 21, incluindo a fome mundial e a 
dependencia de combustiveis fósseis. 

Reduzindo a fome mundial e a subnutrięao 

Atualmente, 800 milhóes de pessoas sofrem de deficiencias 
nutricionais, e 40 mil óbitos diariamente por subnutrięao, 
sendo a metade crianęas. Ha muita discordancia sobre as 
causas dessa fome. Alguns argumentam que a escassez de 
alimentos origina-se das desigualdades na distribuięao e que 
os extremamente pobres simplesmente nao conseguem pro- 
ver seu sustento alimentar. Outros consideram a escassez de 
alimentos como evidencia da superpopulaęao mundial - que 
a especie humana excedeu a capacidade de suporte do plane¬ 
ta (ver Capitulo 53). Quaisquer que sejam as causas sociais 
e demograficas da desnutrięao, o aumento da produęao de 
alimentos e um objetivo humanitario. Como a terra e a agua 
sao os recursos mais limitantes, a melhor opęao e aumentar 
a disponibilidade em terras cultivadas ja existentes. Na yer¬ 
dade, existe muito pouca terra ‘ extra” que pode ser cultivada, 
especialmente pela necessidade de preseryaęao das poucas 
areas remanescentes de vida selvagem. Com base em estima- 
tivas conseryadoras do crescimento populacional, os agri¬ 
cultores terao que produzir 40% mais graos por hectare para 
alimentar a populaęao humana em 2030. A biotecnologia 
yegetal pode ajudar a yiabilizar essa produtividade. 

O uso comercial de plantas cultivadas transgenicas 
tem sido um dos exemplos de adoęao rapida de tecnologia 
na historia da agricultura. Essas plantas abrangem yarieda- 
des e hibridos de algodao, de milho e de batata que contem 
genes da bacteria Bacillus thuringiensis. Esses “transge- 
nes” codificam uma proteina (toxina Bt) que e tóxica aos 
insetos-praga (Figura 38.17). O uso dessas yariedades ve- 
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Milho sem Bt Milho com Bt 


Ł Figura 38.17 Milho sem Bt e milho com Bt. Testes de cam- 
po revelam que o milho sem Bt (a esquerda) e bastante danificado 
por predaęao de insetos e infecęao de Fusarium (mofo), ao passo 
que no milho com Bt(a direita) o dano e pequeno ou inexiste. 

getais reduz muito a necessidade de inseticidas ąuimicos. 
A toxina Bt , usada em plantas cultivadas, e produzida na 
planta como uma pró-toxina inofensiva, que se torna tóxi- 
ca somente se for ativada por condięóes alcalinas, como as 
observadas no intestino de insetos. Como os vertebrados 
tern estómago altamente acido, a pró-toxina consumida 
por animais ou por animais domesticos e tornada inofensi- 
va por desnaturaęao. 

Avanęos consideraveis tern sido feitos no desenvolvi- 
mento de plantas transgenicas que toleram certos herbi- 
cidas. O cultivo dessas plantas pode reduzir os custos de 
produęao ao permitir que os produtores “eliminem” as 
plantas com herbicidas que nao danificam as plantas cul- 
tivadas transgenicas, em vez de empregar mecanizaęao 
intensa, o que pode causar erosao do solo. Os pesquisado- 
res estao tambem modificando plantas mais resistentes a 
doenęas. Um exemplo e o mamao transgenico, resistente 
ao virus da mancha anelar, que foi introduzido no Havai, 
salvando a industria de mamao. 

A qualidade nutricional de plantas tambem tern sido 
melhorada. Por exemplo, de 250 a 500 mil crianęas ficam 
cegas a cada ano, devido a deficiencia de yitamina A. Mais 
da metade dessas crianęas morre no periodo de um ano 

► Figura 38.18 Combatendo 
a fome mundial com mandioca 
transgenica (Manihot esculenta). 

Essa cultura rica em amido e o Prin¬ 
cipal alimento para 800 milhóes 
de pobres do mundo, mas ela nao 
proporciona uma dieta balanceada. 

Alem disso, ela deve ser processa- 
da para a remoęao de substancias 
quimicas que liberam cianeto, uma 
toxina. Plantas transgenicas de 
mandioca tern sido desenvolvidas 
com nh/eis bastante aumentados 
de ferro e betacaroteno (precursor 
da vitamina A). Os pesquisadores 
criaram tambem individuos de man¬ 
dioca com massas de raizes com o 
dobro do tamanho normal e quase nao contendo substancias quimi- 
cas produtoras de cianeto. 

A transformaęao genetica mediante uso de 
Agrobacterium tumefaciens, que causa a doenęa chamada galha 
da coroa, e o metodo preferido de transporte de novos genes para 
celulas de mandioca. Revise o Conceito 20.4 e explique por que o 
uso desse patógeno na engenharia genetica nao produz a galha da 
coroa em plantas transgenicas. 


após ficarem cegas. Em resposta a essa crise, a engenharia 
genetica criou o “arroz dourado” (“Golden Rice”), yarieda- 
de transgenica suplementada com transgenes, permitindo 
a produęao de graos com aumento dos niveis de betaca¬ 
roteno, precursor da yitamina A. O arroz dourado esta 
próximo da produęao comercial nas Filipinas. Outra meta 
do melhoramento pela engenharia genetica e a mandioca, 
produto de primeira necessidade para 800 milhóes de pes- 
soas mais pobres do nosso planeta (Figura 38.18). 

Reduzindo a dependencia de combustfveis fósseis 

As fontes globais de combustiveis fósseis de baixo custo, es- 
pecialmente o petróleo, estao sendo exauridas com rapidez. 
Alem disso, a maioria dos climatologistas atribui o aque- 
cimento global principalmente a queima desenfreada de 
combustiveis fósseis, como carvao e petróleo, e a resultante 
liberaęao de C0 2 (um gas estufa). Como o mundo podera 
satisfazer as suas demandas de energia no seculo XXI, de 
maneira económica e nao poluente? Em certas localidades, 
a energia eólica ou solar talvez se tornem economicamente 
viaveis, mas e improvavel que essas fontes energeticas al- 
ternativas supram completamente as demandas de energia 
globais. Muitos cientistas preveem que os biocombustiveis 
- combustiveis deriyados da biomassa viva - possam pro- 
duzir uma fraęao consideravel das necessidades energetica 
do mundo em um futuro nao tao distante. A biomassa e a 
massa total de materia organica de um grupo de organis- 
mos em um habitat em especial. O uso de biocombustiveis 
a partir de biomassa yegetal reduziria a emissao liquida de 
C0 2 . Enquanto a queima de combustiveis fósseis aumenta 
as concentraęóes atmosfericas de C0 2 , as plantas cultivadas 
para biocombustiveis, ao realizarem a fotossintese, reabsor- 
vem o C0 2 emitido pela queima desses biocombustiveis, 
criando um ciclo neutralizado de carbono. 

No trabalho de criaęao de plantas cultivadas para bio- 
combustiveis a partir de precursores selvagens, os cientistas 
estao concentrando esforęos de domesticaęao em yegetais 
de crescimento rapido, como Panicum virgatum e o choupo 
(.Populus trichocarpa ), que podem crescer em solos muito 
pobres para a produęao de alimentos. Os cientistas nao pre- 
veem a biomassa yegetal sendo queimada de maneira direta. 
Em vez disso, os polimeros das paredes celulares, como a ce- 
lulose e a hemicelulose, que representam os compostos or- 
ganicos mais abundantes na Terra, seriam decompostos em 
aęucares por reaęóes enzimaticas. Esses aęucares, por sua 
vez, seriam fermentados em alcool e destilados para produ- 
zir biocombustfyeis. Atualmente, as enzimas e os processos 
de pre-tratamento envolvidos na conyersao da biomassa 
celulósica em etanol sao muito caros. Alem de aumentar o 
conteudo de polissacarideos das plantas e a biomassa total, 
os pesquisadores estao tentando modificar geneticamente 
as plantas com propriedades de paredes celulares, como o 
conteudo reduzido de lignina, que diminuiriam os custos de 
produęao de biocombustfyeis. 

0 debate sobre a biotecnologia yegetal 

Muito do debate sobre os OGM (organismos geneticamen¬ 
te modificados) na agricultura e politico, social, económico 
ou etico e, portanto, fora do alcance deste livro. Contudo, 
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deveńamos considerar as preocupaęóes biológicas sobre as 
plantas geneticamente modificadas. Alguns biólogos, espe- 
cialmente os ecólogos, estao preocupados com os riscos des- 
conhecidos associados a liberaęao dos OGM no ambiente. 
O debate esta centrado no grau em que os OGM poderiam 
prejudicar o ambiente ou a saude humana. Aąueles que que- 
rem urna aęao mais lenta na biotecnologia na agricultura (ou 
elimina-la) estao preocupados com a natureza inevitavel do 
“experimento”. Se um teste com um farmaco e interrompido, 
pode produzir resultados prejudiciais imprevistos. Todavia, 
nao podemos ser capazes de interromper o “teste” de intro- 
duęao de novos organismos na biosfera. Aqui, examinamos 
algumas criticas que tern sido lanęadas por oponentes aos 
OGM, incluindo os alegados efeitos sobre a saude humana e 
organismos nao alvo, alem do potencial escape transgenico. 

Aspectos de saude humana 

Muitos oponentes aos OGM preocupam-se com a possibi- 
lidade da engenharia genetica transferir inadvertidamen- 
te alergenicos - moleculas as quais algumas pessoas sao 
alergicas -de urna especie que os produz para urna planta 
usada para alimentaęao. Contudo, os biotecnologistas ja 
estao comprometidos em remover os genes que codificam 
proteinas alergenicas da soja e de outras culturas. Ate ago¬ 
ra, nao ha evidencia de que plantas geneticamente modi¬ 
ficadas, especificamente destinadas ao consumo humano, 
tenham efeitos adversos a saude. Na verdade, alguns ali- 
mentos geneticamente modificados tern o potencial de se¬ 
rem mais saudaveis do que os nao modificados. O milho Bt 
(cultivar transgenico com a toxina Bt ), por exemplo, con- 
tem 90% menos da micotoxina causadora de cancer e de- 
feitos de nascenęa do que o milho nao Bt. Essa toxina, de- 
nominada fumonisina, e altamente resistente a degradaęao 
e tern sido encontrada em concentraęóes alarmantemente 
altas em alguns lotes de produtos derivados de milho, des- 
de flocos a cerveja. A fumonisina e produzida por um fun- 
go ( Fusarium ) que infecta o milho danificado por insetos. 
Em geral, o milho Bt sofre menos danos por insetos do que 
o milho nao modificado geneticamente e, por isso, contem 
muito menos fumonisina. 

A avaliaęao do impacto dos OGM na saude humana 
tambem leva em consideraęao a saude dos trabalhadores 
rurais, muito dos quais costumam se expor a niveis eleva- 
dos de substancias quimicas inseticidas, antes da adoęao 
de culturas Bt. Na India, por exemplo, a adoęao dissemi- 
nada de algodao Bt levou a um decrescimo no uso de in¬ 
seticidas e urna reduęao de 80% no numero de casos de 
envenenamento agudo envolvendo agricultores. 

Efeitos possiveis em organismos nao alvo 

Muitos ecólogos estao preocupados que o cultivo de culturas 
geneticamente modificadas possa ter efeitos imprevistos so¬ 
bre organismos nao alvo. Um estudo de laboratório indicou 
que as larvas (lagartas) da borboleta monarca responderam 
desfavoravelmente e ate morreram, após ingerir folhas de 
asclepia (sua forragem preferida) pulverizada intensamente 
com graos de pólen de milho Bt transgenico. Desde entao, 
esse estudo tern sido desacreditado e oferece um bom exem- 
plo da natureza autocorretiva da ciencia. Quando os pesqui- 


sadores que realizaram esse estudo agitaram, em laborató¬ 
rio, as inflorescencias estaminadas do milho nas folhas de 
asclepia, os filetes, as anteras abertas e outras partes florais 
tambem cairam sobre as folhas. As pesquisas seguintes re- 
yelaram que eram essas outras peęas florais, e nao o pólen, 
que continham a toxina Bt em concentraęóes altas. Diferen- 
temente do pólen, essas peęas florais nao seriam carregadas 
pelo vento para os indmduos de asclepia próximos, quando 
cultivadas sob condięóes naturais de campo. Apenas urna li- 
nhagem de milho Bt , correspondendo a menos do que 2% da 
produęao comercial desse milho (e hoje interrompida), pro- 
duziu pólen com concentraęóes altas de toxina Bt. 

Em consideraęao aos efeitos negativos do pólen Bt nas 
borboletas monarca, deve-se tambem ponderar os efeitos 
de urna alternativa ao cultivo de milho Bt - a pulverizaęao 
de milho nao Bt com pesticidas quimicos. Estudos seguin¬ 
tes tern mostrado que essa pulverizaęao e muito mais pre- 
judicial as populaęóes yizinhas de monarca do que o cul- 
tivo de milho Bt. Embora os efeitos do pólen de milho Bt 
sobre as larvas da borboleta monarca pareęam pequenos, 
a controversia tern enfatizado a necessidade de testes de 
campo acurados de todas as culturas geneticamente modi¬ 
ficadas e a importancia de direcionar a expressao de genes 
para tecidos espedficos, para melhorar a seguranęa. 

Tratando do problema do escape transgenico 

Talvez a preocupaęao mais grave sobre as culturas GM 
seja a possibilidade dos genes introduzidos escaparem da 
cultura transgenica para as plantas inyasoras relacionadas, 
pela hibridizaęao. O receio e que a hibridizaęao esponta- 
nea entre urna cultura modificada para resistencia a her- 
bicidas e urna parente selvagem poderia dar origem a urna 
“superinvasora” (“ superweed que teria yantagem seletiva 
sobre outras inyasoras na natureza e seria muito mais dif i- 
cil de controlar no campo. Os defensores dos OGM salien- 
tam que a probabilidade de escape transgenico depende 
da capacidade de hibridizaęao da cultura e da inyasora e 
de como os transgenes afetam a adaptaęao geral dos hi- 
bridos. Urna caracteristica desejavel da cultura - um fe- 
nótipo anao, por exemplo - poderia ser desvantajosa para 
urna inyasora crescendo na natureza. Em outros casos, nao 
ha plantas inyasoras relacionadas (parentes) nas proximi- 
dades com que hibridizar; a soja, por exemplo, nao tern 
parentes selvagens nos EUA. Entretanto, a canola, o sorgo 
e muitas outras culturas hibridizam facilmente com inya¬ 
soras; ja ocorreu um escape transgenico da cultura para a 
inyasora em urna grammea de turfeira. Em 2003, urna va- 
riedade transgenica de Agrostis stolonifera, geneticamente 
modificada para resistir ao herbicida glifosato, escapou de 
urna parcela experimental no Oregon após um vendaval. 
Apesar dos esforęos para erradicar os indiyiduos que esca- 
param, 62% deles, encontrados nas proximidades tres anos 
depois, eram resistentes ao glifosato. Ate agora, o impacto 
ecológico desse evento parece pequeno, mas talvez esse 
nao seja o caso de futuros escapes transgenicos. 

Muitas estrategias diferentes estao sendo tenta- 
das com o objetivo de impedir o escape transgenico. Por 
exemplo, se a macho-esterilidade pudesse ser introduzida 
em plantas, elas ainda produziriam sementes e frutos se 
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polinizadas por plantas nao transgenicas próximas, mas 
elas produziriam graos de pólen nao viaveis. Uma se- 
gunda abordagem envolve apomixia geneticamente mo- 
dificada introduzida em culturas transgenicas. Quando 
uma semente e produzida por apomixia, o embriao e o 
endosperma se desenvolvem sem fecundaęao. Portanto, a 
transferencia dessa caracteristica para culturas transgeni¬ 
cas minimizaria a possibilidade de escape transgenico via 
pólen, pois as plantas poderiam ser macho-estereis sem 
comprometimento da produęao de sementes ou frutos. 
Uma terceira abordagem consiste em introduzir o transge- 
ne no DNA do cloroplasto da cultura. Em muitas especies 
yegetais, o DNA do cloroplasto e herdado estritamente 
pela oosfera, de modo que os transgenes no cloroplasto 
nao podem ser transferidos pelo pólen (para revisar a he- 
ranęa materna, ver Capitulo 15). Uma ąuarta abordagem 
para impedir o escape transgenico consiste em modificar 
geneticamente as flores para que se desenvolvam normal- 
mente, mas nao apresentem antese. Assim, ocorreria a au- 
topolinizaęao, mas seria improvavel que o pólen escapasse 
da flor. Essa soluęao exigiria modificaęóes no formato da 
flor. Varios genes florais tern sido identificados e poderiam 
ser manipulados para esse firn. 


O debate continuo a respeito dos O GM na agricultura 
exemplifica uma das ideias recorrentes deste livro: a rela- 
ęao da ciencia e da tecnologia com a sociedade. Os avanęos 
tecnológicos quase sempre envolvem algum risco de resul- 
tados nao pretendidos. No caso de culturas geneticamente 
modificadas, o risco zero e provavelmente inatingivel. Por¬ 
tanto, os cientistas e o publico devem avaliar caso a caso os 
possiveis beneficios dos produtos transgenicos, confronta- 
dos com os riscos de que a sociedade esta disposta a assu- 
mir. No melhor cenario e que essas discussóes e decisóes 
sejam baseadas em informaęóes cientificas sólidas e testes 
rigorosos, em vez de medo infundado ou otimismo cego. 


REVISAO DO CONCEITO 38.3 

1. Compare os metodos de melhoramento vegetal tradicional 
com a engenharia genetica. 

2. Por que o milho Bt tem menos fumonisina do que o milho 
nao GM? 

_ Em algumas especies, os genes do cloroplasto sao 

herdados apenas a partir do espermatozoide. Como isso po- 
deria influenciar esforęos para impedir o escape transgenico? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 38.1 

Flores, fecundaęao dupla e frutos sao caracteristicas 
fundamentais do cido de vida das angiospermas 

(p. 816-826) 

• A reproduęao das angiospermas envolve uma alternancia entre 
uma geraęao esporofitica diploide multicelular e uma geraęao ga- 
metofitica haploide multicelular. As flores, produzidas pelo espo- 
rófito, funcionam na reproduęao sexuada. 

• Os ąuatro órgaos florais sao sepalas, petalas, estames e carpelos. 
As sepalas protegem a gema floral. As petalas auxiliam a atrair po- 
linizadores. Os estames sustentam as anteras, nas ąuais os micrós- 
poros haploides transformam-se em graos de pólen contendo um ga- 
metófito masculino. Os carpelos contem óvulos (sementes imaturas) 
em suas bases salientes. Dentro dos óvulos, os sacos embrionarios 
(gametófitos femininos) de- 
senvolvem-se de megasporos. 

• A polinizaęao, que precede a 
fecundaęao, e a colocaęao do 
pólen sobre o estigma de um 
carpelo. Após a polinizaęao, o 
tubo polinico descarrega dois 
espermatozoides no gametó- 
fito feminino. Dois esperma¬ 
tozoides sao necessarios para 
fecundaęao dupla, processo 
em que um espermatozoide 
fecunda a oosfera, formando 
o zigoto e finalmente um em¬ 


briao, enquanto o outro espermatozoide combina-se com o nucleo 
polar, dando origem ao endosperma (reserva de nutrientes). 

• A casca da semente envolve o embriao, junto com as reservas nu- 
tritivas armazenadas no endosperma ou nos cotiledones. A dor- 
mencia das sementes garante que elas germinem apenas quando 
as condięóes para a sobrevivencia das plantulas sejam favoraveis. 
A quebra da dormencia muitas vezes requer estimulos ambientais, 
como mudanęas de temperatura ou de luz. 

• O fruto envolve e protege as sementes, alem de auxiliar na disper- 
sao pelo vento ou na atraęao de animais dispersores de sementes. 

] Que mudanęas ocorrem nos quatro tipos de peęas florais a medida 
que uma flor se transforma em um fruto? 

CONCEITO 38.2 

As plantas floriferas se reproduzem sexuada e 
assexuadamente ou das duas maneiras (p. 827-830) 

• A reproduęao assexuada, tambem conhecida como reproduęao 
vegetativa, permite a proliferaęao rapida de plantas bem-sucedi- 
das. A reproduęao sexuada gera a maioria das variaęóes geneticas 
que tornam possivel a adaptaęao evolutiva. 

• As plantas desenvolveram muitos mecanismos para evitar a auto- 
fecundaęao, incluindo a presenęa de flores estaminadas e pistiladas 
em indmduos diferentes, produęao nao sincronizada de partes es¬ 
taminadas e pistiladas em uma unica flor e as reaęóes de autoin- 
compatibilidade, em que sao rejeitados os graos de pólen com um 
alelo identico a um presente na parte pistilada. 

• E possivel clonar plantas a partir de celulas individuais, que podem 
ser geneticamente manipuladas antes de serem destinadas ao de- 
senvolvimento de uma planta. 

] Quais sao as vantagens e as desvantagens da reproduęao assexuada? 



Um espermato¬ 
zoide se fundę 
com a oosfera, 
formando o 
zigoto (2n). 


Um espermatozoide se fundę com 
dois nucleos polares, formando o 
endosperma (3/7). 
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CONCEITO 38.3 

As pessoas modificam as culturas mediante 
cruzamento e engenharia genetica (p. 830-834) 

• A hibridizaęao de diferentes variedades e, ate mesmo, especies ve- 
getais e comum na natureza e tem sido usada por melhoristas, an- 
tigos e modernos, para introduzir novos genes nas culturas. Após a 
hibridizaęao bem-sucedida de duas plantas, selecionam-se aąueles 
descendentes que tem as caracteristicas desejadas. 

• Na engenharia genetica, genes de organismos nao aparentados sao 
incorporados as plantas. As plantas geneticamente modificadas 
(GM) podem aumentar a ąualidade e a ąuantidade alimentar no 
mundo, bem como tornar-se progressivamente importantes como 
biocombustiveis. 

• Duas importantes culturas GM sao o arroz dourado, que fornece 
mais yitamina A, e o milho Bt, que e resistente a insetos. 

• Ha preocupaęóes sobre os riscos desconhecidos da liberaęao dos 
OGM no ambiente, mas os beneficios potenciais de culturas trans- 
genicas precisam ser considerados. 

] Apresente tres exemplos de como a engenharia genetica tem au- 

mentado a gualidade alimentar ou a produtividade agricola. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Um fruto e: 

a. um ovario maduro. 

b. um óvulo maduro. 

c. urna semente mais seus tegumentos. 

d. um saco embrionario ampliado. 

2. Fecundaęao dupla significa que: 

a. flores precisam ser polinizadas duas vezes para produzir 
frutos e sementes. 

b. cada oosfera precisa receber dois espermatozoides para pro¬ 
duzir um embriao. 

c. um espermatozoide e necessario para fecundar a oosfera e 
um segundo espermatozoide e necessario para fecundar o 
nucleo polar. 

d. cada espermatozoide tem dois nucleos. 

3. O “arroz dourado”: 

a. e resistente a varios herbicidas, tornando pratica, por meio des- 
ses herbicidas, a eliminaęao de invasores nas lavouras de arroz. 

b. contem transgenes que aumentam o conteudo de yitamina A. 

c. inclui genes bacterianos que produzem urna toxina que re- 
duz o dano de insetos-pragas. 

d. produz graos maiores e dourados que aumentam os rendi- 
mentos das culturas. 

4. Referente a enxertia, qual e a afirmativa correta? 

a. Os porta-enxertos e os enxertos referem-se a ramos de es¬ 
pecies diferentes. 

b. Os porta-enxertos e os enxertos devem provir de especies 
nao aparentadas. 

c. Os porta-enxertos fornecem sistemas de raizes para a enxertia. 

d. A enxertia cria novas especies. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

5. Algumas especies dioicas tem o genótipo XY para flores esta- 

minadas e XX para flores pistiladas. Após a fecundaęao dupla, 

quais seriam os genótipos dos nucleos dos embrióes e do endos- 

perma? 

a. Embriao XY/endosperma XXX ou embriao XX/endosper- 
ma XXY. 

b. Embriao XX/endosperma XX ou embriao XY/endosperma XY. 

c. Embriao XX/endosperma XXX ou embriao XY/endosper- 
ma XYY. 


d. Embriao XX/endosperma XXX ou embriao XY/endosper- 
ma XXY. 


6. Urna flor pequena com petalas verdes mais provavelmente e: 

a. polinizada por abelhas. 

b. polinizada por passaros. 

c. polinizada por morcegos. 

d. polinizada pelo vento. 


7. 


8 . 


Os pontos escuros que cobrem os morangos sao na yerdade fru¬ 
tos formados a partir de carpelos separados de urna unica flor. 
A poręao carnosa e saborosa de um morango deriva do recep- 
taculo de urna flor com muitos carpelos separados. Portanto, o 
morango e um: 

a. fruto simples com muitas sementes. 

b. fruto multiplo e um fruto acessório. 

c. fruto simples e um fruto agregado. 

d. fruto agregado e um fruto acessório. 


DESENHE 


Faęa um desenho de urna flor e identifique as suas 


peęas. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9. conexAo EVOLUTIVA 

Com relaęao a reproduęao sexuada, algumas especies yegetais 
sao totalmente autocompativeis, outras sao totalmente au- 
toincompativeis e algumas exibem urna “estrategia mista” com 
autoincompatibilidade parciał. Essas estrategias reprodutivas 
diferem nas suas implicaęóes para o potencial evolutivo. Por 
exemplo, como poderia se comparar o sucesso de urna especie 
autoincompativel com urna autocompativel, como urna pequena 
populaęao fundadora ou populaęao remanescente de um grave 
gargalo populacional (ver Capitulo 23). 

10. PESQUISA CIENTIFICA 

Criticos dos alimentos GM tem argumentado que os transgenes 
podem desorganizar o funcionamento celular, causando o apare- 
cimento de substancias inesperadas e potencialmente prejudiciais 
no interior das celulas. Substancias intermediarias tóxicas, que 
normalmente ocorrem em quantidades muito pequenas, podem 
surgir em quantidades maiores ou novas substancias podem apa- 
recer. O transtorno pode tambem levar a perda de substancias que 
ajudam a manter o metabolismo normal. Se voce fosse o principal 
consultor cientifico de um pais, como responderia a essa critica? 

11. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Os seres humanos estao envolvidos em manipulaęao genetica ha 
milenios, produzindo yariedades animais e yegetais por meio de 
cruzamento seletivo e hibridizaęao, que modificam expressiva- 
mente os genomas dos organismos. Na sua opiniao, por que a 
engenharia genetica moderna, que muitas vezes implica na in- 
troduęao ou modificaęao de apenas um ou alguns genes, tem 
enfrentado tanta oposięao? Algumas modalidades de engenharia 
genetica seriam mais preocupantes do que outras? Explique. 

12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), discuta como a capa- 
cidade de urna flor de se reproduzir com outras flores da mesma 
especie e urna propriedade emergente, surgida a partir das peęas 
florais e da sua organizaęao. 


13. 



(a) O que e um grao de pó- 
len? (b) Como ele se for¬ 
ma? (c) Qual e sua funęao e 
como ele a executa? (d) Em 
um contexto evolutivo, por 
que o pólen foi urna etapa 
importante ao permitir que 
as espermatófitas se tornas- 
sem as plantas dominantes? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 








Respostas das Plantas a Sinais 
Internos e Externos 


CONCEITOS-CHAVE 

39.1 As rotas de transduęao de 
sinais ligam a recepęao a 
resposta 



39.2 Os fitormónios ajudam a 
coordenar o crescimento, o 
desenvolvimento e as res¬ 
postas aos estimulos 

39.3 As respostas a luz sao cru- 
ciais para o sucesso das 
plantas 

39.4 As plantas respondem a 
uma ampla diversidade de 
estimulos alem da luz 

39.5 As plantas respondem aos 
ataques de patógenos e de 
herbivoros 



Estimulos e vida estacionaria 

D evagar, o caęador desloca-se pelo arbusto em direęao a sombra, onde sua 
presa pode ser mais facilmente encontrada. Ele iniciou sua caęada com 
apenas uma semana de provisóes. Se nao encontrar alimento logo, ele morrera. 
Por fim, ele detecta um cheiro promissor e dirige-se ate a fonte. Quando a sua 
presa esta ao seu alcance, ele a envolve. Entao, ele percebe uma presa ainda 
melhor! Ele parte em direęao ao seu novo alvo, laęa-o e busca os sucos vitais de 
sua nutritiva vitima. 

O “caęador” e uma planta florifera nao fotossintetizante e parasitica de- 
nominada cipó-chumbo ( Cuscuta ). Após a germinaęao, uma plantula de cipó- 
-chumbo, suprida de nutrientes armazenados durante o desenvolvimento do 
embriao, busca uma planta hospedeira (Figura 39.1). Se nao encontrar uma 
planta hospedeira em cerca de uma semana, a plantula morre. O cipó-chumbo 
ataca emitindo gavinhas (parte interior da imagem) que se enrolam no hos- 
pedeiro. Em uma hora, o cipó-chumbo explora o hospedeiro ou vai adiante. 
Se permanecer, ele leva varios dias para alcanęar o floema do hospedeiro, por 
meio de apendices sugadores, os haustórios. A ąuantidade de gavinhas que o 
cipó-chumbo desenvolve depende do grau nutricional do hospedeiro. 

Como o cipó-chumbo localiza suas vitimas? Ha muito tempo, os biólogos 
sabem que ele cresce em direęao a sombra (existe lugar melhor para encontrar 
um caule?), mas com a exata intenęao de encontrar com suas vitimas. No en- 
tanto, novos estudos revelam que as substancias quimicas liberadas por uma 
planta hospedeira potencial atraem o cipó-chumbo, provocando o seu cresci¬ 
mento naquela direęao. 

O comportamento do cipó-chumbo e incomum, mas as plantas fotossin- 
tetizantes tambem percebem seu ambiente, aproveitando a disponibilidade de 
luz solar e de areas do solo ricas em nutrientes. Esses comportamentos envol- 
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vem rotas de transduęao de sinais nao muito diferentes de 
algumas rotas pelas ąuais voce interage com seu ambiente. 
Nos mveis de recepęao e transduęao de sinais, suas celulas 
nao sao tao diferentes das celulas vegetais - as semelhan- 
ęas superam em muito as diferenęas. Todavia, na condi- 
ęao de animal, voce responde aos estimulos ambientais 
de modo bem diferente das plantas. Em geral, os animais 
respondem com movimento; as plantas alteram o cresci- 
mento e o desenvolvimento. 

As plantas tambem precisam se ajustar as mudanęas 
de horarios, como a passagem de estaęóes, para competir 
com sucesso. Alem disso, elas interagem com urna ampla 
gama de organismos. Todas essas interaęóes fisicas e qui- 
micas envolvem rotas complexas de transduęao de sinais. 
Neste capitulo, buscamos compreender as substancias qui- 
micas internas (hormónios) que regulam o crescimento e o 
desenvolvimento das plantas e como elas percebem e res¬ 
pondem aos seus ambientes. 


CONCEITO 39.1 

As rotas de transduęao de sinais ligam a 
recepęao a resposta 

Os individuos de cipó-chumbo recebem sinais especificos 
do seu ambiente e respondem a eles de maneira a aumen- 
tar a sobrevivencia e o sucesso reprodutivo, mas esse com- 
portamento nao e exclusivo desta especie. Considere um 
exemplo trivial, como urna batata esquecida no fundo de 
um armario de cozinha. Esse caule subterraneo modificado, 
ou tuberculo, gera brotos a partir dos seus “olhos” (gemas 
axilares). Esses brotos, no entanto, assemelham-se muito 
pouco aos de urna planta tipica. Em vez de caules robus- 
tos e folhas verdes e largas, essa planta tern caules palidos 
e folhas pequenas, bem como raizes curtas (Figura 39.2a). 
Essas adaptaęóes morfológicas para crescimento no escuro, 
coletivamente chamadas de estiolamento, fazem sentido 
se considerarmos que um individuo de batata jovem na na- 
tureza geralmente encontra escuridao continua quando em 
brotaęao subterranea. Sob essas circunstancias, as folhas 
expandidas encontrariam obstaculos para a penetraęao no 
solo e seriam danificadas a medida que os brotos abrissem 
caminho nele. Como as folhas sao reduzidas e subterraneas, 
existe pouca perda evaporativa de agua e pequena necessi- 
dade de um sistema de raizes extenso para repor a perda de 
agua por transpiraęao. Alem disso, a energia gasta na pro- 
duęao de clorofila seria desperdięada, pois nao ha luz para 
a fotossintese. Em vez disso, um individuo de batata cres¬ 
cendo no escuro aloca tanta energia quanto possivel para 
o alongamento dos seus caules. Essa adaptaęao permite a 
emergencia dos brotos antes que as reservas de nutrientes 
no tuberculo sejam esgotadas. A resposta do estiolamento 
e um exemplo de como a morfologia e a fisiologia de urna 
planta estao ajustadas ao seu entorno mediante complexas 
interaęóes entre sinais ambientais e internos. 

Quando um broto alcanęa a luz, a planta experimen- 
ta profundas alteraęóes, denominadas coletivamente de 



(a) Antes da exposięao a luz. 

Uma batata cultivada no escuro 
tem caules longos e finos, alem 
de folhas nao expandidas - 
adaptaęóes morfológicas que 
permitem a penetraęao dos 
brotos no solo. As raizes sao 
curtas, mas ha pouca necessi- 
dade de absoręao de agua, 
pois ela e perdida em pequena 
quantidade pelos brotos. 



(b) Após uma semana de 
exposięao a luz natural do 
dia. Um individuo da batata 
comeęa a assemelhar-se a 
uma planta tipica, com folhas 
verdes e largas, caules curtos 
robustos e raizes longas. Essa 
transformaęao comeęa com a 
recepęao de luz por um 
pigmento especifico denomi- 
nado fitocromo. 


▲ Figura 39.2 Desestiolamento {greening) induzido pela 
luz, em batatas cultivadas no escuro. 


desestiolamento (informalmente conhecido como gre - 
ening). O alongamento do caule desacelera; as folhas se 
expandem; as raizes se alongam, e os brotos produzem 
clorofila. Em resumo, ela comeęa a assemelhar-se a uma 
planta tipica (Figura 39.2b). Nesta seęao, utilizaremos 
essa resposta de desestiolamento para exemplificar como 
a recepęao de um sinal - neste caso, a luz - por uma celula 
yegetal e transformada em resposta (greening ). Ao longo 
do caminho, exploraremos como os estudos com mutan- 
tes permitem compreender os detalhes moleculares dos 
estagios do processamento do sinal pela celula: recepęao, 
transduęao e resposta (Figura 39.3). 


CITOPLASMA 



© Resposta 


Hormónio 
ou estimulo 
ambiental 


Ativaęao 
das respostas 
celulares 


Membrana plasmatica 


A Figura 39.3 Revisao de um modelo geral das rotas de 
transduęao de sinais. Conforme discutido no Capitulo 11, um 
hormónio ou outro tipo de estimulo, interagindo com uma proteina 
receptora especffica, pode desencadear a ativaęao sequencial de 
proteinas de revezamento e tambem a produęao de mensageiros 
secundarios que participam desta rota. 0 sinal passa de proteina a 
proteina, produzindo por firn as respostas celulares. Neste diagrama, 
o receptor esta na superficie da celula-alvo; em outros casos, o esti¬ 
mulo interage com receptores dentro da celula. 
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Recepęao 

Os sinais sao primeiramente detectados por receptores, 
protemas que passam por mudanęas em resposta a um 
estimulo especifico. O receptor envolvido no desestio- 
lamento e um tipo de fitocromo , membro de uma classe 
de fotorreceptores que examinaremos em detalhes mais 
adiante neste capitulo. Diferente da maioria dos recep¬ 
tores, presentes na membrana plasmatica, o tipo de fito¬ 
cromo que atua no desestiolamento localiza-se no cito- 
plasma. Pesquisadores demonstraram a necessidade do 
fitocromo para o desestiolamento, mediante estudos em 
tomateiro, parente próximo da batata. O mutante aurea 
do tomateiro, que tern mveis reduzidos de fitocromo, e 
menos verde do que os tomateiros do tipo selvagem quan- 
do expostos a luz {aurea em latim significa “dourado”; na 
ausencia de clorofila, os pigmentos acessórios amarelo e 
cor de laranja, denominados carotenoides, sao mais evi- 
dentes). Os pesquisadores produziram uma resposta nor- 
mal de desestiolamento em celulas individuais da folha do 
mutante aurea , mediante injeęao de fitocromo proceden- 
te de outras plantas e exposięao dessas celulas a luz. Esses 
experimentos revelaram que o fitocromo atua na detec- 
ęao da luz durante o desestiolamento. 


Transduęao 

Os receptores podem ser sensiveis a sinais ambientais ou 
quimicos muito fracos. Algumas respostas de desestiola¬ 
mento sao desencadeadas por niveis de luz extremamente 
baixos, em certos casos equivalentes a poucos segundos 
de luar. A transduęao desses sinais extremamente bai- 
xos envolve mensageiros secundarios - pequenos ions 
e moleculas na celula que amplificam o sinal e o transfe¬ 
rem do receptor para protemas que realizam a resposta 
(Figura 39.4). No Capitulo 11, discutimos varios tipos de 
mensageiros secundarios (ver Figuras 11.12 e 11.14). Aqui, 
examinamos os papeis particulares de dois tipos de mensa¬ 
geiros secundarios no desestiolamento: ions calcio (Ca 2+ ) e 
GMP cielico (GMPc). 

Alteraęóes nos niveis de Ca 2+ citosólico desempe- 
nham um papel importante na transduęao de sinal do fi¬ 
tocromo. A concentraęao de Ca 2+ citosólico e geralmente 
muito baixa (cerca de 10” 7 M), mas a ativaęao do fitocromo 
leva a abertura de canais de Ca 2+ e ao aumento transitório 
de 100 vezes nos niveis de Ca 2+ citosólico. Em resposta a 
luz, o fitocromo passa por uma mudanęa de forma que leva 
a ativaęao de guanilil-ciclase, enzima que produz o mensa- 
geiro secundario GMP cielico. Tanto Ca 2+ quanto GMPc 
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© Uma rota usa GMPc como 
mensageiro secundario que 
ativa uma proteina-cinase. 

A outra rota aumenta o nivel 
citosólico de Ca 2+ , que ativa 
outra proteina-cinase. 
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celular 


Proteina 
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Transcrięao 


As duas rotas 
levam a expressao de 
genes de protemas 
que atuam na resposta 
de desestiolamento. 


Traduęao 


0 O sinal luminoso e 
detectado pelo fitormónio 
(receptor), que ativa ao 
menos duas rotas de 
transduęao de sinais. 


Protemas de 
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desestiolamento 
( greening) 


Canal de 
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▲ Figura 39.4 Exemplo de transduęao de sinais em plan- imma Qual representaęao na Figura 11.17 exempli- 
tas: o papel do fitocromo na resposta de desestiolamento fjca melhor a rofa de transdu0o de sinais dependente do fitocromo 
{greening). durante o desestiolamento. Explique. 
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devem ser produzidos para uma resposta completa de de- 
sestiolamento. A injeęao de GMPc nas celulas da folha do 
tomateiro aurea , por exemplo, induz um desestiolamento 
apenas parciał 

Resposta 

Fundamentalmente, os mensageiros secundarios regulam 
uma ou mais atividades celulares. Na maioria dos casos, 
essas respostas envolvem o aumento da atividade de en- 
zimas em particular. Existem dois mecanismos principais 
pelos ąuais uma rota de sinalizaęao pode aumentar uma 
etapa enzimatica em uma rota bioąuimica: modificaęao 
pós-traducional e regulaęao transcricional. A modificaęao 
pós-traducional ativa enzimas preexistentes. A regulaęao 
transcricional aumenta ou diminui a sintese de RNAm que 
codifica uma enzima especifica. 

Modificaęao pós-traducional de proteinas preexistentes 

Na maioria das rotas de transduęao de sinais, as proteinas 
preexistentes sao modificadas pela fosforilaęao de aminoa- 
cidos especificos, que altera a hidrofobicidade e a atividade 
da proteina. Muitos mensageiros secundarios, incluindo o 
GMPc e o Ca 2+ , ativam diretamente proteinas-cinases. Mui- 
tas vezes, uma proteina-cinase ira fosforilar outra proteina- 
-cinase, que, por sua vez, fosforila outra e assim por diante 
(ver Figura 11.10). Essas cascatas de cinases podem conec- 
tar estimulos iniciais a respostas em um nivel de expressao 
genica, geralmente via fosforilaęao de fatores de transcrięao. 
Como examinaremos em seguida, muitas rotas de transdu¬ 
ęao de sinais regulam a sintese de novas proteinas, funda¬ 
mentalmente Ugando ou desligando genes especificos. 

As rotas de transduęao de sinais devem tambem ter 
um meio de se desligar quando o sinal inicial nao estiver 
mais presente, como quando uma batata em brotaęao e 
colocada de volta no armario. As proteinas-fosfatases, en¬ 
zimas que desfosforilam proteinas especificas, sao impor- 
tantes nesse processo de “desligamento”. Em qualquer mo- 
mento particular, o funcionamento de uma celula depende 
do balanęo da atividade de muitos tipos de proteinas-cina¬ 
ses e proteinas-fosfatases. 

Regulaęao transcricional 

Como discutido no Capitulo 18, as proteinas denominadas 
fatores de transcrięao especificos se ligam a regióes especi¬ 
ficas do DNA e controlam a transcrięao de genes especifi¬ 
cos (ver Figura 18.10). No caso do desestiolamento induzi- 
do pelo fitocromo, varios desses fatores de transcrięao sao 
ativados por fosforilaęao em resposta a condięóes de luz 
apropriadas. A ativaęao de alguns desses fatores de trans¬ 
crięao depende da sua fosforilaęao por proteinas-cinases 
ativadas por GMPc ou Ca 2+ . 

Os mecanismos pelos quais um sinal promove mu- 
danęas no desenvolvimento pode depender de fatores de 
transcrięao que sao ativadores (que aumentam a transcri¬ 
ęao de genes especificos) ou repressores (que diminuem a 
transcrięao) ou ambos. Por exemplo, alguns mutantes de 


Arabidopsis thaliana , exceto pela cor palida, tern morfolo¬ 
gia de plantas que crescem a luz, mesmo quando cultiva- 
das no escuro; eles tern folhas expandidas e caules curtos e 
yigorosos, mas nao sao verdes porque a etapa finał da pro- 
duęao de clorofila necessita de luz direta. Esses mutantes 
apresentam deficiencia em um repressor que normalmente 
inibe a expressao de outros genes que sao ativados pela luz. 
Quando o repressor e eliminado por mutaęao, a rota nor¬ 
malmente bloqueada tern prosseguimento. Por isso, esses 
mutantes tern a aparencia de terem sido cultivados na pre- 
senęa da luz, exceto pela sua cor palida. 

Proteinas de desestiolamento ("greening") 

Que tipos de proteinas sao ativados por fosforilaęao ou 
novamente transcritos durante o processo de desestiola¬ 
mento? Muitas sao enzimas que funcionam diretamente 
na fotossintese; outras sao enzimas envolvidas no forneci- 
mento de precursores quimicos necessarios a produęao de 
clorofila; outras ainda afetam os niveis de fitormónios que 
regulam o crescimento. Por exemplo, os niveis de auxina e 
brassinosteroides, hormónios que intensificam o alonga- 
mento do caule, diminuem após a ativaęao do fitocromo. 
Esse decrescimo explica o lento alongamento que acompa- 
nha o desestiolamento. 

Discutimos com relativos detalhes a transduęao de 
sinais envolvida na resposta de desestiolamento de um in- 
dividuo de batata, para dar a noęao da complexidade das 
mudanęas bioquimicas que fundamentam esse processo. 
Cada fitormónio e estimulo ambiental desencadeiam uma 
ou mais rotas de transduęao de sinais de complexidade 
comparavel. Como nos estudos com o mutante aurea de 
tomateiro, o isolamento de mutantes (abordagem gene- 
tica) e as tecnicas de biologia molecular estao ajudando 
os pesquisadores a identificar essas varias rotas. Todavia, 
essa pesquisa recente se aliceręa em uma longa historia de 
meticulosas investigaęóes fisiológicas e bioquimicas sobre 
como as plantas funcionam. Como yeremos na próxima 
seęao, os experimentos classicos proporcionaram os pri- 
meiros indicios de que as moleculas sinalizadoras trans- 
portadas, denominadas hormónios, sao reguladores inter- 
nos do crescimento yegetal. 


REVISAO DO CONCEITO 39.1 

1. Quais sao as diferenęas morfológicas entre plantas cultivadas 
no escuro e na presenęa da luz? Explique como o estiola- 
mento ajuda a plantula a competir com sucesso. 

2. A ciclo-heximida e uma substancia que inibe a sintese pro- 
teica. Identifique qual o efeito que ela teria no desestiola¬ 
mento. 

_ O Viagra, da disfunęao sexual, inibe uma enzima 

que interrompe o GMP cielico. Se as celulas de folhas de 
tomateiro tivessem uma enzima semelhante, a aplicaęao de 
Viagra causaria um desestiolamento normal das folhas do 
tomateiro mutante aurea? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 
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CONCEITO 39.2 

Os fitormónios ajudam a coordenar o 
crescimento, o desenvolvimento e as 
respostas aos estimulos 

Um hormónio e uma molecula sinalizadora produzida em 
ąuantidades diminutas por uma parte do corpo de um or- 
ganismo e transportada para outras partes, onde se liga a 
um receptor especifico e desencadeia respostas em celu- 
las e tecidos-alvo. Em animais, o transporte dos hormó- 
nios costuma ser feito pelo sistema circulatório, um crite- 
rio muitas vezes incluido na definięao do termo. Muitos 
biólogos vegetais, no entanto, argumentam que o conceito 
de hormónio, originado de estudos em animais, e bastan- 
te limitado para descrever processos fisiológicos vegetais. 
Por exemplo, as plantas nao tern sangue em circulaęao 
para o transporte de moleculas sinalizadoras semelhantes 
a hormónios. Alem disso, algumas moleculas sinalizado¬ 
ras, consideradas hormónios yegetais, atuam apenas local- 


mente. Por firn, existem algumas moleculas sinalizadoras 
em plantas, como a glicose, que normalmente ocorrem em 
concentraęóes maiores do que um hormónio tipico. Con- 
tudo, elas ativam rotas de transduęao de sinal que alteram 
imensamente o funcionamento das plantas de maneira 
semelhante a um hormónio. Desse modo, muitos biólo¬ 
gos yegetais preferem empregar a expressao regulador de 
crescimento vegetal , de sentido mais amplo, para descrever 
compostos organicos, tanto naturais como sinteticos, que 
modificam ou controlam um ou mais processos fisiológi¬ 
cos especificos de uma planta. Neste momento, as expres- 
sóes hormónio vegetal e regulador de crescimento vegetal 
sao usadas mais ou menos igualmente; por coerencia his- 
tórica, utilizaremos a expressao hormónio vegetal e adota- 
remos o criterio de que os hormónios yegetais sao ativos 
em concentraęóes muito baixas. 

Os hormónios yegetais sao produzidos em concentra¬ 
ęóes muito baixas, mas uma quantidade diminuta pode ter 
um efeito profundo no crescimento e no desenvolvimento 
da planta. Praticamente todo e qualquer aspecto do cresci¬ 
mento e do desenvolvimento da planta esta em certo grau 


Tabela 39.1 Visao geral dos fitormónios 


Hormónio Onde e produzido ou encontrado na planta 

Principais funęóes 


Auxina (AlA) 


Citocininas 


Giberelinas (GA) 


Acido abscisico 
(ABA) 


Etileno 


Brassinosteroides 


Jasmonatos 


Estrigolactonas 


Meristemas apicais caulinares e folhas jovens sao os prin- 
cipais locais de sintese de auxina. Os meristemas apicais 
das raizes tambem produzem auxina, embora grandę 
parte da necessidade da raiz seja suprida pela parte ae- 
rea. As sementes em desenvolvimento e os frutos contem 
nh/eis elevados de auxina, mas nao esta claro se ela e 
recem-sintetizada ou transportada de tecidos maternos. 
Elas sao sintetizadas principalmente nas raizes e transpor- 
tadas para outros órgaos, embora existam muitos locais 
de produęao menor. 

Os meristemas de gemas apicais e das raizes, as folhas jo- 
vens e as sementes em desenvolvimento sao os principais 
locais de produęao. 

Quase todas as celulas vegetais tern a capacidade de sin- 
tetizar acido abscisico, e a sua presenęa foi detectada em 
todos os órgaos principais e tecidos vivos; ele pode ser 
transportado pelo floema ou pelo xilema. 

Esse hormónio gasoso pode ser produzido pela maioria 
das partes da planta. Ele e produzido em concentraęóes 
altas durante a senescencia, a abscisao foliar e o amadu- 
recimento de alguns tipos de frutos. A sintese tambem e 
estimulada por ferimentos e estresse. 

Esses compostos estao presentes em todos os tecidos ye¬ 
getais, embora diferentes intermediarios predominem em 
órgaos distintos. Os brassinosteroides produzidos interna- 
mente atuam nas proximidades do local de sintese. 

Eles constituem um grupo pequeno de moleculas aparen- 
tadas, derivadas do acido linolenico, um acido graxo. Eles 
sao produzidos em varias partes da planta, e transporta- 
dos no floema para outras partes da planta. 

Esses hormónios (derivados de carotenoides) e sinais ex- 
tracelulares sao produzidos nas raizes, em resposta a con¬ 
centraęóes baixas de fosfato ou fluxo elevado de auxina 
procedente da parte aerea. 


Estimula o alongamento do caule (apenas em baixa concentra- 
ęao); promove a formaęao de raizes laterais e adventicias; reguła 
o desenvolvimento de frutos; aumenta a dominancia apical; atua 
no fototropismo e no gravitropismo; promove a diferenciaęao 
yascular; retarda a abscisao foliar. 


Regulam a divisao celular em caules e raizes; modificam a domi¬ 
nancia apical e promovem o crescimento de gemas laterais; pro- 
movem o movimento de nutrientes para os tecidos-dreno; esti- 
mulam a germinaęao de sementes; retardam a senescencia foliar. 
Estimulam o alongamento do caule, o desenvolvimento do pólen, 
o crescimento do tubo polinico, o crescimento do fruto e o de- 
senvolvimento e a germinaęao da semente; regulam a determina- 
ęao do sexo e a transięao entre as fases juvenil e adulta. 

Inibe o crescimento; promove o fechamento estomatico durante 
o estresse hidrico; promove a dormencia da semente e inibe a 
germinaęao precoce; promove a senescencia foliar; promove a 
tolerancia a dessecaęao. 

Promove o amadurecimento de muitos tipos de frutos, a abscisao 
foliar e a resposta triplice em plantulas (inibięao do alongamento 
do caule, promoęao da expansao lateral e do crescimento lateral); 
aumenta a taxa de senescencia; promove a formaęao da raiz e de 
pelos da raiz; promove o florescimento na familia do abacaxi. 
Promovem a expansao celular e a divisao celular nas partes aereas; 
promovem o crescimento da raiz em concentraęóes baixas; inibem 
o crescimento da raiz em concentraęóes altas; promovem a dife¬ 
renciaęao do xilema e inibem a diferenciaęao do floema; promo- 
vem a germinaęao de sementes e o alongamento do tubo polinico. 
Regulam uma ampla diversidade de funęóes, incluindo o ama¬ 
durecimento do fruto, o desenvolvimento floral, a produęao de 
pólen, o enrolamento de gavinhas, o crescimento da raiz, a ger¬ 
minaęao de sementes e a secreęao de nectar; produzidos tambem 
em resposta a herbivoria e a invasao de patógenos. 

Promovem a germinaęao de sementes, o controle da dominancia 
apical e a atraęao de fungos micorrizicos para a raiz. 
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sob controle hormonal. Cada hormónio tem multiplos efei- 
tos, dependendo do seu sftio de aęao, da sua concentraęao 
e do estagio de desenvolvimento da planta. Inversamente, 
multiplos hormónios podem influenciar um só processo. 
As respostas aos fitormónios comumente dependem das 
ąuantidades dos hormónios envolvidos e das suas concen- 
traęóes relativas. Com freąuencia, as interaęóes entre dife- 
rentes hormónios, em vez da atuaęao deles isoladamente, 
e que controlam o crescimento e o desenvolvimento. Essas 
interaęóes vao tornar-se aparentes no levantamento das 
funęóes hormonais. 


Pesquisa 


Qual parte de um coleóptilo de grammea tem 
sensibilidade a luz e como o sinal e transmitido? 

Experimento Em 1880, Charles e Francis Darwin removeram 
e cobriram partes de coleóptilos de grammea, para determinar 
qual parte era sensivel a luz. Em 1913, Peter Boysen-Jensen 
separou coleóptilos com materiais diferentes, para determinar 
como e transmitido o sinal para o fototropismo. 

Resultados 


Urna visao geral dos fitormónios 

A Tabela 39.1 mostra os principais tipos e aęóes dos fitor¬ 
mónios, incluindo auxina, citocininas, giberelinas, acido 
abscisico, etileno, brassinosteroides, jasmonatos e estrigo- 
lactonas. 

Auxina 

A ideia de que existem mensageiros quimicos em yegetais 
surgiu a partir de urna serie de experimentos classicos so- 
bre como os caules respondem a luz. Como voce sabe, o 
caule de urna planta domestica, perto de urna janela, cresce 
em direęao a luz. Qualquer resposta de crescimento que 
resulta em curvatura de órgaos yegetais, na mesma direęao 
ou em direęao oposta a estimulos, e denominada tropismo 
(do grego, tropo , curva). O crescimento do caule na direęao 
ou em direęao oposta a luz e denominado fototropismo, 
positivo na primeira situaęao e negativo na segunda. 

Em ecossistemas naturais, onde as plantas podem estar 
adensadas, o fototropismo direciona o crescimento do caule 
para a luz solar que fornece energia para a fotossintese. Essa 
resposta resulta de um crescimento diferencial de celulas 
em lados opostos do caule; as celulas no lado mais escuro 
alongam-se mais rapido do que as celulas no lado mais claro. 

Charles Darwin e seu filho conduziram um dos primei- 
ros experimentos sobre fototropismo no finał do seculo XIX 
(Figura 39.5). Eles obseryaram que urna plantula de gramf- 
nea, envolvida por seu coleóptilo (ver Figura 38.9b), poderia 
inclinar-se em direęao a luz somente se o apice do coleóp¬ 
tilo estivesse presente. Se o apice fosse removido, o cole¬ 
óptilo nao se curvava. A plantula tambem nao conseguia 
crescer em direęao a luz se o apice tivesse cobertura opaca, 
mas nem a cobertura transparente sobre o apice tampou- 
co a proteęao opaca colocada abaixo do apice do coleóptilo 
impediram a resposta fototrópica. Os Darwin concluiram 
que o apice do coleóptilo era responsavel pela sensibilidade 
a luz. Contudo, eles obseryaram que a resposta de cresci¬ 
mento diferencial que levou a curyatura do coleóptilo ocor- 
reu a alguma distancia abaixo do apice. Os Darwin postula- 
ram que algum sinal era transmitido de modo descendente, 
a partir da ponta, para a regiao de alongamento do cole¬ 
óptilo. Algumas decadas mais tarde, o cientista dinamar- 
ques Peter Boysen-Jensen demonstrou que o sinal era urna 
substancia quimica móvel. Ele separou o apice do restante 
do coleóptilo comum em um cubo de gelatina, que impedia 
o contato celular, mas permitia a passagem de substancias 
quimicas. Essas plantulas responderam normalmente, cur- 



Darwin e Darwin: o fototropismo ocorre 
apenas quando o apice e iluminado. 



opaca 

Boysen-Jensen: o fototropismo ocorre quando o apice e separado 
por urna barreira permanente, mas nao urna barreira impermeavel. 


Luz 



Conclusao O experimento de Darwin sugeriu que apenas o 
apice do coleóptilo tem sensibilidade a luz. Contudo, a curva- 
tura fototrópica ocorreu a uma distancia do local de percepęao 
da luz (o apice). Os resultados de Boysen-Jensen sugeriram que 
o sinal para a curvatura e uma substancia qumnica móvel ativada 
pela luz. 


Fonte: C. R. Darwin, The power of movement in plants, John Murray, London 
(1880). P. Boysen-Jensen, Concerning the performance of phototropic stimuli 
on the Avena coleoptile, Berichte der Deutschen Botanischen Gesellschaft 
(Reports of the German Botanical Society) 31:559-566 (1913). 


| Como voce poderia determinar experimentalmente 
quais cores da luz provocam a curvatura mais fototrópica? 
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vando-se em direęao a luz. Todavia, se o apice fosse experi- 
mentalmente separado da parte de baixo do coleóptilo por 
uma barreira impermeavel, como a mica (um minerał), nao 
ocorria resposta fototrópica. 

Pesąuisas seguintes mostraram que uma substancia 
ąuimica era liberada dos apices dos coleóptilos e poderia ser 
coletada por meio de difusao em blocos de agar. Cubos pe- 
ąuenos de agar contendo essa substancia ąuimica poderiam 
induzir curvaturas “do tipo fototrópica” mesmo em com- 
pleta escuridao, se esses cubos fossem deslocados do centro 
(do topo) da superficie de corte de coleóptilos decapitados. 
Os coleóptilos curvam-se na direęao da luz devido a con- 
centraęao mais alta dessa substancia ąuimica promotora do 
crescimento no lado mais escuro do coleóptilo. Como essa 
substancia ąuimica estimulava o crescimento a medida que 
era transportada de maneira descendente no coleóptilo, ela 
foi apelidada de “auxina” (do grego, auxein , crescer). Mais 
tarde, a auxina foi purificada e verificou-se que sua estrutura 
ąuimica era a do acido indolacetico (AlA). O termo auxina 
e usado para toda a substancia ąuimica que promove o alon- 
gamento de coleóptilos, embora as auxinas tenham multi- 
plas funęóes nas plantas floriferas. A principal auxina natu- 
ral em plantas e o AIA, apesar de muitos outros compostos, 
inclusive alguns sinteticos, terem atividade de auxina. 

A auxina e produzida predominantemente nos apices 
caulinares e e transportada de modo descendente de celula 
a celula no caule, a uma taxa de 1 cm/h. Ela se move apenas 
do apice para a base, nao no sentido inverso. Esse trans- 
porte unidirecional de auxina e denominado transporte 
polar . O transporte polar nao esta relacionado a gravidade; 
experimentos tern mostrado que a auxina dirige-se para 
cima ąuando um segmento de caule ou coleóptilo e colo- 
cado de maneira invertida. Em vez disso, a polaridade do 
movimento de auxina e atribuivel a distribuięao polar de 
proteinas transportadoras de auxina nas celulas. Concen- 
trados na extremidade basal de uma celula, os transporta- 
dores movem o hormónio para fora da celula. A auxina, 
entao, pode penetrar na extremidade apical da celula vizi- 
nha (Figura 39.6). A auxina apresenta uma diversidade de 
efeitos, incluindo a estimulaęao do alongamento celular e 
regulaęao da arąuitetura vegetal. 

0 papel da auxina no alongamento celular Uma das prin- 
cipais funęóes da auxina e estimular o alongamento de ce¬ 
lulas em partes aereas jovens em desenvolvimento. Com o 
movimento descendente da auxina do apice da parte aerea 
para a regiao de alongamento celular (ver Figura 35.16), o 
hormónio estimula o crescimento celular, provavelmente 
pela ligaęao a um receptor na membrana plasmatica. A au- 
xina estimula o crescimento apenas em uma faixa de con- 
centraęóes, em torno de 10' 8 a 10~ 4 M. Em concentraęóes 
mais altas, a auxina pode inibir o alongamento celular, pela 
induęao da produęao de etileno, hormónio que geralmente 
retarda o crescimento. Retornaremos a essa interaęao hor- 
monal ąuando discutirmos o etileno. 

De acordo com o modelo denominado hipótese do cres¬ 
cimento acido , as bombas de prótons exercem um papel im- 
portante na resposta de crescimento das celulas a auxina. 
Na regiao de alongamento da parte aerea, a auxina estimula 


▼ Figura 39.6 


Pesquisa 


O que causa o movimento polar da auxina do 
apice para a base da parte aerea? 


Experimento Para irwestigar como a auxina e transportada de 
maneira unidirecional, Leo Galweiler e colaboradores elaboraram 
um projeto para identificar o local da proteina transportadora de 
auxina. Eles utilizaram uma molecula fluorescente amarelo esver- 
deada, para identificar anticorpos que se ligam a proteina trans¬ 
portadora de auxina. Após, eles aplicaram os anticorpos a caules 
d e Arabidopsis thaliana cortados longitudinalmente. 


Resultados A fotomicrografia a esquerda mostra que as protei- 
nas transportadoras de auxina nao sao encontradas em todos os 
tecidos do caule, mas apenas no parenquima do xilema. A ima- 
gem na fotomicrografia a direita revela que essas proteinas estao 
localizadas principalmente nas extremidades basais das celulas. 



Conclusao Os resultados fundamentam a hipótese de que a 
concentraęao da proteina transportadora de auxina nas extremi- 
dades basais das celulas controla o transporte polar de auxina. 


Fonte: L. Galweiler et al., Regulation of polar auxin transport by AtPINI in 
Arabidopsis vascular tissue, Science 282: 2226-2230 (1998). 


5e as proteinas transportadoras de auxina fossem distri- 
buidas igualmente em ambas as extremidades das celulas, o trans¬ 
porte polar de auxina ainda seria posslvel? Explique. 


as bombas de prótons (H + ) da membrana plasmatica. Esse 
bombeamento de H + aumenta a voltagem na membrana 
plasmatica (potencial de membrana) e diminui o pH na pa- 
rede celular em poucos minutos (Figura 39.7). A acidifi- 
caęao da parede ativa proteinas denominadas expansinas, 
que rompem as ligaęóes cruzadas (ligaęóes de hidrogenio) 
entre as microfibrilas de celulose e outros constituintes da 
parede celular, afrouxando a sua estrutura. O aumento do 
potencial de membrana intensifica a absoręao de ions pela 
celula, causando a absoręao osmótica de agua e o aumento 
do turgor. O aumento do turgor e da plasticidade da parede 
celular permite o alongamento celular. 

A auxina tambem altera rapidamente a expressao ge- 
nica, induzindo, em poucos minutos, a produęao de novas 
proteinas pelas celulas na regiao de alongamento. Algumas 
dessas proteinas sao fatores de transcrięao de vida curta 
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0 As expansinas em forma de 
cunha (em vermelho) f ativadas 
pelo pH baixo f separam 
microfibrilas de celulose 
(em marrom) de polissacarideos 
de ligaęóes cruzadas (em verde). 
Urna vez expostos, os polissaca¬ 
rideos de ligaęóes cruzadas 
tornam-se mais acessiveis as 
enzimas de afrouxamento da 
parede celular (em roxo). 

© A parede 
celular torna-se 
mais acida. 

O A auxina 
aumenta a 
atividade das 
bombas de 
prótons. 



©As enzimas de afrouxamento da parede 
celular (em roxo) clivam os polissacarideos 
de ligaęóes cruzadas (em verde), permitindo 
que as microfibrilas de celulose deslizem. 

A extensibilidade da parede celular aumenta. 
O turgor causa expansao da celula. 


H 2 0 


^ „ , Parede 

Membrana ce | u | ar 

plasmatica j 


i^n 




o 


Nucleo Citoplasma 
Yacuolo 


©Com o afrouxamento da celulose, 
a celula pode alongar-se. 


▲ Figura 39.7 Alongamento celular em resposta a auxina: hipótese do crescimento acido. 


que reprimem ou ativam a expressao de outros genes. Para 
a manutenęao do crescimento após esse esforęo inicial, as 
celulas precisam produzir mais citoplasma e materiał de 
parede. Alem disso, a auxina estimula essa resposta de ma¬ 
nutenęao do crescimento. 

Papel da auxina no desenvolvimento vegetal O transpor- 
te polar de auxina e um elemento central no controle da 
organizaęao espacial, ou formaęao de padróes , da planta 
em desenvolvimento. A auxina e sintetizada nos apices das 
partes aereas e transmite informaęao integrada sobre o de- 
senvolvimento, tamanho e ambiente de ramos individuais. 
Esse fluxo de informaęao controla os padróes de ramifi- 
caęao. Um fluxo reduzido de auxina a partir de um ramo, 
por exemplo, indica que ele nao esta sendo suficientemen- 
te produtivo: novos ramos sao necessarios em outro lugar. 
Assim, as gemas laterais abaixo do ramo sao liberadas da 
dormencia e comeęam a crescer. 

O transporte de auxina tambem desempenha um 
papel fundamental no estabelecimento da filotaxia 
(ver Figura 36.3), a disposięao de folhas em um caule. Um 
modelo proeminente propóe que o transporte polar de 
auxina no apice da parte aerea gera picos locais de con- 
centraęao de auxina, que determinam o local de formaęao 
do primórdio foliar e, desse modo, as diferentes filotaxias 
encontradas na natureza. 

O transporte polar de auxina a partir da margem foliar 
tambem direciona os padróes de nervuras foliares. A ini- 
bięao do transporte polar de auxina resulta em folhas sem 
continuidade vascular pelo peciolo e com nervuras princi- 
pais amplas, organizadas frouxamente, alem do aumento 
do numero de nervuras secundarias e urna faixa densa de 
celulas vasculares de formas irregulares adjacentes a mar¬ 
gem foliar. 

A atividade do cambio yascular, o meristema que 
produz tecidos neryosos, submete-se tambem ao con¬ 
trole do transporte de auxina. Quando urna planta torna- 
-se dormente no finał de urna estaęao de crescimento, ha 


urna reduęao na capacidade de transporte de auxina e na 
expressao de genes que codificam os transportadores de 
auxina. 

Os efeitos da auxina no desenvolvimento yegetal nao 
sao limitados ao esporófito que vemos. Eyidencias recentes 
sugerem que a organizaęao dos microscópicos gametófitos 
femininos de angiospermas e regulada por um gradiente 
de auxinas. 

Usos praticos das auxinas As auxinas, naturais e sinte- 
ticas, tern muitas aplicaęóes comerciais. Por exemplo, o 
acido indolbutirico (AIB), urna auxina natural, e usado na 
propagaęao vegetativa de plantas por estaquia. O trata- 
mento, com pó contendo AIB, de pedaęos de folhas ou de 
caules muitas vezes provoca a formaęao de raizes adventi- 
cias nas proximidades da superficie cortada. 

Certas auxinas sinteticas sao empregadas como herbi- 
cidas, incluindo o acido 2,4-diclorofenoxiacetico (2,4-D). 
Monocotiledóneas, como o milho e especies de gramado, 
conseguem rapidamente inativar essas auxinas sinteticas. 
No entanto, as eudicotiledóneas nao tern essa capacidade 
e, por isso, morrem com dose alta de hormónio. A asper- 
sao de lavouras de cereais ou de gramado com 2,4-D elimi- 
na inyasoras eudicotiledóneas (de folhas largas). 

As sementes em desenvolvimento produzem auxi- 
na, que promove o crescimento de frutos. Em tomatei- 
ros cultivados em casa de yegetaęao, com frequencia sao 
produzidas menos sementes, resultando em frutos pouco 
desenvolvidos. Contudo, a aspersao de auxinas sinteticas 
em tomateiros cultivados em casa de yegetaęao induz o 
desenvolvimento de frutos normais, tornando-os comer- 
cialmente viaveis. 

Citocininas 

Experimentos de tentativa e erro para encontrar aditivos 
quimicos que aumentariam o crescimento e o desenvolvi- 
mento de celulas yegetais em cultura de tecido levaram a 
descoberta de citocininas. Na decada de 1940, pesquisa- 
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dores estimularam o crescimento de embrióes vegetais em 
cultura adicionando agua de coco, o endosperma lfąuido 
da enorme semente do coco. Pesąuisas seguintes yerifica- 
ram que as citocininas poderiam induzir celulas do taba- 
co cultivadas a dividir-se, mediante adięao de amostras de 
DNA degradado. Os ingredientes ativos de aditivos expe- 
rimentais eram formas modificadas de adenina, um com- 
ponente de acidos nucleicos. Esses fatores de crescimento 
foram chamados de citocininas porąue estimulam a citoci- 
nese (divisao celular). A citocinina natural mais comum e 
a zeatina, assim denominada por ser descoberta no milho 
(Zea mays). Os efeitos das citocininas na divisao e na dife¬ 
renciaęao celulares, na dominancia apical e no enyelheci- 
mento estao bem documentados. 

Controle da divisao e diferenciaęao celulares As cito¬ 
cininas sao produzidas nos tecidos em crescimento ati- 
vo, especialmente nas raizes, nos embrióes e nos frutos. 
As citocininas produzidas nas raizes alcanęam seus teci- 
dos-alvo movendo-se no sentido ascendente na seiva do 
xilema. Atuando junto com a auxina, as citocininas esti¬ 
mulam a divisao celular e influenciam a rota de diferen¬ 
ciaęao. Os efeitos das citicininas nas celulas crescendo em 
cultura de tecidos fornecem indicios sobre como essa clas- 
se de hormónios pode funcionar em urna planta intacta. 
Quando um pedaęo de parenąuima de um caule e cultiva- 
do na ausencia de citocininas, as celulas tornam-se muito 
grandes, mas nao se dividem. Contudo, se forem adicio- 
nadas citocininas junto com auxina, as celulas se dividem. 
As citocininas isoladamente nao tern efeito. A razao en- 
tre citocininas e auxina controla a diferenciaęao celular. 
Quando as concentraęóes desses dois hormónios estao em 
certos niveis, a massa de celulas conti¬ 
nua a crescer, mas permanece como 
um grupo de celulas indiferenciadas 
denominado cało (ver Figura 38.15). Se 
os niveis de citocininas aumentarem, as 
gemas de partes aereas se desenvolvem 
a partir do cało. Se os niveis de auxina 
crescerem, formam-se raizes. 

Controle da dominancia apical As ci¬ 
tocininas, a auxina e os hormónios ve- 
getais recem-descobertos denominados 
estrigolactonas interagem no controle 
da dominancia apical, ou seja, a capa- 
cidade da gema apical de reprimir o 
desenvolvimento das gemas axilares 
(Figura 39.8a). Ate recentemente, a hi- 
pótese principal para explicar a regula- 
ęao hormonal da dominancia apical - a 
hipótese da inibięao direta - propunha 
urna atuaęao antagónica da auxina e das 
citocininas na regulaęao do crescimen¬ 
to das gemas axilares. De acordo com 
essa opiniao, o transporte descendente 
na parte aerea, a partir da gema apical, 
inibe diretamente o crescimento das 
gemas axilares, causando o alongamen- 


to da parte aerea a custa da ramificaęao lateral. Enąuanto 
isso, as citocininas, que entram na parte aerea a partir das 
raizes, respondem a aęao da auxina mediante sinalizaęao 
as gemas axilares para iniciar o crescimento. Desse modo, 
a razao entre a auxina e as citocininas foi vista como o fator 
critico no controle da inibięao das gemas axilares. 

Muitas observaęóes sao coerentes com a hipótese 
da inibięao direta. Se a gema apical, a principal fonte de 
auxina, for removida, a inibięao das gemas axilares e eli- 
minada e a planta torna-se ramificada (Figura 39.8b). 
A aplicaęao de auxina na superficie de corte do caule 
decapitado retoma a inibięao do crescimento das gemas 
laterais (Figura 39.9c). Os mutantes que produzem cito¬ 
cininas em demasia ou plantas tratadas com citocininas 
tambem tendem a ser mais ramificadas do que o normal. 
No entanto, agora parece que os efeitos da auxina sao par- 
cialmente indiretos. O fluxo polar de auxina descendente 
na parte aerea desencadeia a sintese de estrigolactonas, 
que reprimem o crescimento das gemas. Alem disso, ou- 
tro sinal, talvez eletrico, parece causar o inicio do cresci¬ 
mento das gemas muito antes do que pode ser explicado 
pela desagregaęao do fluxo da auxina. Assim, o controle 
da dominancia apical e muito mais complicado do que se 
pensava. 

Efeitos antienvelhecimento As citocininas retardam o en- 
yelhecimento de certos órgaos yegetais por inibięao da de- 
gradaęao de proteinas, estimulaęao da sintese de RNA e de 
proteinas e mobilizaęao de nutrientes de tecidos yizinhos. 
Se as folhas removidas de urna planta forem mergulhadas 
em urna soluęao de citocininas, elas permanecem verdes 
por muito mais tempo. 



(a) Gema apical intacta (nao mostrada na fotografia) (c) Auxina adicionada ao caule decapitado 

A Figura 39.8 Dominancia apical. (a) A inibięao do crescimento das gemas axilares, 
possivelmente influenciada pela auxina proveniente da gema apical, favorece o alonga- 
mento do eixo principal do caule. (b) A remoęao da gema apical da mesma planta permite 
o crescimento de ramos laterais. (c) A aplicaęao de urna capsula de gelatina contendo 
auxina sobre o "coto" impede o crescimento de ramos laterais 
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Giberelinas 

No inicio do seculo XX, agricultores na Asia observaram 
que algumas plantulas de arroz em seus arrozais torna- 
vam-se tao longas e finas que tombavam antes que pudes- 
sem amadurecer. Em 1926, descobriu-se que um fungo do 
genero Gibberella causa essa “doenęa da plantula boba” 
Na decada de 1930, determinou-se que o fungo causa hi- 
peralongamento de caules do arroz pela secreęao de uma 
substancia quimica, que recebeu o nome de giberelina. 
Na decada de 1950, os pesquisadores descobriram que as 
plantas tambem produzem giberelinas (GA). Desde entao, 
os cientistas identificaram mais do que 100 diferentes gi¬ 
berelinas que ocorrem naturalmente nas plantas, embora 
ocorra um numero muito menor em cada especie vegetal. 
Parece que as plantulas do “arroz bobo” sofrem de excesso 
de giberelina. As giberelinas tern uma diversidade de efei- 
tos, como alongamento do caule, crescimento do fruto e 
germinaęao da semente. 

Alongamento do caule Os principais locais de produęao 
de giberelinas sao as rafzes jovens e folhas. As giberelinas 
sao mais bem conhecidas por estimular o crescimento de 
caules e folhas, mediante aumento do alongamento celu- 
lar e divisao celular. Uma hipótese propóe que elas ativam 
enzimas que afrouxam as paredes celulares, facilitando o 
aporte de proteinas expansinas. Desse modo, as giberelinas 
atuam junto com a auxina para promover o alongamento 
do caule. 

Os efeitos das giberelinas no aumento do alongamen¬ 
to do caule ficam evidentes quando certas variedades anas 
(mutantes) de plantas sao tratadas com esses hormónios. 
Por exemplo, alguns indmduos anaos de ervilha (incluin- 
do a variedade estudada por Mendel; ver Capitulo 14) tor- 
nam-se altas, se tratadas com giberelinas. Porem, muitas 
vezes nao ha resposta, se as giberelinas 
forem aplicadas em plantas do tipo sel- 
vagem. Aparentemente, essas plantas ja 
produzem uma dose ótima do hormó- 
nio. O mais drastico exemplo de alon¬ 
gamento do caule induzido por gibere¬ 
linas e o bolting, um crescimento rapido 
do pedunculo floral (Figura 39.9a). 


Crescimento do fruto Em muitas plan¬ 
tas, a auxina e as giberelinas devem es- 
tar presentes para o desenvolvimento 
do fruto. A aplicaęao comercial mais 
importante de giberelinas e na asper- 
sao das uvas Thompson sem sementes 
(Figura 39.9b). O hormónio torna as 
bagas maiores, uma caracteristica de 
valor comercial. A aspersao com gibe¬ 
relinas tambem alonga os entrenós dos 
cachos, proporcionando mais espaęo 
para as bagas. Com o aumento da cir- 
culaęao de ar entre as bagas, essa am- 
pliaęao do espaęo torna mais dificil a 
infecęao dos frutos por fungos e outros 
microrganismos. 




(a) Algumas plantas desenvolvem-se 
em forma de roseta, próxima do 
solo, com entrenós muito curtos, 
como no individuo de A. thaliana 
mostrado a esquerda. A medida 
que a planta muda para o 
crescimento reprodutivo, um 
aumento de giberelinas induz o 
bolting : os entrenós alongam-se 
rapidamente, elevando gemas 
florais que se desenvolvem nos 
apices caulinares (a direita). 


(b) O cacho de uvas Thompson 
sem sementes, a esquerda, e 
de uma videira nao tratada. 
O cacho a direita e de uma 
videira que foi aspergida 
com giberelina durante o 
desenvolvimento dos frutos. 


◄ Figura 39.9 Efeitos das 
giberelinas no alongamen¬ 
to do caule e no crescimen¬ 
to do fruto. 


Germinaęao O embriao de uma semente e uma fonte rica 
de giberelinas. Após a embebięao em agua, a liberaęao de 
giberelinas a partir do embriao sinaliza a semente a que- 
brar a dormencia e germinar. Algumas sementes que nor- 
malmente necessitam de condięóes ambientais especiais 
para germinar, como exposięao a luz ou temperaturas 
baixas, quebram a dormencia se tratadas com gibereli¬ 
nas. As giberelinas sustentam o crescimento de plantulas 
de cereais, pelo estimulo da sintese de enzimas digestivas 
como a a-amilase, a qual mobiliza nutrientes armazenados 
(Figura 39.10). 


O Após a embebięao 
de agua pela semente, 
o embriao libera 
giberelina (GA), que 
envia um sinal para a 
camada de aleurona, a 
delgada camada externa 
do endosperma. 


© A camada de aleurona 
responde a GA, sintetizando 
e secretando enzimas que 
hidrolisam os nutrientes 
armazenados no endosperma. 
Um exemplo e a a-amilase, 
que hidrolisa amido. 


© Aęucares e outros 
nutrientes, absorvidos do 
endosperma pelo 
escutelo (cotiledone), sao 
consumidos durante o 
crescimento do embriao 
ate a plantula. 



v Escutelo 
(cotiledone) 


▲ Figura 39.10 Mobilizaęao de nutrientes por giberelinas durante a germinaęao 
de sementes de cereais como a cevada. 
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Acido absdsico 

Na decada de 1960, um grupo de pesąuisa, estudando as 
mudanęas ąuimicas que precedem a dormencia de gemas 
e a abscisao foliar em arvores deciduas, e outra eąuipe, 
investigando mudanęas ąuimicas precedendo a abscisao 
de frutos do algodao, isolaram o mesmo composto, acido 
abscisico (ABA). Todavia, nao mais se considera que o 
ABA exeręa um papel relevante na dormencia de gemas ou 
na abscisao foliar, mas ele e muito importante em outras 
funęóes. Diferente dos hormónios estimuladores do cres- 
cimento que discutimos ate agora - auxina, citocininas, 
giberelinas e brassinosteroides - o ABA retarda o cres¬ 
cimento. O ABA com freąuencia antagoniza as aęóes dos 
hormónios do crescimento, e a razao entre o ABA e um 
ou mais hormónios de crescimento determina o resulta- 
do fisiológico finał Aqui, consideraremos dois dos muitos 
efeitos do ABA: dormencia da semente e tolerancia a seca. 

Dormencia da semente A dormencia das sementes au- 
menta a probabilidade de que elas germinem somente 
quando ha ąuantidades suficientes de luz, temperatura e 
umidade para as plantulas sobreviverem (ver Capitulo 38). 
O que impede as sementes dispersadas no outono de ger- 
minarem de imediato para morrer no inverno? Que me- 
canismos garantem que essas sementes nao germinem ate 
a primavera? A propósito, o que impede as sementes de 
germinarem no interior umido e escuro do fruto? A res- 
posta a essas perguntas e o ABA. Os niveis de ABA podem 
aumentar em 100 vezes durante a germinaęao da semente. 
Os elevados niveis de ABA nas sementes em maturaęao 
inibem a germinaęao e induzem a produęao de proteinas 
que as ajudam a resistir a desidrataęao extrema que acom- 
panha a maturaęao. 

Muitos tipos de sementes dormentes germinam quan- 
do o ABA e removido ou inativado. As sementes de algu- 
mas especies de deserto ąuebram a dormencia somente 
quando o ABA e removido delas por chuvas intensas. Ou¬ 
tras sementes necessitam de luz ou exposięao prolongada 
ao frio para inativar o ABA. Com freąuencia, a razao entre 
o ABA e giberelinas determina se as sementes permane- 
cem dormentes ou germinam; a adięao de ABA a sementes 
preparadas para germinar as torna dormentes novamen- 
te. A inativaęao do ABA ou niveis baixos desse hormónio 
podem levar a germinaęao precoce (Figura 39.11). Por 
exemplo, um mutante do milho com graos que germinam 
ainda na espiga e deficiente no fator de transcrięao funcio- 
nal necessario para o ABA induzir a expressao de certos 
genes. A germinaęao precoce de sementes do mangue ver- 
melho, devido aos niveis baixos de ABA, e na verdade urna 
adaptaęao que auxilia as plantulas jovens a se estabelece- 
rem na lama mada abaixo da arvore parental. 

Tolerancia a seca O ABA desempenha um papel impor¬ 
tante na sinalizaęao a seca. Quando urna planta comeęa 
a murchar, o ABA acumula-se nas folhas e causa o rapi- 
do fechamento dos estómatos, reduzindo a transpiraęao 
e impedindo a perda de agua. Ao afetar os mensageiros 
secundarios com calcio, o ABA causa abertura dos canais 
de potassio na membrana plasmatica das celulas-guarda, 



◄ As sementes do mangue-vermelho 
(,Rhizophora mangle) produzem 
apenas nh/eis baixos de ABA; suas 
sementes germinam enquanto ainda 
estao na arvore. Neste caso, a 
germinaęao precoce e urna adapta¬ 
ęao util. Quando liberada, a radicula 
da plantula semelhante a um dardo 
penetra profundamente na lama 
mole em que essa especie cresce. 



◄ A germinaęao precoce neste 
mutante do milho e causada pela 
falta de um fator de transcrięao 
funcional necessario para a 
atuaęao do ABA. 

A Figura 39.11 Germinaęao precoce de sementes do man¬ 
gue do tipo selvagem e de um mutante do milho. 


levando a urna grandę perda de ions potassio das celulas. 
A perda osmótica de agua que se segue reduz o turgor das 
celulas-guarda e leva ao fechamento das fendas estomati- 
cas (ver Figura 36.13). Em alguns casos, a escassez de agua 
estressa o sistema de raizes antes do sistema aereo, e o 
ABA transportado das raizes para as folhas pode funcionar 
como um “sistema de advertencia precoce”. Muitos mutan- 
tes especialmente propensos a murcha sao deficientes na 
produęao do ABA. 

Etileno 

Durante o seculo XIX, ąuando o gas do carvao foi usado 
como combustivel para iluminaęao publica, o vazamento 
de tubulaęóes de gas provocava a ąueda prematura das fo¬ 
lhas de arvores próximas. Em 1901, demonstrou-se que o 
gas etileno era o fator ativo no gas do carvao. Todavia, a 
ideia de que ele e um hormónio vegetal nao foi amplamen- 
te aceita ate que o advento de urna tecnica denominada 
cromatografia gasosa simplificasse a sua identificaęao. 

As plantas produzem etileno em resposta a estresses 
como seca, inundaęao, pressao mecanica, lesao e infecęao. 
O etileno e tambem produzido durante o amadurecimen- 
to do fruto e a morte celular programada, bem como em 
resposta a concentraęóes altas de auxina aplicada externa- 
mente. Na verdade, muitos efeitos antes atribuidos a au- 
xina, como a inibięao do alongamento da raiz, podem ser 
causados pela produęao do etileno induzida pela auxina. 
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Aqui, destacaremos ąuatro dos diversos efeitos do etileno: 
resposta ao estresse mecanico, senescencia, abscisao foliar 
e amadurecimento do fruto. 

Resposta triplice ao estresse mecanico Imagine uma plan- 
tula de ervilha abrindo caminho atraves do solo, mas en- 
contra uma pedra. A medida que ela pressiona o obstaculo, 
o estresse em seu apice delicado induz a plantula a produzir 
etileno. O hormónio, entao, instiga uma manobra de cres- 
cimento conhecida como resposta triplice, que permite ao 
caule evitar o obstaculo. As tres partes dessa resposta sao: a 
desaceleraęao do alongamento do caule, o espessamento do 
caule (que o torna mais resistente) e a curvatura que causa 
o crescimento horizontal do caule. A medida que os efeitos 
dos pulsos iniciais do etileno diminuem, o caule recomeęa 
o crescimento vertical. Se ele novamente entrar em contato 
com uma barreira, outro pulso de etileno e liberado e re¬ 
comeęa o crescimento horizontal. No entanto, se o toque 
para cima nao detectar objęto sólido, a produęao do etileno 
decresce, e o caule, agora livre do obstaculo, recomeęa seu 
crescimento normal para cima. E o etileno que induz o cau¬ 
le a crescer horizontalmente, em vez da própria obstruęao 
fisica; quando o etileno e aplicado a plantulas normais cres¬ 
cendo livres de impedimentos fisicos, elas ainda passam 
por resposta triplice (Figura 39.12). 

Estudos de mutantes de A . thaliana com respostas 
triplices anormais sao um exemplo de como os biólogos 
identificam uma rota de transduęao de sinal. Os cientistas 
isolaram mutantes insensiveis ao etileno {ein, ethylene- 
-msensitive), que nao conseguem passar pela resposta tri¬ 
plice após exposięao ao etileno (Figura 39.13a). Alguns 
tipos de mutantes ein sao insensiveis ao etileno porque nao 
dispóem de um receptor de etileno funcional. Mutantes 
de um tipo diferente passam pela resposta triplice mesmo 



▲ Figura 39.12 Resposta triplice induzida pelo etileno. 

Na resposta ao etileno, um hormónio vegetal gasoso, as plantulas 
de ervilha cultivadas no escuro passam por uma resposta triplice - 
desaceleraęao do alongamento, espessamento e crescimento hori¬ 
zontal do caule. A resposta e maior com o aumento da concentra- 
ęao de etileno. 



(a) Mutante ein. Na presenęa do 
etileno, um mutante insensh/el 
ao etileno (ein) nao consegue 
passar pela resposta triplice. 


(b) Mutante ctr. Mesmo na 

ausencia do etileno, um mutante 
de resposta triplice constitutiva 
(ctr) passa pela resposta triplice. 


▲ Figura 39.13 Mutantes de A. thaliana com resposta tri¬ 
plice ao etileno. 


fora do solo, no ar, onde nao ha obstaculos fisicos. Alguns 
desses mutantes tern um defeito regulador que os leva a 
produzir etileno em taxas 20 vezes acima do normal. O fe- 
nótipo desses mutantes superprodutores de etileno {eto, 
e£hylene-overproducing) pode ser revertido ao tipo selva- 
gem pelo tratamento das plantulas com inibidores da sin- 
tese de etileno. Outros mutantes, denominados mutantes 
de resposta triplice constitutiva {ctr, constitutive £riple-res- 
ponse), passam pela resposta triplice no ar, mas nao res- 
pondem a inibidores da sintese de etileno (Figura 39.13b). 
(Os genes constitutivos sao continuamente expressos em 
todas as celulas de um organismo.) Nos mutantes ctr, a 
transduęao de sinal do etileno e permanentemente ligada, 
ainda que o etileno nao esteja presente. 

O gene afetado nos mutantes ctr codifica para uma 
proteina-cinase. O fato de essa mutaęao ativar a resposta 
ao etileno sugere que o produto normal da cinase do alelo 
do tipo selvagem e um regulador negativo de transduęao 
de sinal do etileno. Assim, a ligaęao do hormónio etileno 
ao receptor de etileno normalmente leva a inativaęao da 
cinase, e a inativaęao desse regulador negativo permite a 
sintese das proteinas necessarias para a resposta triplice. 

Senescencia Considere a perda de uma folha no outono 
ou a morte de uma planta anual após o florescimento. 
Ou pense sobre a etapa finał na diferenciaęao de um ele- 
mento de vaso, quando seus conteudos sao destruidos, le- 
vando a um tubo oco. Esses eventos envolvem senescencia 
- a morte programada de determinadas celulas ou órgaos 
ou da planta inteira. Celulas, órgaos e plantas genetica- 
mente programados para morrer segundo um pianej amen- 
to nao simplesmente fecham a maquinaria celular e espe- 
ram a morte. Em vez disso, em nivel molecular, o comeęo 
da morte celular programada, chamada de apoptose, e um 
periodo muito agitado na vida de uma celula, exigindo 
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nova expressao genica. Durante a apoptose, enzimas re- 
centemente formadas decompóem muitos componentes 
ąufmicos, incluindo a clorofila, DNA, RNA, proteinas e 
lipideos de membrana. A planta salva muitos dos produtos 
da decomposięao. Um pulso de etileno esta quase sempre 
associado com a apoptose de celulas durante a senescencia. 

Abscisao foliar A perda de folhas de arvores deciduas aju- 
da a impedir a dessecaęao durante periodos sazonais quan- 
do a disponibilidade de agua para as raizes e gravemente 
limitada. Antes de as folhas senescentes cairem, muitos 
elementos essenciais sao recuperados delas e armazenados 
em celulas parenquimaticas do caule. Esses nutrientes sao 
reciclados de volta para as folhas em desenvolvimento na 
primavera seguinte. A cor das folhas no outono se deve aos 
pigmentos yermelhos recem-sintetizados, bem como aos 
carotenoides amarelos e alaranjados (ver Capitulo 10) que 
ja estavam presentes e tornam-se visiveis pela decomposi¬ 
ęao da clorofila verde-escuro no outono. 

Quando a folha cai no outono, ela se desprende do 
caule na camada de abscisao que se desenvolve junto a base 
do peciolo (Figura 39.14). As pequenas celulas parenqui- 
maticas dessa camada tern paredes muito finas e nao ha 
fibras ao redor do sistema vascular. A camada de abscisao e 
posteriormente enfraquecida, quando enzimas hidrolisam 
os polissacarideos de suas paredes celulares. Por firn, o 
peso da folha, com a ajuda do vento, causa urna separaęao 
dentro da camada de abscisao. Mesmo antes da queda da 
folha, urna camada suberosa forma urna cicatriz protetora 
sobre o lado da camada de abscisao do ramo, impedindo 
que a planta seja invadida por patógenos. 

Urna mudanęa na razao entre etileno e auxina controla 
a abscisao. Urna folha velha produz cada vez menos auxina, 
tornando as celulas da camada de abscisao mais sensiveis ao 
etileno. A medida que prevalece a influencia do etileno sobre 
a camada de abscisao, as celulas produzem enzimas que di- 
gerem a celulose e outros componentes de paredes celulares. 



Camada protetora Camada de abscisao 
v___ a___ J 


Caule 


Peciolo 


▲ Figura 39.14 Abscisao de uma folha do bordo. A absci¬ 
sao e controlada por uma mudanęa na razao entre etileno e auxina. 
A camada de abscisao e vista nesta secęao longitudinal como uma 
faixa vertical na base do peciolo. Após a queda da folha, uma ca¬ 
mada protetora com depósito de suberina forma a cicatriz foliar, 
impedindo a irwasao de patógenos na planta (MO). 


Amadurecimento do fruto Frutos carnosos imaturos sao 
geralmente adstringentes, rigidos e maiores - caracteristi- 
cas que ajudam a proteger de herbivoros as sementes em de- 
senvolvimento. Após o amadurecimento, os frutos ajudam a 
atrair animais que dispersam as sementes (ver Figuras 30.10 
e 30.11). Em muitos casos, um pulso de produęao de etileno 
no fruto desencadeia o processo de amadurecimento. A de¬ 
composięao enzimatica dos componentes da parede celular 
amolece o fruto, e a conversao de graos de amido e acidos 
em aęucares torna o fruto doce. A produęao de novos odo- 
res e cores ajuda a anunciar a maturaęao aos animais, que 
comem os frutos e dispersam as sementes. 

Durante o amadurecimento, ocorre uma reaęao em 
cadeia: o etileno desencadeia o amadurecimento, o qual 
desencadeia mais produęao de etileno. O resultado e um 
enorme aumento na produęao de etileno. Pelo fato de o 
etileno ser um gas, o sinal para amadurecer passa de um 
fruto para outro. Ao comprar um fruto imaturo, voce pode 
acelerar seu amadurecimento acondicionando-o em um 
saco de papel, permitindo que o etileno se acumule. Em 
escala comercial, muitos tipos de frutos sao amadurecidos 
em enormes conteineres, nos quais os niveis de etileno 
sao aumentados. Em outros casos, os produtores de frutos 
adotam medidas para retardar o amadurecimento causado 
pelo etileno natural. Maęas, por exemplo, sao armazenadas 
em caixas saturadas com dióxido de carbono. A circulaęao 
do ar impede a acumulaęao do etileno, e o dióxido de car¬ 
bono inibe a sintese de novo etileno. Assim armazenadas, 
as maęas colhidas no outono podem ainda ser distribuidas 
no comercio no verao seguinte. 

Dada a importancia do etileno na fisiologia da pós- 
-colheita de frutos, a engenharia genetica de rotas de 
transduęao de sinais do etileno tern potenciais aplicaęóes 
comerciais. Por exemplo, ao criar um metodo de bloqueio 
da transcrięao de um dos genes necessario para a sintese 
do etileno, os biólogos moleculares produziram frutos de 
tomateiro que amadurecem conforme a demanda. Esses 
frutos sao comercializados ainda verdes e nao amadure¬ 
cem ate que o gas etileno seja adicionado. A medida que 
esses metodos forem sendo refinados, eles reduzirao a de- 
terioraęao de frutos e hortalięas, um problema que arruina 
quase a metade dos produtos colhidos nos Estados Unidos. 

Fitormónios descobertos mais recentemente 

Auxina, giberelinas, citocininas, acido abscisico e etileno 
sao com frequencia considerados os cinco fitormónios 
“classicos”. Contudo, hormónios descobertos mais recente¬ 
mente tern ampliado a lista de importantes reguladores do 
crescimento vegetal. 

Os brassinosteroides sao esteroides semelhantes ao 
colesterol e a hormónios sexuais de animais. Em concen- 
traęóes tao baixas quanto 10” 12 Af, eles induzem o alon- 
gamento e a divisao celulares em segmentos de caules e 
plantulas. Eles tambem retardam a abscisao foliar (queda 
foliar) e promovem a diferenciaęao do xilema. Esses efeitos 
sao qualitativamente tao semelhantes aos da auxina que os 
fisiologistas vegetais levaram muitos anos para determinar 
que os brassinosteroides nao eram tipos de auxinas. 
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A identificaęao de brassinosteroides como fitormó- 
nios originou-se de estudos de um mutante de A. thaliana 
que, mesmo ąuando cultivado no escuro, exibia caracte- 
rfsticas morfológicas semelhantes as de plantas cultivadas 
na presenęa da luz. Os pesąuisadores descobriram que a 
mutaęao afeta um gene que normalmente codifica urna 
enzima semelhante a envolvida na sintese de esteroides 
em mamiferos. Eles tambem constataram que esse mu¬ 
tante deficiente em brassinosteroides poderia ser resta- 
belecido ao fenótipo do tipo selvagem pela aplicaęao de 
brassinosteroides. 

Os jasmonatos, incluindo o jasmonato (AJ, acido jas- 
mónico) e o jasmonato de metila (JAMe), sao moleculas 
derivadas de acidos graxos que exercem papeis importan- 
tes tanto na defesa vegetal (ver Conceito 39.5) quanto, con- 
forme discutido aqui, no desenvolvimento vegetal. Os qui- 
micos primeiramente isolaram JAMe como ingrediente 
fundamental na produęao da fragrancia encantadora das 
flores do jasmim {Jasminum grandiflorum) . O interesse 
nos jasmonatos aumentou quando se percebeu que eles 
sao produzidos por plantas “feridas” e desempenham um 
papel fundamental no controle das defesas vegetais con¬ 
tra herbivoros e patógenos. Nos estudos da transduęao de 
sinais de jasmonatos, assim como dos efeitos da aplicaęao 
deles em plantas, logo se torna aparente que eles e seus de- 
rivados regulam urna ampla diversidade de processos fisio- 
lógicos em plantas. Esses processos incluem a secreęao de 
nectar, o amadurecimento do fruto, a produęao de pólen, 
o periodo de florescimento, a germinaęao da semente, o 
crescimento da raiz, a formaęao do tuberculo, simbioses 
micorrizicas e o enrolamento da gavinha. No controle dos 
processos vegetais, os jasmonatos tambem se envolvem na 
interferencia (< cross-talk ) com fitocromos e varios hormó- 
nios, incluindo GA, AIA e etileno. 

Os estrigolactonas sao substancias quimicas trans- 
portadas no xilema, que estimulam a germinaęao de se- 
mentes, reprimem a formaęao de raizes adventfcias, aju- 
dam a estabelecer associaęoes micorrizicas e (conforme 
observado anteriormente) ajudam a controlar a dominan- 
cia apical. Sua descoberta recente relaciona-se aos estu¬ 
dos do seu nome de origem, Striga , um genero de plantas 
parasiticas coloridas sem raizes que penetram nas raizes 
de outras plantas, retirando nutrientes essenciais delas e 
inibindo seu crescimento. (Segundo urna lenda romena, 
Striga e urna criatura semelhante a um yampiro, que vive 
por milhares de anos e necessita alimentar-se mais ou 
menos a cada 25 anos.) Tambem conhecida como erva- 
-daninha bruxa, Striga e o maior obstaculo a produęao de 
alimentos na Africa, infestando cerca de dois teręos da area 
destinada as lavouras de cereais. Cada indiyiduo de Striga 
produz dezenas de milhares de sementes diminutas que 
permanecem por muitos anos dormentes no solo, ate que 
um hospedeiro adequado comece a crescer. Assim, Striga 
nao pode ser erradicada pelo cultivo de lavouras de nao 
graos por muitos anos. As estrigolactonas, exsudadas por 
raizes de hospedeiros, foram primeiramente identificadas 
como os sinais quimicos que estimulam a germinaęao de 
sementes de Striga . 


REVISAO DO CONCEITO 39.2 

1. Fusicocina e uma toxina fungica que estimula as bombas de 
H + na membrana plasmatica de celulas vegetais. Como ela 
pode afetar o crescimento de pedaęos de caules isolados? 

I Se uma planta apresenta a mutaęao dupla ctr e 
e/n, qual e o seu fenótipo de resposta triplice? Explique sua 
resposta. 

Que tipo de processo de retroalimen- 
taęao e exemplificado pela produęao de etileno durante o 
amadurecimento do fruto? Explique. (Ver Figura 1.11.) 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 39.3 

As respostas a luz sao cruciais para o 
sucesso das plantas 

A luz e um fator ambiental especialmente importante na 
vida das plantas. Alem de ser necessaria para a fotossinte- 
se, a luz desencadeia muitos ventos fundamentais no cres¬ 
cimento e no desenvolvimento das plantas, coletivamente 
conhecidos como fotomorfogenese. A recepęao da luz 
tambem permite as plantas medir a passagem dos dias e 
das estaęóes. 

As plantas detectam nao apenas a presenęa de si¬ 
nais luminosos, mas tambem sua direęao, intensidade 
e comprimento de onda (cor). Um grafico denominado 
espectro de aęao reproduz a efetividade relativa de di- 
ferentes comprimentos de onda de radiaęao em impul- 
sionar um processo em especial, como a fotossintese 
(ver Figura lO.lOb). Os espectros de aęao sao uteis no 
estudo de ąualąuer processo que dependa de luz. Pela 
comparaęao dos espectros de aęao de varias respostas 
yegetais, os pesquisadores determinam quais respostas 
sao mediadas pelo mesmo fotorreceptor (pigmento). Eles 
tambem comparam espectros de aęao com espectros de 
absoręao de pigmentos; uma estreita correspondencia 
para um determinado pigmento sugere que este e o fo¬ 
torreceptor mediador da resposta. Os espectros de aęao 
revelam que as luzes yermelha e azul sao as cores mais 
importantes na regulaęao da fotomorfogenese yegetal. 
Essas obseryaęóes levaram os pesquisadores a duas clas- 
ses principais de receptores de luz: fotorreceptores de 
luz azul e fitocromos, fotorreceptores que absoryem 
principalmente luz yermelha. 

Fotorreceptores de luz azul 

A luz azul inicia uma diversidade de respostas em plantas, 
incluindo o fototropismo, a abertura estomatica induzida 
pela luz (ver Figura 36.12) e a desaceleraęao do alonga- 
mento do hipocótilo induzida pela luz que ocorre quando 
uma plantula rompe a superficie do solo. A identidade bio- 
quimica do fotorreceptor de luz azul foi tao evasiva que, 
na decada de 1970, os fisiologistas yegetais comeęaram a 
chamar esse receptor de ‘ criptocromo” (do grego, kryptos, 
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escondido, e chrom , pigmento). Na decada de 1990, ao ana- 
lisarem mutantes de A. thaliana, os biólogos moleculares 
yerificaram que as plantas utilizam diferentes tipos de pig- 
mentos para detectar a luz azul Os criptocromos , parentes 
moleculares das enzimas de reparo do DNA, estao envol- 
vidos na inibięao do alongamento caulinar induzido pela 
luz que ocorre, por exemplo, quando uma plantula emerge 
do solo. A fototropina e uma proteina-cinase envolvida na 
mediaęao da abertura estomatica mediada pela luz azul, 
nos movimentos dos cloroplastos em resposta a luz e nas 
curvaturas fototrópicas (Figura 39.15), como aquelas es- 
tudadas pelos Darwin. 



(a) Este espectro de aęao mostra que apenas os comprimentos de onda 
de luz abaixo de 500 nm (luz azul e luz violeta) induzem a curvatura. 



(b) Quando coleóptilos sao expostos a luz de varios comprimen¬ 
tos de onda, como mostrado aqui, a luz violeta induz uma 
leve curvatura em direęao a luz e a luz azul induz a curvatura 
maxima. As outras cores nao induzem quaisquer curvaturas. 

A Figura 39.15 Espectro de aęao para o fototropismo es- 
timulado por luz azul, em coleóptilos de milho. A curvatura 
fototrópica em direęao a luz e controlada pela fototropina, um fo- 
torreceptor sensh/el a luz azul (especialmente) e a luz violeta. 


Fitocromos 

Ao introduzir a transduęao de sinais em plantas no inicio 
deste capitulo, discutimos o papel dos pigmentos vegetais 
denominados fitocromos no processo de desestiolamento. 
Os fitocromos representam outra classe de fotorreceptores 
que regulam muitas respostas vegetais a luz, incluindo a 
germinaęao da semente e a evitaęao a sombra. 

Fitocromos e germinaęao da semente 

Os estudos sobre germinaęao da semente levaram a des- 
coberta dos fitocromos. Devido as reservas limitadas de 
nutrientes, muitos tipos de sementes, especialmente as 
pequenas, germinam apenas quando o ambiente luminoso 
e outras condięóes se aproximam do ótimo. Muitas vezes, 
essas sementes permanecem dormentes durante anos, ate 
que as condięóes de luz mudem. Por exemplo, a morte de 
uma arvore sombreada ou a araęao de um campo podem 
criar um ambiente luminoso favoravel para a germinaęao. 

Na decada de 1930, os cientistas determinaram o es¬ 
pectro de aęao para a germinaęao induzida pela luz de se¬ 
mentes de alface. Eles expuseram sementes intumescidas 
em agua a alguns minutos de luz monocromatica de va- 
rios comprimentos de onda e, a seguir, armazenaram-nas 
no escuro. Após dois dias, os pesquisadores yerificaram 
o numero de sementes que germinaram sob cada regime 
de luz. Eles constataram que a luz yermelha de 660 nm de 
comprimento de onda aumentou ao maximo a porcenta- 
gem germinativa de sementes de alface, enquanto a luz 
yermelho-distante - isto e, luz de comprimentos de onda 
próximos a borda da yisibilidade humana (730 nm) - ini- 
biu a germinaęao em comparaęao com controles no escuro 
(Figura 39.16). O que acontece quando as sementes de al¬ 
face sao submetidas a um lampejo de luz yermelha seguido 
por um lampejo de luz yermelho-distante ou, inyersamen- 
te, a luz yermelha seguida por luz yermelha? O ultimo lam¬ 
pejo de luz determina a resposta das sementes. Os efeitos 
da luz yermelha e da yermelho-distante sao reversiveis. 

Os fotorreceptores responsaveis pelos efeitos opostos 
da luz yermelha e da yermelho-distante sao fitocromos. Ate 
agora, os pesquisadores identificaram cinco fitocromos e 
A. thaliana , cada qual com um componente polipeptidico 
ligeiramente diferente. Na maioria dos fitocromos, a poręao 
absoryente de luz e fotorreversivel, mudando entre duas 
formas, dependendo da cor da luz a qual esta exposta. Em 
sua forma de absoryente de yermelho (F v ), um fitocromo 
absorye luz yermelha (V) no nivel maximo e e conyertido 
a sua forma absoryente de yermelho-distante (F vd ); em sua 
forma F vd , ele absorye luz yermelho-distante (VD) e e con¬ 
yertido a sua forma F v (Figura 39.17). Essa interconyersao 
F v F vd e um mecanismo de mudanęa que controla varios 
eventos induzidos pela luz na vida de uma planta. F vd e a 
forma de fitocromo que desencadeia muitas das respostas 
de desenvolvimento de uma planta a luz. Por exemplo, F v 
em sementes de alface expostas a luz yermelha e conyertido 
a F vd , estimulando as respostas celulares que levam a ger¬ 
minaęao. Quando as sementes expostas a luz yermelha sao, 
entao, expostas a luz yermelho-distante, o F vd e conyertido 
de volta ao F v , inibindo a resposta de germinaęao. 
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▼ Figura 39.16 


Pesquisa 


Como a ordem da iluminaęao vermelha e vermelho- 
-distante afeta a germinaęao da semente? 

Experimento Cientistas do Departamento de Agricultura dos 
EUA expuseram brevemente poręóes de sementes de alface a 
luz vermelha ou a luz vermelho-distante, para testar os efeitos 
sobre a germinaęao. Após a exposięao a luz, as sementes foram 
colocadas no escuro, e os resultados comparados com sementes 
do controle que nao foram expostas a luz. 

Resultados A barra abaixo de cada foto indica a sequencia de 
exposięao a luz vermelha, exposięao a luz vermelho-distante e 
ao escuro. A taxa de germinaęao aumentou mais nos grupos 
de sementes expostas por ultimo a luz vermelha (a esquerda). 
A germinaęao foi inibida nos grupos de sementes expostas por 
ultimo a luz vermelho-distante (a direita). 




Escuro (controle) 




Yermelha 

Yermelho- 

-distante 

| Yermelha 

Escuro 


Yermelha 

^/ermelho 

-distante 

Yermelha 

Vermelho- 

-distante 


Conclusao A luz vermelha estimula a germinaęao e a luz ver- 
melho-distante a inibe. A exposięao finał a luz e o fator deter¬ 
minantę. Os efeitos da luz vermelha e da luz vermelho-distante 
sao reversiveis. 


Fonte: H. Borthwick et al., A reversible photoreaction controling seed germina- 
tion, Proceedings ofthe National Academy of Sciences, USA 38:662-666 (1952). 



Corwersao lenta no Destruięao 

escuro (algumas especies) enzimatica 


A Figura 39.17 Fitocromo: um mecanismo de comutaęao 
molecular. A absoręao de luz vermelha causa mudanęa do F v para 
o F vd . A luz vermelho-distante reverte essa corwersao. Na maioria 
dos casos, o F vd e a forma do pigmento que comuta respostas fisio- 
lógicas e de desenvolvimento na planta. 


Fitocromos e evitaęao a sombra 

O sistema de fitocromos tambem supre a planta de infor- 
maęao sobre a ąualidade da luz. Como a luz solar inclui a 
radiaęao yermelha e a vermelho-distante, durante o dia a 
interconyersao F v F vd atinge o eąuilibrio dinamico, com 
a razao das duas formas de fitocromos indicando as quan- 
tidades relativas de luz yermelha e luz yermelho-distante. 
Esse mecanismo sensor permite as plantas adaptar-se as 
mudanęas nas condięóes de luz. Considere, por exemplo, a 
resposta da “evitaęao a sombra” de urna arvore que requer 
urna intensidade de luz relativamente alta. Se outras ar- 
vores na floresta sombreiam essa arvore, a razao dos fito¬ 
cromos muda em favor de F v , pois o dossel e mais seletivo 
para luz yermelha do que para luz yermelho-distante. Isso 
ocorre porque as clorofilas nas folhas do dossel absoryem 
luz yermelha e permitem a passagem de luz yermelho-dis¬ 
tante. Essa mudanęa na razao da luz yermelha para luz yer¬ 
melho-distante induz a arvore a alocar mais recursos para 
se tornarem mais altas. Por outro lado, a luz solar direta 
aumenta a proporęao de F vd , que estimula a ramificaęao e 
inibe o crescimento yertical. 

Alem de auxiliar as plantas a detectar a luz, o fitocro¬ 
mo ajuda a planta a acompanhar a passagem dos dias e das 
estaęóes. Para compreender o papel do fitocromo nesses 
processos de pontualidade, precisamos primeiro examinar 
a natureza do relógio interno da planta. 


] O fitocromo responde mais rapidamente a luz vermelha 
do que a luz vermelho-distante. Se as sementes fossem colocadas em 
luz branca em vez de no escuro, após seus tratamentos com luz yer¬ 
melha e luz yermelho-distante, os resultados teriam sido diferentes? 


Como a comutaęao do fitocromo explica a germina¬ 
ęao induzida pela luz na natureza? As plantas sintetizam 
fitocromo como F v e, se as sementes forem mantidas no 
escuro, o pigmento permanece quase completamente na 
forma F v (ver Figura 39.17). A luz solar contem os dois ti- 
pos de luz (yermelha e yermelho-distante), mas a conver- 
sao para F vd e mais rapida do que a conyersao para F v . Por 
isso, a razao entre F vd e F v aumenta na luz solar. Quando as 
sementes sao expostas a luz solar adequada, a produęao e a 
acumulaęao de F vd desencadeiam sua germinaęao. 


Relógios biológicos e ritmos circadianos 

Muitos processos yegetais, como a transpiraęao e a sintese 
de certas enzimas, passam por oscilaęóes diarias. Algumas 
dessas yariaęóes ciclicas sao respostas as mudanęas nos 
mveis luminosos e temperatura que acompanham o ciclo 
de 24 horas de dia e noite. E possivel controlar esses fato- 
res externos cultivando as plantas em camaras de cultura, 
sob condięóes de luz e temperatura mantidas rigidamente. 
Todavia, mesmo sob condięóes artificialmente constantes, 
muitos processos fisiológicos em plantas, como a abertu- 
ra e o fechamento de estómatos e a produęao de enzimas 
fotossinteticas, continuam a oscilar com a frequencia de 
aproximadamente 24 horas. Por exemplo, muitas legumi- 
nosas baixam suas folhas ao anoitecer e as elevam ao ama- 
nhecer (Figura 39.18). Um indmduo de feijao continua 
esses “moyimentos de dormir”, mesmo se mantido sob luz 
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Meio-dia 10:00 da noite 


▲ Figura 39.18 "Movimentos de dormir" de um feijoeiro 
(Phaseolus vulgaris). Os movimentos sao causados por mudanęas 
reversiveis na pressao de turgor de celulas em lados opostos dos 
pulvinos, órgaos motores da folha. 


constante ou escuridao constante; as folhas simplesmente 
nao respondem ao amanhecer e anoitecer. Esses ciclos com 
a freąuencia aproximada de 24 horas e nao controlados di- 
retamente por qualquer variavel ambiental conhecida sao 
denominados ritmos circadianos (do latim, circa , aproxi- 
madamente, e dies, dia). 

Pesquisas recentes sustentam a ideia de que as “engre- 
nagens” moleculares do relógio circadiano realmente sao 
internas e nao uma resposta diaria a algum ciclo ambiental 
sutil, mas universal, como magnetismo ou radiaęao cós- 
mica. Os organismos, incluindo plantas e seres humanos, 
continuam seu ritmo, mesmo após serem colocados em 
poęos de uma mina profunda ou quando em orbita, con- 
dięóes que alteram essas periodicidades geofisicas sutis. 
Contudo, os sinais ambientais diarios podem ajustar o re¬ 
lógio circadiano a um periodo de exatamente 24 horas. 

Se um organismo for mantido em um ambiente cons¬ 
tante, seu ritmo circadiano desvia de um periodo de 24 ho¬ 
ras (um periodo e a duraęao de um ciclo). Esses periodos 
em livre curso, como sao chamados, variam de aproxima- 
damente 21 a 27 horas, dependendo da resposta ritmica 
em particular. Os “movimentos de dormir” das folhas do 
feijoeiro, por exemplo, tern um periodo de 26 horas, quan- 
do as plantas sao mantidas em livre curso na condięao de 
escuro constante. Os desvios do periodo de livre curso das 
exatas 24 horas nao significam que o relógio biológico de- 
riva erraticamente. Os relógios em livre curso preservam 
ainda um tempo perfeito, mas nao estao sincronizados 
com o mundo exterior. Para compreender os mecanis- 
mos subjacentes aos ritmos circadianos, devemos distin- 
guir entre o relógio e processos ritmicos que ele controla. 
Por exemplo, as folhas do feijoeiro na Figura 39.18 sao os 
“ponteiros” do relógio, mas nao constituem a essencia do 
próprio relógio. Se as folhas forem restringidas por varias 
horas e, após, liberadas, elas restabelecem a posięao apro- 
priada para o periodo do dia. Podemos interferir em um 
ritmo biológico, mas o funcionamento subjacente do reló¬ 
gio continua. 

No cerne dos mecanismos moleculares subjacentes 
aos ritmos circadianos estao as oscilaęóes na transcrięao 
de certos genes. Os modelos matematicos propóem que o 


periodo de 24 horas origina-se de ciclos de retroalimenta- 
ęao negativa envolvendo a transcrięao de alguns “genes do 
relógio” centrais. Alguns genes do relógio podem codificar 
fatores de transcrięao que, após um periodo de atraso, ini- 
bem a transcrięao do gene que codifica o próprio fator de 
transcrięao. Esses ciclos de retroalimentaęao negativa, jun¬ 
to com o periodo de atraso, sao suficientes para produzir 
oscilaęóes. 

Recentemente, os pesquisadores usaram uma nova 
tecnica para identificar mutantes do relógio de A. thaliana. 
A produęao diaria de certas proteinas relacionadas a fo- 
tossintese e um ritmo circadiano proeminente em plantas. 
Os biólogos moleculares localizaram a fonte desse ritmo 
ao promotor que inicia a transcrięao dos genes para essas 
proteinas da fotossintese. Para identificar os mutantes do 
relógio, os cientistas uniram ao promotor o gene de uma 
enzima (chamada de luciferase) responsavel pela biolumi- 
nescencia de vagalumes. Quando o relógio biológico ativa 
o promotor no genoma de A. thaliana , ele tambem ativa 
a produęao de luciferase. As plantas comeęaram a brilhar 
com uma periodicidade circadiana. Após, os mutantes do 
relógio foram isolados por seleęao de especimes que bri- 
lhavam por um tempo mais longo ou mais curto do que o 
normal. Os genes alterados em alguns desses mutantes afe- 
tam as proteinas que normalmente ligam fotorreceptores. 
Talvez esses mutantes especiais transtornem um mecanis- 
mo dependente da luz que estabelece o relógio biológico. 

Efeito da luz no relógio biológico 

Conforme discutimos, o periodo em livre curso do ritmo 
circadiano dos movimentos foliares do feijoeiro e de 26 ho¬ 
ras. Considere um feijoeiro colocado ao amanhecer em uma 
cabine escura por 72 horas. Suas folhas nao irao erguer-se 
novamente ate duas horas após o amanhecer natural no 
segundo dia, quatro horas após o amanhecer natural no 
terceiro dia, e assim por diante. Isolada dos sinais ambien¬ 
tais, a planta torna-se dessincronizada. A dessincronizaęao 
acontece em seres humanos quando atravessamos diversos 
fusos horarios em um aviao; quando chegamos ao destino, 
os relógios nas paredes nao estao sincronizados com o nos- 
so relógio interno. A maioria dos organismos provavelmen- 
te e propensa a descompensaęao horaria (jet lag). 

O fator que todo o dia arrasta o relógio biológico as 
exatas 24 horas e a luz. Tanto os fitocromos quanto os 
fotorreceptores de luz azul podem arrastar ritmos circa¬ 
dianos em plantas, mas a nossa compreensao sobre a aęao 
dos fitocromos e mais completa. O mecanismo envolve a 
ativaęao e a inativaęao de respostas celulares por meio da 
comutaęao F v <-» F vd . 

Considere novamente o sistema fotorreversivel na 
Figura 39.17. No escuro, a razao dos fitocromos muda 
gradualmente em favor da forma F v , parcialmente como 
consequencia da variaęao ( turnover ) no pool total de fito¬ 
cromos. O pigmento e sintetizado na forma F v , e as enzi- 
mas destroem mais F vd do que F v . Em algumas plantas, o F vd 
presente no crepusculo lentamente se converte em F v . No 
escuro, nao ha como F v ser convertido em F vd , mas sob ilu- 
minaęao, o nivel de F vd repentinamente cresce novamente 
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a medida que F v e rapidamente convertido. Esse aumento 
diario do F vd ao amanhecer reinicia o relógio biológico: as 
folhas do feijoeiro atingem sua posięao noturna mais extre- 
ma 16 horas após o amanhecer. 

Na natureza, as interaęóes entre fitocromos e o relógio 
biológico permitem as plantas medir a passagem de noi- 
te e dia. Os comprimentos relativos de noite e dia, no en- 
tanto, mudam durante o ano (exceto na faixa do eąuador). 
As plantas usam essa mudanęa para ajustar as atividades 
em sincronia com as estaęóes. 

Fotoperiodismo e respostas as estaęóes 

Imagine as conseąuencias se uma planta produzisse flores 
ąuando os polinizadores nao estivessem presentes ou se 
uma arvore decidua produzisse folhas no meio do inverno. 
Os eventos sazonais sao de importancia crucial nos ciclos 
de vida da maioria das plantas. A germinaęao das semen- 
tes, o florescimento e o comeęo e a ąuebra da dormencia 
das gemas sao estagios que geralmente ocorrem em epocas 
especificas do ano. O estimulo ambiental que as plantas 
utilizam com mais frequencia para detectar a epoca do ano 
e o fotoperiodo, o intervalo em um periodo de 24 horas 
durante o qual um organismo e exposto a luz. Uma res- 
posta fisiológica ao fotoperiodo, como o florescimento, e 
denominada fotoperiodismo. 

Fotoperiodismo e controle do florescimento 

Os primeiros indicios de como as plantas detectam as es¬ 
taęóes provieram de uma variedade mutante do tabaco, 
Maryland Mammoth, que adquiria altura, mas nao con- 
seguia florescer durante o verao. Enfim ela floresceu em 
uma casa de yegetaęao em dezembro. Após tentar induzir 
o florescimento mais cedo pela yariaęao de temperatura, 
umidade e nutrięao minerał, os pesquisadores aprenderam 
que o encurtamento dos dias de inverno estimulava essa 
yariedade ao florescimento. Os experimentos revelaram 
que o florescimento ocorria apenas se o fotoperiodo fosse 
de 14 horas ou mais curtos. Essa yariedade nao florescia 
durante o verao porque na latitude de Maryland os fotope- 
riodos eram demasiadamente longos. 

Os pesquisadores chamaram a Maryland Mammoth 
de planta de dias curtos porque aparentemente ela ne- 
cessitava de um periodo luminoso mais curto do que um 
comprimento critico para florescer. Crisantemos, poinse- 
tias e algumas yariedades de soja tambem sao plantas de 
dias curtos, que geralmente florescem no finał do verao, 
no outono ou no inverno. Outro grupo de plantas floresce 
apenas quando o periodo luminoso e mais longo do que 
um determinado numero de horas. Essas plantas de dias 
longos geralmente florescem no finał da primavera ou no 
inicio do verao. O espinafre, por exemplo, floresce quando 
os dias tern 14 horas ou mais. Rabanete, alface, his e mui- 
tas yariedades de cereais tambem sao plantas de dias lon¬ 
gos. As plantas de dias neutros, como o tomateiro, arroz 
e dente-de-leao, nao sao afetadas pelo fotoperiodo e flo¬ 
rescem quando alcanęam um certo estagio de maturidade, 
independente do fotoperiodo. 


Comprimento critico da noite Na decada de 1940, os pes- 
quisadores aprenderam que o florescimento e outras res¬ 
postas ao fotoperiodo sao na yerdade controlados pelo 
comprimento da noite, nao o comprimento do dia. Muitos 
desses cientistas trabalharam com o carrapicho (Xanthium 
strumarium ), planta de dias curtos que só floresce quando 
os dias tern 16 horas ou menos (e as noites tern pelo me- 
nos 8 horas de duraęao). Esses pesquisadores yerificaram 
que, se a poręao luminosa do fotoperiodo for interrompida 
por um breve periodo escuro, o florescimento prossegue. 
No entanto, se a parte escura do fotoperiodo for interrom¬ 
pida mesmo por alguns minutos de luz fraca, o cardo nao 
florescera, e isso tambem vale para outras plantas de dias 
curtos (Figura 39.19a). O cardo nao responde ao compri¬ 
mento do dia, mas necessita de pelo menos oito horas de 
escuro continuo para florescer. As plantas de dias curtos 
sao, na realidade, plantas de noites longas, mas a denomi- 
naęao mais antiga esta incorporada ao jargao da fisiologia 
yegetal. De modo semelhante, as plantas de dias longos sao, 
na yerdade, plantas de noites curtas. Uma planta de dias 
longos cultivada em condięóes de noites longas, que nor- 
malmente nao induziriam o florescimento, florescera se o 
periodo de escuro continuo for interrompido por alguns 
minutos de luz (Figura 39.19b). Obserye que distinguimos 
plantas de dias longos de plantas de dias curtos nao por um 
comprimento absoluto da noite, mas se o comprimento 
critico da noite estabelece um numero maximo (plantas de 
dias longos) ou minimo (plantas de dias curtos) de horas 
de escuro necessarias para o florescimento. Em ambos os 
casos, o numero efetivo de horas no comprimento critico 
da noite e especifico para cada especie yegetal. 

A luz yermelha e a cor mais eficiente na interrupęao 
da poręao noturna do fotoperiodo. Os espectros de aęao 
e os experimentos de fotorreyersibilidade mostram que 


(a) Planta de dia curto (noite 
longa). Floresce quando a 
noite ultrapassa um periodo 
critico de escuro. Um 
lampejo de luz interrom- 
pendo o periodo de escuro 
impede o florescimento. 


(b) Planta de dia longo 
(noite curta). Só floresce 
se a noite for mais curta do 
que um periodo critico de 
escuro. Um breve lampejo 
de luz interrompe artificial- 
mente um longo periodo 
escuro, induzindo, desse 
modo, o florescimento. 

Lampejo 
(flash) de luz 

▲ Figura 39.19 Controle fotoperiódico do florescimento. 
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▲ Figura 30.20 Efeitos da reversibilidade das luzes verme- 
Iha e vermelho-distante na resposta fotoperiódica. Um lampe- 
jo de luz vermelha (v) reduz o periodo de escuro. Um lampejo sub- 
sequente de luz vermelho-distante (vd) cancela o efeito do lampejo 
de luz vermelha. 


1 Como um unico lampejo com espectro completo afetaria zada 
planta? 


o fitocromo e o pigmento que detecta a luz yermelha 
(Figura 30.20). Por exemplo, se durante o periodo escuro 
um lampejo de luz yermelha (V) for seguido por um lam¬ 
pejo de luz yermelho-distante (VD), a planta nao detecta 
interrupęao do comprimento da noite. Como no caso da 
germinaęao da semente controlada pelo fitocromo, ocorre 
a fotorreversibilidade vermelho/vermelho-distante. 

As plantas detectam exatamente o comprimento da 
noite; algumas plantas de dias curtos nao florescem mes- 
mo se a noite for um minuto mais curta do que o compri¬ 
mento critico. Algumas especies yegetais sempre florescem 
no mesmo dia de cada ano. Parece que as plantas usam seu 
relógio biológico, ativado pelo comprimento da noite com 
a ajuda do fitocromo, para indicar a estaęao do ano. A ativi- 
dade de floricultura (cultivo de flores) aplica esse conheci- 
mento para produzir flores fora da estaęao. Os crisantemos, 
por exemplo, sao plantas de dias curtos que normalmente 
florescem no outono, mas seu florescimento pode ser pror- 
rogado ate o Dia das Maes em maio* pela interrupęao de 
cada noite longa com um lampejo de luz, transformando, 
assim, urna noite longa em duas noites curtas. 

Algumas plantas florescem após urna unica exposięao 
ao fotoperiodo necessario para o florescimento. Outras 
especies necessitam de varios dias sucessivos do fotope¬ 
riodo apropriado. Outras ainda respondem a um fotope¬ 
riodo apenas se foram previamente expostas a algum outro 
estimulo ambiental, como um periodo de frio. O trigo de 
inyerno, por exemplo, nao floresce, a menos que seja ex- 


*N. de T. Cabe lembrar que maio e um mes de primavera no hemisferio norte. 


posto a varias semanas de temperaturas abaixo de 10°C. 
O emprego de pre-tratamento com frio para induzir o flo¬ 
rescimento e chamado de yernalizaęao (do latim, “prima- 
vera”). Varias semanas após o trigo de inyerno passar pela 
yernalizaęao, um fotoperiodo com dias longos (noites cur¬ 
tas) induz o florescimento. 

Um hormónio do florescimento? 

Embora as flores se formem a partir dos meristemas de ge- 
mas apicais ou axilares, sao as folhas que detectam mudan- 
ęas no fotoperiodo e produzem moleculas sinalizadoras 
que estimulam as gemas a se desenvolverem como flores. 
Em muitas plantas de dias curtos e dias longos, a exposięao 
de apenas urna folha ao fotoperiodo apropriado e suficien- 
te para induzir o florescimento. Na yerdade, enquanto urna 
folha permanecer na planta, o fotoperiodo e detectado e as 
gemas florais sao induzidas. Se todas as folhas forem re- 
movidas, a planta fica insensivel ao fotoperiodo. 

Experimentos classicos revelaram que o estimulo floral 
poderia deslocar-se por meio de um enxerto de urna planta 
induzida para urna planta nao induzida e desencadear o flo¬ 
rescimento nesta ultima. Alem disso, o estimulo do floresci¬ 
mento parece ser o mesmo tanto para plantas de dias curtos 
como para as de dias longos, apesar das diferentes condięóes 
fotoperiódicas necessarias para as folhas enyiarem esse si- 
nal (Figura 39.21). A molecula sinalizadora hipotetica 
para o florescimento, denominada florigeno, permaneceu 
sem identificaęao por mais de 70 anos, pois os cientistas 
buscavam pequenas moleculas semelhantes a hormónios. 
No entanto, moleculas grandes, como RNAm e proteinas, 
podem mover-se pela rota simplastica via plasmodesmas e 
regular o desenvolvimento yegetal. Atualmente, cogita-se 
que o florigeno seja urna proteina. Um gene denominado 
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Planta de 
dias longos 


Enxerto 


Planta de 
dias curtos 


Planta de dias longos 
enxertada em uma 
planta de dias curtos 



▲ Figura 39.21 Evidencia experimental de um hormónio do 
florescimento. Se cultivada individualmente sob condięóes de dias 
curtos, uma planta de dias curtos florescera e uma planta de dias 
longos nao. Contudo, ambas florescerao, se enxertadas e expostas 
a dias curtos. Esse resultado indica que uma substancia indutora do 
florescimento (florigeno) e transmitida pelos enxertos e induz o flo¬ 
rescimento tanto na planta de dias curtos quanto na de dias longos. 


Se o florescimento fosse inibido por ambas as partes das 
plantas enxertadas, o que voce conduiria? 
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FLOWERING LOCUS T (FT) e ativado em celulas foliares 
durante as condięóes que favorecem o florescimento, e a 
proteina FT desloca-se via simplasto para o meristema api- 
cal do caule, iniciando a transięao de um meristema de gema 
de um estado vegetativo para um estado de florescimento. 


REVISAO DO CONCEITO 39.3 


1 . 


2 . 


3. 


Se uma enzima em folhas de soja cultivada no campo for 
mais ativa ao meio-dia e menos ativa a meia-noite, sua ati- 
vidade esta sob regulaęao circadiana? 


IłnWEl Se uma planta florescer em uma camara contro- 
lada com um ciclo diario de 10 horas de luz e 14 horas de 
escuro, ela e de dias curtos? Explicar. 


As plantas detectam a qualidade do 
seu ambiente luminoso mediante utilizaęao de fotorrecep- 
tores de luz azul e fitocromos que absorvem luz vermelha. 
Após revisar a Figura 10.10, sugira uma razao pela qual as 
plantas sao tao sensiveis a essas cores de luz. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 39.4 

As plantas respondem a uma ampla 
diversidade de estimulos alem da luz 

As plantas sao imóveis, mas mecanismos, evoluidos por 
seleęao natural, permitem que elas se ajustem a uma ampla 
gama de circunstancias ambientais por mecanismos fisio- 
lógicos e de desenvolvimento. A luz e tao importante na 
vida de uma planta que dedicamos a seęao anterior inteira 
a recepęao dela pelas plantas e a resposta a esse fator am- 
biental. Nesta seęao, examinaremos as respostas a alguns 
dos outros estimulos ambientais que uma planta geralmen- 
te encontra. 

Gravidade 

Como as plantas sao fotoautotróficas, nao surpreende que 
tenham evoluido mecanismos de crescimento em direęao 
a luz. Porem, qual sinal ambiental o caule de uma plantula 
usa para crescer, quando ele e completamente subterraneo 
e nao tern luz para detectar? De modo semelhante, qual 
fator ambiental induz a raiz jovem a crescer para baixo? 
A resposta das duas perguntas e a gravidade. 

Coloque uma planta de lado, e ela ajusta seu cres¬ 
cimento, de modo que o caule curva-se para cima e a 
raiz para baixo. Nas suas respostas a gravidade, ou gra- 
yitropismo, as raizes exibem gravitropismo positivo 
(Figura 39.22a) e os caules mostram gravitropismo nega- 
tivo. O gravitropismo ocorre tao logo uma semente germi- 
na, garantindo que a raiz cresęa para o solo e o caule cresęa 
em direęao a luz solar, independente de como a semente 
esta orientada quando cai no solo. 

As plantas podem detectar a gravidade pelo estabe- 
lecimento de estatólitos, componentes citoplasmaticos 
densos que, sob influencia da gravidade, posicionam-se 
nas poręóes inferiores da celula. Os estatólitos de plantas 
yasculares sao plastidios especializados contendo graos 



(a) Ao longo das horas, uma raiz 
primaria de milho com 
orientaęao horizontal curva-se 
gravitropicamente, ate que seu 
apice de crescimento torne-se 
orientado verticalmente (MO). 



(b) Minutos após a raiz ser colocada 
horizontalmente, plastidios 
denominados estatólitos 
comeęam a estabelecer-se nos 
lados mais inferiores de celulas 
da coifa. Esta sedimentaęao 
pode ser o mecanismo sensor da 
gravidade que leva a redistri- 
buięao de auxina e diferentes 
taxas de alongamento em celulas 
nos lados opostos da raiz (MO). 


A Figura 39.22 Gravitropismo positivo em raizes: a hipóte- 
se dos estatólitos. 


de amido densos (Figura 39.22b). Em raizes, os estató¬ 
litos estao localizados em determinadas celulas da coifa. 
De acordo com uma hipótese, a agregaęao de estatólitos 
nos pontos inferiores dessas celulas desencadeia uma re- 
distribuięao de calcio, que causa o transporte lateral de 
auxina dentro da raiz. O calcio e a auxina se acumulam no 
lado inferior da zona de alongamento da raiz. Em concen- 
traęao alta, a auxina inibe o alongamento celular, um efeito 
que retarda o crescimento no lado inferior da raiz. O alon¬ 
gamento mais rapido de celulas no lado superior provoca o 
crescimento direto para baixo da raiz. 

A “queda dos estatólitos”, no entanto, talvez nao seja 
necessaria para o gravitropismo. Existem mutantes de 
A. thaliana e de tabaco, por exemplo, que nao tern estatóli¬ 
tos, mas ainda assim exibem gravitropismo, embora a res¬ 
posta seja mais lenta do que nas plantas do tipo selvagem. 
Talvez a celula inteira ajude a raiz a per ceber a gravidade, 
tracionando mecanicamente as proteinas ancoram o pro- 
toplasma a parede celular, esticando as proteinas do “para 
superior” e comprimindo as do “lado inferior” das celulas 
da raiz. Organelas densas, alem de granulos de amido, po¬ 
dem tambem contribuir distorcendo o citoesqueleto a me- 
dida que sao empurrados pela gravidade. Por causa da sua 
densidade, os estatólitos podem aumentar a sensibilidade 
gravitacional por um mecanismo que simplesmente traba- 
lha mais devagar em sua ausencia. 

Estimulos mecanicos 

Em geral, as arvores em ambientes yentosos tern troncos 
mais curtos e mais grossos do que uma arvore da mes- 
ma especie crescendo em locais mais protegidos. A van- 
tagem dessa morfologia atrofiada e permitir que a planta 
se mantenha no solo, resistindo as fortes rajadas de vento. 
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▲ Figura 39.23 Tigmomorfogenese em A. thaliana. A plan- 
ta mais baixa a esquerda foi esfregada duas vezes ao dia. A planta 
nao tocada (a direita) tornou-se muito mais alt a. 


O termo tigmomorfogenese (do grego, thigma , toąue) 
refere-se as mudanęas de forma que resultam de pertur- 
baęao mecanica. As plantas sao muito sensiveis ao estresse 
mecanico: ate o ato de medir o comprimento de urna folha 
com urna regua altera seu crescimento posterior. O ato de 
esfregar duas vezes diariamente os caules de urna planta 
jovem resulta em plantas mais curtas do que os controles 
(Figura 39.23). 

Algumas especies vegetais tornaram-se, com sua evo- 
luęao, “especialistas em toque”. A responsividade aguda 
aos estimulos mecanicos faz parte integral das “estrategias 
de vida” dessas plantas. A maioria das yideiras e de mui- 
tas plantas trepadeiras apresenta gavinhas que se enro- 
lam rapidamente em suportes (ver Figura 35.7). Em geral, 
esses órgaos apreensores tern crescimento retilineo ate 
tocar em alguma coisa; o contato estimula urna respos- 
ta de enrolamento causado pelo crescimento diferencial 
de celulas em lados opostos da gavinha. Esse crescimento 
diferencial em resposta ao toque e denominado tigmo- 
tropismo e permite a planta aproveitar-se de quaisquer 
suportes mecanicos que encontra a medida que ascende 
em direęao ao dossel. 

Outros exemplos de especialistas 
em toque sao plantas que experimen- 
tam movimentos foliares rapidos em 
resposta a estimulaęao mecanica. Por 
exemplo, quando a folha composta da 
sensitiva (Mimosa pudica) e tocada, 
ela colapsa e seus foliolos dobram-se 
e juntam-se (Figura 39.24). Essa res¬ 
posta, que leva apenas um ou dois se- 
gundos, resulta de urna perda rapida de 
turgor em celulas dos pulvinos, órgaos 
motores especializados localizados nas 
articulaęóes das folhas. As celulas mo- 
toras repentinamente tornam-se flaci- 
das após a estimulaęao porque perdem 


ions potassio, provocando a saida de agua das celulas por 
osmose. Sao necessarios cerca de 10 minutos para que as 
celulas recuperem seu turgor e restaurem a forma “nao es- 
timulada” da folha. A funęao do comportamento da plan¬ 
ta sensivel estimula a especulaęao. Talvez a planta pareęa 
menos frondosa e apetitosa aos herbivoros dobrando suas 
folhas e reduzindo sua area de superficie quando estao 
muito próximas. 

Urna caracteristica marcante dos movimentos foliares 
rapidos e o modo de transmissao do estimulo pela planta. 
Se um foliolo de urna planta sensivel for tocado, primei- 
ramente esse foliolo responde, após o foliolo adjacente 
responde e assim por diante, ate que todos os pares de 
foliolos dobram e juntam-se. A partir do ponto da estimu¬ 
laęao, o sinal que produz essa resposta desloca-se a urna 
yelocidade de aproximadamente 1 cm/s. Um impulso ele- 
trico deslocando-se com a mesma taxa pode ser detectado 
quando eletrodos sao fixados a folha. Esses impulsos, de- 
nominados potenciais de aęao, assemelham-se a impul¬ 
sos neryosos em animais, embora os potenciais de aęao de 
plantas sejam milhares de vezes mais lentos. Os potenciais 
de aęao tern sido descobertos em muitas especies de algas 
e plantas yasculares, podendo ser usados como forma de 
comunicaęao interna. Por exemplo, na venus papa-mosca 
(Dionaea muscipula), os potenciais de aęao sao transmi- 
tidos de pelos sensoriais na armadilha para as celulas que 
respondem pelo fechamento dela (ver Figura 37.14). No 
caso da Mimosa pudica , estimulos mais intensos, como o 
toque de urna folha com urna agulha quente, provocam a 
curyatura de todas as folhas e foliolos de urna planta, mas 
essa resposta da planta inteira envolve a propagaęao de 
moleculas sinalizadoras liberada da area lesada para ou- 
tras partes da parte aerea. 

Estresses ambientais 

Certos fatores no ambiente podem ter alteraęóes suficien- 
tes para ter um efeito potencialmente adverso na sobrevi- 
yencia, crescimento e reproduęao de urna planta. Estresses 
ambientais, como alagamento, seca ou temperaturas extre- 
mas, podem ter um impacto devastador na produtividade 
de culturas agricolas. Em ecossistemas naturais, as plantas 
que nao conseguem tolerar estresses ambientais ou su- 
cumbirao ou serao eliminadas por plantas competidoras. 



(a) Estado nao estimulado (foliolos 
expandidos separadamente). 


(b) Estado estimulado (foliolos dobrados). 


▲ Figura 39.24 Movimentos rapidos de turgor na sensitiva (Mimosa pudica). 
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(a) Raiz-controle (aerada). 

▲ Figura 39.25 Desenvolvimento de raizes de milho, em resposta a inundaęao 
e a priyaęao de oxigenio. (a) Secęao transversal de uma raiz-controle cultivada em um 
meio hidropónico aerado. (b) Raiz cultivada em meio hidropónico nao aerado. A apoptose 
(morte celular programada) estimulada pelo etileno cria tubos de ar (MEV). 


h 


H 
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(b) Raiz experimental (nao aerada). 


Assim, os estresses ambientais sao um 
importante fator na determinaęao dos 
limites geograficos das plantas. Aqui, 
consideraremos alguns dos mais co- 
muns estresses abióticos (nao vivos) 
que as plantas encontram. Na ultima 
seęao deste capitulo, examinaremos a 
resposta defensiva de plantas a estres¬ 
ses bióticos (vivos) comuns, como her- 
bivoros e patógenos. 

Seca 

Em um dia ensolarado e seco, uma 
planta pode murchar, pois sua perda de 
agua por transpiraęao excede a absor- 
ęao de agua do solo. Eyidentemente, a 
seca prolongada mata as plantas, mas 
elas tern sistemas de controle que as 
capacitam a lidar com deficits hidricos 
menos extremos. 

Muitas das respostas de uma plan¬ 
ta ao deficit hidrico ajudam-na a conservar agua median- 
te reduęao da taxa de transpiraęao. Os deficits hidricos 
em uma folha provocam o fechamento dos estómatos, 
retardando, assim, consideralvelmente a transpiraęao 
(ver Figura 36.13). O deficit hidrico estimula o aumento 
da sintese e liberaęao de acido abscisico nas folhas; agindo 
nas membranas das celulas-guarda, esse hormónio ajuda a 
manter os estómatos fechados. As plantas respondem ao 
deficit hidrico de muitas outras maneiras. Por exemplo, 
quando as folhas de gramineas murcham, elas se enrolam 
e assumem formato tubular, que reduz a transpiraęao pela 
exposięao de menos area de superficie ao ar seco e vento. 
Outras plantas, como Fouąuieria splendens , perdem suas 
folhas em resposta a seca sazonal (ver Figura 36.14). Em- 
bora conservem agua, essas respostas foliares, ao mesmo 
tempo, reduzem a fotossintese, razao pela qual a seca di- 
minui a produtividade agricola. As plantas podem mesmo 
tirar yantagem de alertas antecipados, na forma de sinais 
quimicos de plantas próximas em processo de murcha, e se 
preparam para responder mais facilmente e intensamente, 
ao firn do estresse pela seca (ver o Exercfcio de Habilida- 
des Cientificas). 

Inundaęao 

Agua em demasia e tambem um problema para uma plan¬ 
ta. A rega excessiva pode sufocar uma planta cultivada no 
interior da casa, porque o solo carece de espaęos com ar 
que proporcionem oxigenio para a respiraęao celular das 
raizes. Algumas plantas sao estruturalmente adaptadas a 
habitats muito umidos. Por exemplo, as raizes submersas 
de plantas de mangue, que habitam pantanos costeiros, 
apresentam continuidade com as raizes aereas expostas 
ao oxigenio (ver Figura 35.4). Como as plantas menos 
especializadas lidam com a priyaęao de oxigenio em so- 
los alagados? A priyaęao de oxigenio estimula a produ- 
ęao de etileno, que provoca a morte de algumas celulas 
do córtex da raiz. A destruięao dessas celulas cria tubos 


de ar que fornecem oxigenio para as raizes submersas 

(Figura 39.25). 

Estresse salino 

Um excesso de cloreto de sódio ou outros sais no solo 
ameaęa as plantas por duas razóes. Primeiro, por reduęao 
do potencial hidrico da soluęao do solo, o sal pode cau- 
sar um deficit hidrico nas plantas, ainda que o solo tenha 
bastante agua. A medida que o potencial hidrico do solo 
torna-se mais negativo, o gradiente de potencial hidrico do 
solo para as raizes e reduzido, diminuindo, assim, a absor- 
ęao de agua (ver Capitulo 36). Outro problema com o solo 
salino e que os ions sódio e alguns outros sao tóxicos para 
as plantas, quando suas concentraęóes sao demasiadamen- 
te altas. Pela produęao de solutos que sao bem tolerados 
em concentraęóes altas, muitas plantas podem responder a 
salinidade moderada do solo. Esses compostos, principal- 
mente organicos, mantem o potencial hidrico das celulas 
mais negativo do que o da soluęao do solo, sem permitir a 
entrada de quantidades tóxicas de sal. Contudo, a maioria 
das plantas nao consegue sobreviver ao estresse salino por 
muito tempo. As exceęóes sao as halófitas, plantas toleran- 
tes ao sal, com adaptaęóes como as glandulas de sal que 
bombeiam sais para fora atravessando a epiderme foliar. 

Estresse do calor 

O excesso de calor pode danificar ou mesmo matar uma 
planta pela desnaturaęao de enzimas. A transpiraęao aju¬ 
da a resfriar as folhas pelo resfriamento evaporativo. Em 
um dia quente, por exemplo, a temperatura de uma folha 
pode ser 3 a 10°C abaixo da temperatura do ar do am- 
biente. O tempo quente e seco tambem tende a desidratar 
muitas plantas; o fechamento dos estómatos em resposta 
a esse estresse conserya a agua, mas prejudica o resfria¬ 
mento evaporativo. Esse dilema e uma razao pela qual os 
dias muito quentes e secos causam danos na maioria das 
plantas. 



■Cilindro- 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando resultados experimerttais de um grafico de barras 


As plantas estressadas pela seca comunicam a sua con- 
dięao as suas vizinhas? Os pesquisadores queriam saber se as 
plantas conseguem comunicar o estresse induzido pela seca as plan¬ 
tas vizinhas e, em caso positivo f se elas usam sinais acima ou abaixo 
da superficie do solo. Neste exercicio, voce interpretara um grafico 
de barras referente as larguras de aberturas estomaticas, visando 
investigar se o estresse induzido pela seca pode ser comunicado de 
planta para planta. 

Como o experimento foi realizado Onze plantas de ervilha 
{Pisum sativum), colocadas em vasos, foram dispostas de modo 
equidistante em urna fileira. Os sistemas de raizes das plantas 6 a 
11 foram conectados por tubos com os das suas vizinhas imediatas; 
isso permitiu que substancias quimicas se movessem das raizes de 
urna planta para as raizes da próxima planta, sem se deslocar pelo 
solo. Os sistemas de raizes das plantas 1 a 6 nao foram conectados. 
Um choque osmótico foi infligido a planta 6: urna soluęao altamen- 
te concentrada de manitol, um aęucar natural comumente empre- 
gado para imitar estresse pela seca em plantas vasculares. 

Raizes nao conectadas Raizes conectadas 

t A ^ < A \ 

O O O O O 0-0-0-©-®-® 

t 

Choque osmótico 

Quinze minutos após o choque osmótico na planta 6, os pesquisa- 
dores mediram a largura das aberturas estomaticas em folhas de 
todas as plantas. Foi realizado tambem um experimento-controle, 
no qual a planta 6 recebeu agua, em vez de manitol. 


Dados do experimento 



Numero da planta 


A maioria das plantas tem uma resposta de reserva 
que as capacita a sobreviver ao estresse do calor. Acima de 
certa temperatura - cerca de 40°C para a maioria das plan¬ 
tas em regióes temperadas - as celulas vegetais comeęam 
a sintetizar proteinas de choąue termico, que aj udam a 
proteger do estresse do calor outras proteinas. Essa respos¬ 
ta tambem ocorre em animais e microrganismos estressa- 
dos pelo calor. Algumas proteinas de choque termico sao 
chaperonas (chaperoninas), proteinas que funcionam em 


► Planta de ervilha 
(,Pisum sativum) 

Interprete os dados 

1. Como comparar as larguras das aberturas estomaticas das 
plantas 6 a 8 e plantas 9 e 10 com as das outras plantas no 
experimento? O que isso indica sobre o estado das plantas 

6 a 8 e 9 e 10? (Ver informaęóes adicionais sobre os graficos 
na Revisao das Habilidades Cientificas no Apendice F.) 

2. Os dados sustentam a ideia de que plantas podem comunicar 
sua condięao estressada pela seca as suas vizinhas? Em caso 
positivo, os dados indicam que a comunicaęao e via sistema 
aereo ou sistema de raizes? Faęa referenda especffica aos da¬ 
dos ao responder as duas perguntas. 

3. Por que era necessario certificar-se de que substancias quimi- 
cas nao poderiam se deslocar pelo solo de uma planta para a 
próxima? 

4. Quando o experimento era desenvolvido por uma hora em 
vez de 15 minutos, os resultados foram aproximadamente 
os mesmos, exceto que as aberturas estomaticas das plantas 
9 a 11 foram comparaveis as das plantas 6 a 8. Sugira um 
motivo. 

5. Por que no experimento-controle foi adicionada agua a planta 
6, em vez de manitol? O que indicam os resultados do experi- 
mento-controle? 

Dados de O. Falik et al., Rumor has it... Relay communication of stress 
cues in plants. PLoS ONE 6(11):e23625 (2011). 


celulas nao estressadas como suportes temporarios que 
ajudam outras proteinas a assumirem suas formas funcio- 
nais dobradas (ver Capitulo 5). Em seus papeis com protei¬ 
nas de choque termico, talvez essas moleculas se liguem a 
outras proteinas e ajudem a impedir sua desnaturaęao. 

Estresse do frio 

Um problema que as plantas enfrentam quando a tempe¬ 
ratura do ambiente diminui e a mudanęa na fluidez das 











BIOLOGIA DE CAMPBELL 859 


membranas celulares. Quando uma membrana resfria 
abaixo de ponto critico, ela perde sua fluidez a medida que 
os lipideos tornam-se imobilizados em estruturas crista- 
linas. Isso altera o transporte de solutos atraves da mem¬ 
brana e afeta adversamente as funęóes das suas proteinas. 
As plantas respondem ao estresse pelo frio alterando a 
composięao lipidica de suas membranas. Por exemplo, os 
lipideos de membrana aumentam em sua proporęao de 
acidos graxos insaturados, cujas formas ajudam a manter 
as membranas mais fluidas em baixas temperaturas. Essa 
modificaęao de membrana necessita de varias horas a dias, 
razao pela qual as temperaturas baixas extemporaneas sao 
geralmente mais estressantes as plantas do que a queda sa- 
zonal mais gradual na temperatura do ar. 

O congelamento e outro tipo de estresse do frio. Em 
temperaturas de subcongelamento, o gelo se forma nas pa- 
redes celulares e nos espaęos intercelulares da maioria das 
plantas. Em geral, o citosol nao congela nas taxas de conge¬ 
lamento encontradas na natureza, porque ele contem mais 
solutos do que a soluęao muito diluida presente na parede 
celular, e os solutos baixam o ponto de congelamento de 
uma soluęao. A reduęao em agua liquida na parede celular 
causada pela formaęao de gelo reduz o potencial hidrico 
extracelular, provocando a saida de agua do citoplasma. 
O aumento resultante na concentraęao de ions no citoplas¬ 
ma e prejudicial e pode levar a morte celular. A sobrevi- 
vencia da celula depende em grandę parte do quanto ela 
resiste a desidrataęao. Em regióes com invernos frios, as 
plantas nativas estao adaptadas a lidar com o estresse por 
congelamento. Por exemplo, antes da entrada do inverno, 
as celulas de muitas especies tolerantes a geada aumentam 
os niveis citoplasmaticos de solutos especificos, como os 
aęucares, que sao bem tolerados em concentraęóes altas e 
ajudam a reduzir a perda de agua da celula durante o con¬ 
gelamento extracelular. A insaturaęao de lipideos de mem¬ 
brana tambem aumenta, mantendo, assim, os niveis exatos 
de fluidez de membrana. 

nnsnEśM Muitos organismos, incluindo deter- 
minados vertebrados, fungos, bacterias e diversas espe¬ 
cies vegetais, possuem proteinas especiais que impedem o 
crescimento de cristais de gelo, ajudando-os a escapar do 
dano causado pelo congelamento. Essas proteinas anticon - 
gelamento , descritas pela primeira vez em peixes do Artico 
na decada de 1950, permitem a sobrevivencia em tempera¬ 
turas abaixo de 0°C. As proteinas anticongelamento ligam- 
-se aos pequenos cristais de gelo e inibem seu crescimento 
ou, no caso de plantas, impedem a cristalizaęao do gelo. 
As cinco principais classes de proteinas anticongelamen¬ 
to diferem nitidamente em suas sequencias de aminoaci- 
dos, mas tern uma estrutura tridimensional semelhante, 
sugerindo a evoluęao convergente. Surpreendentemente, 
as proteinas anticongelamento do centeio de inverno sao 
homólogas as proteinas de defesa antifungicas, mas sao 
produzidas em resposta as temperaturas baixas e dias mais 
curtos, nao a patógenos fungicos. Estao sendo feitos avan- 
ęos no aumento da tolerancia ao congelamento de plantas 
de interesse agricola, pela inclusao em seus genomas de 
genes de proteinas anticongelamento, mediante tecnica de 
engenharia genetica. 


REVISAO DO CONCEITO 39.4 


1 . 


2 . 


3. 


Imagens termicas sao fotografias do calor emitido por um 
objetivo. Os pesquisadores tem usado imagens termicas de 
plantas para isolar mutantes com superproduęao de acido 
abscfsico. Sugira uma razao pela qual esses mutantes sao 
mais quentes do que plantas do tipo selvagem sob condi- 
ęóes que normalmente nao sao estressantes. 

Um floricultor verificou, em crisantemos envasados em casas 
de vegetaęao, que as plantas mais próximas dos corredores 
eram com frequencia menores do que as do meio da ban- 
cada. Explique esse "efeito de borda", problema comum 
em horticultura. 


PEmU Se voce retirasse a coifa de uma raiz, ela ainda 
responderia a gravidade? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 39.5 

As plantas respondem aos ataques de 
patógenos e de herbi'voros 

Por seleęao natural, as plantas desenvolveram muitos ti- 
pos de interaęóes com outras especies em suas comunida- 
des. Algumas interaęóes interespecificas sao mutuamente 
beneficas, como as associaęóes de plantas com fungos 
micorrizicos (ver Figura 37.13) ou com polinizadores 
(ver Figura 38.5). Muitas interaęóes vegetais com outros 
organismos, no entanto, nao beneficiam as plantas. Como 
produtores primarios, as plantas estao na base da maio¬ 
ria das cadeias alimentares e estao sujeitas ao ataque de 
uma ampla gama de animais predadores de plantas (her- 
bivoros). Uma planta tambem esta sujeita a infecęao por 
diversos virus, bacterias e fungos que podem danificar seus 
tecidos ou mesmo mata-la. As plantas respondem a essas 
ameaęas com sistemas de defesa que detem animais e im¬ 
pedem infecęóes ou combatem patógenos que as infectam. 

Defesas contra patógenos 

A primeira linha de defesa de uma planta contra infecęao 
e a barreira fisica apresentada pela epiderme e periderme 
do corpo yegetal (ver Figura 35.19). Essa linha de defesa, 
no entanto, nao e impermeavel. A lesao mecanica de folhas 
por herbivoros, por exemplo, abre brechas para a inyasao 
de patógenos. Mesmo quando os tecidos yegetais estao in- 
tactos, virus e bacterias, alem de esporos e hifas de fungos, 
podem penetrar na planta por aberturas naturais na epi¬ 
derme, como os estómatos. Uma vez que as linhas fisicas 
de defesa sao rompidas, as próximas linhas de defesa yege¬ 
tal sao dois tipos de respostas imunes. 

Respostas imunes de plantas 

Quando um patógeno consegue inyadir uma planta hospe- 
deira, a planta organiza a primeira das duas linhas de de¬ 
fesa imune, que fundamentalmente resulta em um ataque 
quimico que isola o patógeno e impede sua propagaęao a 
partir do local de infecęao. Essa primeira linha de defesa 
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imune, denominada imunidade desencadeada por PAMP , 
depende da capacidade da planta em reconhecer padróes 
moleculares associados aos patógenos (PAMP; antiga- 
mente eliciadores ), seąuencias moleculares especificas 
a certos patógenos. Por exemplo, a flagelina bacteriana, 
importante proteina encontrada em flagelos bacterianos, 
e um PAMP. Muitas bacterias de solo, incluindo algumas 
yariedades patogenicas, ficam respingadas nas partes aere- 
as de plantas por gotas de chuva. Quando essas bacterias 
penetram na planta, urna seąuencia especifica de aminoa- 
cidos na flagelina e percebida por um receptor semelhante 
ao Toll, tipo de receptor tambem encontrado em inyerte- 
brados e vertebrados e que desempenha um papel essen- 
cial no sistema imune inato (ver Conceito 43.1). O sistema 
imune inato, urna antiga estrategia defensiva evolutiva, e 
o sistema imune dominantę em plantas, fungos, insetos e 
organismos multicelulares primitivos. Diferente dos verte- 
brados, as plantas nao tern um sistema imune adaptativo. 
As plantas nem geram anticorpo ou respostas das celulas 
T nem celulas móveis que detectam e atacam patógenos. 

O reconhecimento da PAMP em plantas conduz a 
urna cadeia de eventos de sinalizaęao que por firn leva a 
produęao local de substancias quimicas antimicrobianas 
de espectro amplo denominadas de fitoalexinas , compos- 
tos com propriedades fungicidas e bactericidas. A parede 
celular yegetal e tambem endurecida para obstaculizar o 
avanęo do patógeno durante a imunidade desencadeada 
por PAMP. Defesas semelhantes, mas ate mais fortes, sao 
iniciadas por um segundo sistema imune yegetal, confor- 
me discutido na próxima seęao. 

mami No curso da evoluęao, plantas e patóge¬ 
nos se envolveram em urna corrida armamentista. A imu¬ 
nidade desencadeada por PAMP pode ser suplantada pela 
evoluęao de patógenos com capacidade de fugir da detec- 
ęao pela planta. A “chave do sucesso” desses patógenos e a 
sua capacidade de liberar efetores, proteinas codificadas 
pelo patógeno que paralisam o sistema imune inato do 
hospedeiro, diretamente na celula yegetal. Por exemplo, 
yarios patógenos bacterianos liberam efetores no interior 
da celula yegetal que bloqueiam ativamente a percepęao 
de flagelina. Assim, esses efetores inibem a imunidade me- 
diada por PAMP e permitem ao patógeno redirecionar, em 
seu beneficio, o metabolismo do hospedeiro. 

A supressao da imunidade desencadeada por PAMP 
pelos efetores de patógenos levou a evoluęao de um segun¬ 
do nivel do sistema imune de defesa yegetal. Como existem 
milhares de efetores, esse ramo do sistema imune yegetal 
e geralmente constituido de centenas de genes de resisten- 
cia ( R ) a doenęas no genoma de urna planta. Cada proteina 
R pode ser ativada pelo seu efetor especifico, resultando 
em um conjunto de fortes respostas de defesa denominado 
imunidade desencadeada por efetores. Esse segundo tipo 
de defesa imune envolve rotas de transduęao de sinais que 
levam a ativaęao de um arsenał de respostas defensivas, 
incluindo urna defesa localizada chamada de resposta de 
hipersensibilidade e urna defesa geral denominada resis¬ 
tencia sistemica adąuirida. As respostas locais e sistemi- 


cas a patógenos requer extensa reprogramaęao genetica e 
envolvimento de recursos celulares. Por isso, urna planta 
ativa essas defesas somente após detectar a invasao de um 
patógeno. 

Resposta de hipersensibilidade 

A resposta de hipersensibilidade refere-se a morte loca¬ 
lizada de celulas e tecidos que ocorre no ou próximo ao 
sitio de infecęao. Em alguns casos, a resposta de hipersen¬ 
sibilidade restringe a propagaęao de um patógeno, mas em 
outros casos ela parece ser apenas urna consequencia da 
resposta total de defesa. Conforme mostra a Figura 39.26, 
a resposta de hipersensibilidade e iniciada como parte da 
imunidade desencadeada pelo efetor. A resposta de hiper¬ 
sensibilidade e parte de urna complexa resposta defensiva 
que envolve ativaęao transcricional de mais de 10% dos 
genes da planta, capazes de codificar enzimas que hidro- 
lisam componentes nas paredes celulares de patógenos. 
A imunidade desencadeada pelo efetor tambem estimula 
a formaęao de lignina e a ligaęao cruzada de moleculas no 
interior da parede celular yegetal, respostas que obstaculi- 
zam a propagaęao do patógeno para outras partes da plan¬ 
ta. Podemos ver o resultado de urna resposta de hipersen¬ 
sibilidade como lesóes em urna folha, conforme mostrado 
na parte superior a direita na figura. Apesar da aparencia 
“doente”, a folha ainda sobrevive, e sua resposta defensiva 
ajudara a proteger o resto da planta. 

Resistencia sistemica adquirida 

A resposta de hipersensibilidade e localizada e especifica. 
Entretanto, conforme obseryado anteriormente, as inva- 
sóes de patógenos tambem pode produzir moleculas sina- 
lizadoras que “tocam o alarme” da infecęao para a planta 
inteira. A resistencia sistemica adquirida resultante sur- 
ge da expressao de genes de defesa da planta toda. Ela for- 
nece proteęao nao especifica, que pode durar dias, contra 
urna diversidade de patógenos. A pesquisa de urna molecu- 
la sinalizadora que se move do local da infecęao para atu- 
ar como eliciador na resistencia sistemica adquirida levou 
a identificaęao do acido metilsalidlico como o candidato 
mais provavel. O acido metilsalidlico e produzido ao redor 
do local da infecęao e transportado via floema pela plan¬ 
ta, onde e conyertido a acido salicilico em areas distantes 
dos locais da infecęao. O acido salicilico ativa urna rota de 
transduęao de sinais que prepara o sistema de defesa para 
responder rapidamente a outra infecęao (ver Figura 39.27). 

As epidemias de doenęas yegetais, como a requeima 
da batata (ver Conceito 28.6), que causou a fome coletiva 
na Irlanda na decada de 1840, pode levar a miseria huma- 
na incalculavel. Outras doenęas, como o cancro do casta- 
nheiro (ver Conceito 31.5) e a morte repentina do caryalho 
(ver Conceito 54.5), podem alterar drasticamente as es- 
truturas de comunidades. As epidemias yegetais sao mui¬ 
tas vezes resultam do transporte inadvertido ao redor do 
mundo de plantas ou madeira infectadas. A medida que o 
comercio global aumenta, essas epidemias tornam-se pro- 
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Rota de 
transduęao 
de sinal 


Resposta de 
hipersensibilidade 


Q Rota de transduęao de sinal 


0 Resistencia 
adquirida 


Patógeno 


Antes de morrer, as 
celulas infectadas liberam 
acido metilsalidlico, 
a molecula sinalizadora. 


Em u ma resposta 
de hipersensibilidade, 
as celulas vegetais 
produzem moleculas 
antimicrobianas, vedam 
as areas infectadas 
mediante modificaęao 
de suas paredes e, 
após, se autodestroem. 
Essa resposta 
localizada produz 
lesóes e protege 
outras partes de 
urna folha infectada. 


A identificaęao na 
etapa (T) desencadeia 
urna rota de transduęao 
de sinal. 


A imunidade mediada 
pelo efetor baseia-se na 
ligaęao de moleculas 
efetoras do patógeno a 
proteinas (R) especificas 
de resistencia vegetal. 


0 A molecula 
sinalizadora e 
distribuida ao 
restante da planta. 

© Em celulas distantes 
do local da infecęao, 
o acido metilsalidlico 
e convertido em 
acido salidlico, que 
inicia urna rota de 
transduęao de sinal. 


0 A resistencia 

sistemica adquirida 
e ativada: a produęao 
de moleculas que 
ajudam a proteger a 
celula contra urna 
diversidade de 
patógenos, por 
varios dias. 


Folhas de tabaco infectadas com lesóes. 


Proteina R 


Proteina efetora 


Resposta de hipersensibilidade 


Resistencia sistemica 
adquirida 


▲ Figura 39.26 Respostas de defesa contra patógenos. resposta ajuda a isolar o patógeno, mediante produęao de lesóes 

As plantas com frequencia podem impedir a propagaęao sistemica que formam "aneis de morte" ao redor dos locais da infecęao. 

de infecęao estimulando urna resposta de hipersensibilidade. Essa 


gressivamente mais comuns. Para preparar-se para esses 
surtos, os biólogos vegetais estao estocando, em instala- 
ęóes de armazenagem especiais, as sementes de parentes 
nativos das plantas de interesse agricola. Os cientistas es¬ 
perant que os parentes nao domesticados possam ter genes 
capazes de controlar a próxima epidemia vegetal 

Defesas contra herbń/oros 

A herbivoria, o consumo de plantas por animais, e um es- 
tresse que as plantas enfrentam em qualquer ecossistema. 
O dano mecanico causado pela herbivoria reduz o tamanho 
de plantas, limitando sua capacidade de obter recursos. Ela 
tambem pode restringir o crescimento porque muitas espe- 
cies destinam parte de sua energia para defender-se contra 
herbivoros. Alem disso, ela abre portas para infecęao por 
virus, bacterias e fungos. As plantas impedem a herbivo- 
ria excessiva por meio de metodos que perpassam todos 
os niveis de organizaęao biológica (Figura 39.27, antes da 
Revisao do Capitulo), incluindo defesas fisicas, como espi- 
nhos e tricomas (ver Figura 35.9), e defesas quimicas, como 
a produęao de compostos repugnantes ou tóxicos. 


REVISAO DO CONCEITO 39.5 


1. Quais sao alguns inconvenientes da aspersao de campos com 
inseticidas para finalidades gerais? 

2. Os insetos mastigadores danificam mecanicamente as plan¬ 
tas e diminuem a area de superficie de folhas para a fotos- 
srntese. Alem disso, esses insetos tornam as plantas mais 
vulneraveis ao ataque de patógenos. Sugira urna razao 
para isso. 

3. Muitos patógenos fungicos obtem seu alimento provocan- 
do rupturas nas celulas vegetais, resultando na liberaęao 
de nutrientes para os espaęos intercelulares. Seria benefico 
ao fungo matar a planta hospedeira de urna maneira que 
resultasse no vazamento de todos os nutrientes? 


Q Suponha que um cientista constate que urna po- 
pulaęao vegetal de um local ventoso seja mais propensa a 
herbivoria por insetos do que urna populaęao da mesma 
especie crescendo em urna area protegida. Sugira urna hi- 
pótese que justifique essa observaęao. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 






























▼ Figura 39.27 


Defesas em m'vel molecular 


Niveis de defesas vegetais 
contra herbh/oros 

A herbivoria, o consumo de plantas por animais, e ubiqua na 
natureza. As defesas vegetais contra herbh/oros sao exemplos 
de como os processos biológicos podem ser observados em 
multiplos nh/eis de organizaęao: molecula, celula, tecido # 
órgao, organismo, populaęao e comunidade {ver Figura 1.3). 


Defesas em mvel celular 

Algumas celulas vegetais sao especializadas em restringir a aęao 
de herbiyoros. Os tricomas de folhas e caules impedem o acesso 
de insetos mastigadores. Os laticiferos e, de maneira mais geral, 
os vacuolos centrais de celulas yegetais podem _ 
servir como depósitos de armazenagem para 
substancias ąuimicas que restringem a aęao de I 
herbiyoros. Os idioblastos sao celulas especia¬ 
lizadas encontradas nas folhas e caules de 
muitas especies, incluindo o inhame ( Colocasia I 
esculenta). Alguns idioblastos contem cristais 
de oxalato de calcio em forma de agulha deno- 
minados rdfides. Eles penetram em tecidos 
macios da lingua e do palato, facilitando a 
entrada de urna substancia irritante produzida 
pela planta, possivelmente urna protease; essa 
substancia penetra nos tecidos animais e causa 
um inchaęo temporario dos labios, da boca e 
da garganta. Os cristais atuam como transpor- 
tadores da substancia irritante, permitindo que 
ela se infiltre mais profundamente nos tecidos 
do herbivoro. Essa substancia irritante e Cristais (rafides) 

destruida por cozimento. do inhame 

Defesas em mvel de órgao 


As formas de órgaos yegetais podem restringir a aęao de herbiyoros, causando 
dor ou fazendo a planta parecer desagradavel. Os espinhos, tanto foliares como 
caulinares, proporcionam defesas mecanicas contra herbiyoros. As cerdas nos 
espinhos de alguns cactos tern terriveis farpas que dilaceram a carne durante 
a retirada. A folha do floco-de-neve ( Trevesia palmata) aparenta # 
ter sido parcialmente comida, talvez tornando-a menos atrativa. 

Algumas plantas imitam a presenęa de ovos de insetos sobre 
suas folhas, dissuadindo esses animais a depositarem ovos 

nesses locais. Por exemplo, a J| 
as glandulas foliares de 
algumas especies de Passiflora 
(maracuja) imitam meticulo- ^ ^ 

samente os ovos de cor amarelo — ^1 1 \ 

j vivo de borboletas do genero ■ 

Mf Heliconius. ^ 


Cristais (rafides) 
do inhame 


Em nivel molecular, as plantas pro- 
duzem compostos quimicos que 
restringem a aęao de predadores. ■ 

Essas substancias sao geralmente 
terpenoides, compostos fenólicos I 
e alcaloides. Algumas terpenoides ■ ^ | ^ 

imitam hormónios de insetos, 
provocando neles a muda prema- 
tura e a morte. Alguns exemplos de 
compostos fenólicos sao os taninos, 
que tern um gosto desagradavel e Fruto da 

retardam a digestao de proteinas. Sua papoula- 

sintese e com frequencia aumentada -dormideira 

após um ataque. A papoula-dormideira 
(.Papaver somniferum ) dos alcaloides narcóticos morfina, 
heroina e codeina. Essas drogas acumulam-se em celulas 
secretoras denominadas laticiferos, que exsudam um latex 
branco leitoso (ópio) quando a planta e danificada. 



Defesas em nivel de tecido 

Algumas folhas restringem a aęao de herbiyoros, 
por serem especialmente de dificil mastigaęao 
como consequencia do crescimento acentuado de 
esclerenquima espesso e duro. As celulas de cor 
yermelho vivo com paredes espessas, vistas nesta 
secęao transversal da neryura principal de urna 
folha de oliveira {Olea europaea), sao fibras 
resistentes (esclerenquima). 


Ml V. ^ 




■ę, V 


Cerdas nos 
espinhos 
de cactos 


Folha do 
floco-de-neve 



Imitaęao de ovos sobre 
a folha de maracuja 






Defesas em mvel de organismo 




O dano mecanico por herbivoros pode alterar bastante a fisiologia inteira de 
uma planta, restringindo o ataąue posterior. Por exemplo, uma especie de 
tabaco selvagem denominada Nicotiana attenuata altera o momento do 
florescimento, como conseąuencia da herbivoria. Normalmente, ela floresce 
a noite, emitindo benzil acetona, substancia ąuimica que atrai o falcao- 
-mariposa como polinizador. Infelizmente, para a planta, as mariposas 
com freąuencia depositam ovos sobre as folhas a medida que polinizam, 
e as larvas sao herbivoras. Quando se tornam infestadas pelas larvas, 
as plantas param de produzir o produto qmmico e, em vez disso, 
abrem suas flores ao amanhecer, quando as mariposas nao estao 
presentes. Elas sao, entao, polinizadas por beija-flores. As pesquisas 
revelaram que as secreęóes orais da mastigaęao das larvas desenca- 
deiam a mudanęa drastica no momento da abertura das flores. 


Beija-flor 
polinizando o 
tabaco selvagem 


Defesas em m'vel de populaęao 


Em algumas especies, um comportamento coordenado em nivel de 
populaęao ajuda a defende-las contra hervivoros. Algumas plantas 
podem comunicar o perigo de ataque mediante a liberaęao de 
moleculas que advertem as outras da mesma especie localizadas 
nas proximidades. Por exemplo, individuos do feijao-de-lima 
(.Phaseolus lunatus) infestados com acaros liberam um coquetel 
de substancias quimicas que sinalizam as “noticias” do ataque as 
plantas nao infestadas. Em resposta, essas plantas yizinhas instigam 
mudanęas bioquimicas que promovem mudanęas bioquimicas que 
as tornam menos suscetiveis ao ataque. Outro tipo de defesa em 
nivel de populaęao e um fenómeno em algumas especies denomi- 

nado mastreaęao 
(. masting ), em que 
uma populaęao 
produz de maneira 
sincronizada uma 
grandę quantidade 
de sementes, após 
um intervalo longo. 
Independentemente 
das condięóes 
ambientais, um 
relógio interno 
indica para cada 
planta na populaęao 
que e o momento de 
florescer. As popula- 
ęóes de bambus, por exemplo, crescem vegetativamente durante 
decadas e de repente florescem em massa, produzem sementes e 
morrem. Em torno de 80.000 kg de sementes de bambu sao libe- 
rados por hectare, muito mais do que os herbivoros do local 
(principalmente roedores) podem consumir. Como consequencia, 
algumas escapam da atenęao dos herbivoros, germinam e as 
plantas crescem. 


lndividuos de bambu em florescimento 


FAęA CONEXÓES Como acontece com as adaptaęóes 
vegetais contra herbivoros, outros processos biológicos 
podem envolver multiplos niveis de organizaęao biológica 
(Figura 1.3). Discuta exemplos de adaptaęóes fotossinteticas 
especializadas que envolvem modificaęóes em niveis 
molecular (Conceito 10.4), de tecido (Conceito 36.4) e de 
organismo (Conceito 36.1). 


Defesas em mvel de comunidade 



Casulos de vespas parasitoides 
sobre lagartas hospedeiras 


Vespa adulta 
emergindo de 
um casulo 


Algumas especies vegetais “recrutam” animais predadores que 
ajudam a defende-las contra herbivoros especificos. Vespas 
parasitoides, por exemplo, injetam seus ovos nas lagartas que 
se alimentam das plantas. Os ovos desenvolvem-se dentro das 
lagartas, e as larvas consomem seus “recipientes” organicos de 
dentro para fora. A seguir, as larvas formam casulos sobre a 
superficie do hospedeiro, antes de emergirem com vespas 

adultas. A planta 
tern um papel ativo 
nesse processo. Uma 
folha danificada por 
lagartas libera com- 
postos que atraem 
vespas parasitoides. 

O estimulo para essa 
resposta e uma com- 
binaęao de dano 
fisico a folha causado 
pela lagarta preda- 
dora e um composto 
especifico na saliva 
da lagarta. 
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Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 39.1 

As rotas de transduęao de sinais ligam a recepęao a 
resposta (p. 837-839) 



Hormónio 
ou estimulo 
ambiental 


Receptor 


Membrana plasmatica 


© Transduęao 


Proteinas de 
revezamento e 

-►-► 


mensageiros 

secundarios 


PAREDE 

CELULAR 


CITOPLASMA 


® Resposta 


Ativaęao 
de respostas 
celulares 


] Quais sao as duas maneiras comuns pelas quais as rotas de transdu¬ 
ęao de sinais intensificam a atividade de enzimas especificas? 


Luz vermelha 


Fv 




Fvd 


.uz vermelho- 
-distante 


Respostas 


• A conyersao do fitocromo tambem fornece informaęao sobre os 
comprimentos relativos de dia e noite (fotoperiodo) e, em conse- 
ąuencia, a epoca do ano. O fotoperiodismo reguła a epoca de flo- 
rescimento em muitas especies. As plantas de dias curtos necessi- 
tam de urna noite mais longa do que um comprimento critico para 
florescer. As plantas de dias longos necessitam de urna noite de 
comprimento mais curto do que um periodo critico para florescer. 

• Muitos ritmos diarios no comportamento vegetal sao controlados 
por um relógio circadiano interno. Os ciclos circadianos de livre 
curso tern aproximadamente 24 horas, mas sao ajustados a exata- 
mente 24 horas pelos efeitos do amanhecer e anoitecer na forma 
do fitocromo. 

] Por que os fisiologistas vegetais propóem a existencia de uma mole- 
cula móvel (florigeno) que desencadeia o florescimento? 

CONCEITO 39.4 


CONCEITO 39.2 

Os fitormónios ajudam a coordenar o crescimento, 
o desenvolvimento e as respostas aos estimulos 
(p. 840-849) 

• Os hormónios controlam o crescimento e o desenvolvimento vege- 
tais ao afetar a diyisao, o alongamento e a diferenciaęao das celulas. 
Alguns tambem controlam as respostas de plantas aos estimulos 
ambientais. 


Fitormónio 

Respostas principais 

Auxina 

Estimula o alongamento celular, reguła a ramificaęao 
e a curvatura de órgaos 

Citocininas 

Estimulam a divisao celular vegetal; promovem o cresci¬ 
mento posterior de gemas; retardam a morte de órgaos 

Giberelinas 

Promovem o alongamento caulinar; ajudam as sementes 
a quebrar a dormencia e a usar as reservas armazenadas 

Acido abscisico 

Promove o fechamento estomatico em resposta a seca; 
promove a dormencia das sementes 

Etileno 

Responsavel por mediar o amadurecimento dos frutos 
e a resposta triplice 

Brassinosteroides 

Quimicamente semelhantes aos hormónios sexuais de 
animais; induzem o alongamento e a divisao celulares 

Jasmonatos 

Controlam as defesas vegetais contra insetos herbivoros; 
regulam um espectro amplo de processos fisiológicos 

Estrigolactonas 

Regulam a dominancia apical, a germinaęao das 
sementes e associaęóes micorrizicas 


| Existe alguma verdade no antigo adagio "Uma maga podrę estraga 
o cesto todo"? Explique. 


CONCEITO 39.3 

As respostas a luz sao cruciais para o sucesso das 

plantas (p. 849-855) 

• Os receptores de luz azul controlam o alongamento do hipocótilo, 
a abertura estomatica e o fototropismo. 

• Os fitocromos atuam como comutadores moleculares de “liga- 
-desliga” que regulam a evitaęao a sombra e a germinaęao de mui¬ 
tos tipos de sementes. A luz vermelha “liga” o fitocromo e a luz 
yermelho-distante “desliga-o”. 


As plantas respondem a uma diversidade ampla de 
estimulos alem da luz (p. 855-859) 

• O gravitropismo e uma curvatura em resposta a gravidade. As rai- 
zes mostram gravitropismo positivo e os caules apresentam gravi- 
tropismo negativo. Os estatólitos, plastidios preenchidos de ami- 
do, permitem as raizes detectar a gravidade. 

• Tigmotropismo e uma resposta de crescimento ao toque. Os mo- 
yimentos foliares rapidos envolvem a transmissao de impulsos ele- 
tricos. 

• As plantas sao sensiveis aos estresses ambientais, incluindo seca, 
inundaęao, salinidade alta e extremos de temperatura. 


Estresse ambiental 

Resposta principal 

Seca 

Produęao de ABA, reduzindo a perda de agua 
pelo fechamento dos estómatos 

Inundaęao 

Formaęao de tubos de ar, que ajudam as raizes 
a sobreviver a privaęao de oxigenio 

Sal 

Evitaęao da perda osmótica de agua pela produęao 
de solutos tolerados em concentraęóes altas 

Calor 

Sintese de proteinas de choque termico, que reduzem 
a desnaturaęao proteica em temperatura altas 

Frio 

Ajuste da fluidez de membrana; evitaęao da perda 
osmótica de agua; produęao de proteinas 
anticongelamento 


J As plantas adimatadas ao estresse hidrico sao tambem muitas vezes 
mais resistentes ao congelamento. Sugira um motivo para isso. 


CONCEITO 39.5 

As plantas respondem aos ataques de patógenos e de 
herbivoros (p. 859-861) 

• A resposta de hipersensibilidade veda uma infecęao e destrói as 
celulas do patógeno e do hospedeiro na regiao. A resistencia siste- 
mica adquirida e uma resposta defensiva generalizada em órgaos 
distantes do local da infecęao. 

• Alem das defesas fisicas como espinhos e tricomas, as plantas pro- 
duzem substancias quimicas repugnantes ou tóxicas, bem com 
atrativos que recrutam animais destruidores de herbivoros. 

] Como os insetos podem tornar as plantas mais suscetiveis aos pa¬ 
tógenos? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. O hormónio que ajuda as plantas a responder a seca e: 

a. auxina. 

b. acido abscisico. 

c. citocinina. 

d. etileno. 

2. A auxina intensifica o alongamento celular de todas essas manei- 
ras, exceto : 

a. aumento da absoręao de solutos. 

b. ativaęao genie a. 

c. desnaturaęao de proteinas de parede celular induzida por 
acidos. 

d. afrouxamento da parede celular. 

3. Charles e Francis Darwin descobriram que a: 

a. auxina e responsavel pela curvatura fototrópica. 

b. luz yermelha e mais efetiva no fototropismo da parte aerea. 

c. luz destrói a auxina. 

d. luz e percebida pelos apices de coleóptilos. 

4. Como uma planta consegue responde ao grave estresse do calor? 

a. Reorientando as folhas para aumentar o resfriamento eva- 
porativo. 

b. Criando tubos de ar para yentilaęao. 

c. Produzindo proteinas de choque termico, que podem prote- 
ger de desnaturaęao as proteinas yegetais. 

d. Aumentando a proporęao de acidos graxos insaturados nas 
membranas celulares, reduzindo sua fluidez. 

NIVEL 2: APLICAęAO/AN ALI SE 

5. E possivel que a molecula sinalizadora do florescimento seja li- 
berada antes do habitual em uma planta de dias longos exposta a 
lampejos de: 

a. luz yermelho-distante durante a noite. 

b. luz yermelha durante a noite. 

c. luz yermelha seguida por luz yermelho-distante durante a 
noite. 

d. luz yermelho-distante durante o dia. 

6. Se uma planta de dias longos tiver um comprimento critico da 
noite de 9 horas, que ciclo de 24 horas impediria o florescimento? 

a. 16 horas de luz/8 horas de escuro 

b. 14 horas de luz/10 horas de escuro 

c. 4 horas de luz/8 horas de escuro/4 horas de luz/8 horas de 
escuro 

d. 8 horas de luz/8 horas de escuro/lampejo de luz/8 horas de 
escuro 

7. Um mutante yegetal que exibe curyatura gravitrópica normal, 

mas que nao armazena amido em seus plastidios, necessitaria de 
uma reavaliaęao do papel de_no gravitropismo. 

a. auxina 

b. calcio 

c. estatólitos 

d. crescimento diferencial 


8. Indique a resposta para cada condięao formulando 

uma plantula conyencional ou uma com resposta triplice. 


Tipo selvagem 


Mutante insensivel 
ao etileno (e/h) 

Mutante superprodutor 
de etileno (eto) 

Resposta triplice 
constitutiva ( ctr) 


Inibidor 

Adięao de da sintese 
Controle etileno de etileno 



NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 


9. CONEXAO EVOLUTIVA 

Em geral, a germinaęao sensivel a luz e mais pronunciada em 
sementes pequenas, em comparaęao com as sementes grandes. 
Sugira um motivo para isso. 

10. PESQUISA CIENTIFICA 

Um biólogo yegetal obseryou um padrao peculiar quando um 
arbusto tropical foi atacado por lagartas. Após ter comido uma 
folha, uma lagarta pularia sobre folhas próximas e atacaria uma 
folha a alguma distancia. A simples remoęao de uma folha nao 
impede as lagartas de comerem folhas próximas. O biólogo sus- 
peitou que uma folha danificada por inseto teria enyiado uma 
substancia quimica que sinalizou para as folhas próximas. Como 
o pesquisador poderia testar essa hipótese? 

11. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Descreva como o nosso conhecimento sobre os sistemas de con¬ 
trole de plantas esta sendo aplicado a agricultura ou a horticultura. 


12 . 


13. 


ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), resuma o papel do fi- 
tocromo na alteraęao do crescimento da parte aerea para o au¬ 
mento da captura de luz. 



Esse veado-mula esta 
consumindo os apices 
caulinares de um ar¬ 
busto. Descreva como 
esse evento alterara a 
fisiologia, a bioquimica, 
a estrutura e a sanidade 
da planta, e identifique 
quais hormónios estao 
envolvidos na produęao 
dessas mudanęas. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



















FORMA E FUNęAO 
DOS ANIMAIS 


UMA ENTREVISTA COM 

Ulrike Heberlein 

Nascida no Chile, Ulrike Heberlein concluiu 
o Bacharelado e o Mestrado na Uniyersi- 
dade de Concepción. Na Universidade da 
Califórnia, Berkeley, ela obteve o titulo de 
Ph.D. em bioąuimica e realizou o trabalho 
de pós-doutorado em genetica. Em 1993, ela 
estabeleceu seu próprio laboratório na Uni- 
yersidade da Califórnia, San Francisco, para 
estudar tolerancia e dependencia ligadas ao 
alcool. Desde 2012, a Dra. Heberlein e dire- 
tora do programa cientifico no Janelia Farm 
Research Campus do Instituto Medico Howard Hughes. Em 
2010, ela foi eleita para a Academia Nacional de Ciencias dos 
EUA como membro estrangeiro. 

Que caminho a levou para sua pesquisa atual? 

No Chile, ąuando terminei meus estudos, nao estava claro 
que a ciencia era algo que uma mulher pudesse fazer de ma- 
neira seria. Em vez disso, fui para os EUA, onde pratiquei 
canoagem, ganhando dinheiro em parte do ano como tecni- 
ca de laboratório. Eu estava quase me mudando ao exterior, 

para coordenar yiagens 
pelo Rio Zambeze na Afri- 
ca, quando percebi que a 
canoagem nao seria real- 
mente a minha atividade 
no longo prazo. Meus su- 
peryisores de laboratório 
me disseram: “Sabę, voce 
deveria fazer o doutora- 
do”. Fiz e sou muito grata a 
eles. No doutorado, traba- 
lhei com bioquimica; mais 
tarde, realizei pesquisas 
geneticas em nivel de pós- 
-doutorado. Depois ela- 
borei uma proposta para 
usar moscas como modelo 
para estudar o uso e a de¬ 
pendencia do alcool, o que 
tenho feito desde entao. 


Como fazer um estudo dos efeitos do 
alcool sobre moscas? 

Utilizamos um “inebriómetro”, que e uma 
coluna contendo uma serie de separaęóes 
parciais chamadas de anteparos. Se voce co- 
locar as moscas na coluna e iluminar o topo, 
elas tern a tendencia natural de caminhar 
para cima, contra a gravidade em direęao a 
luz. Entao, se voce circular vapor de alcool 
pela coluna, as moscas inalam o alcool e 
comeęam a cair de um anteparo para o pro- 
ximo. Elas se endireitam e, entao, voltam a 
cair. A ideia dos anteparos e nao deixa-las 
cair de uma vez só, indo diretamente ate a parte mais baixa. 
O objetivo e parecido com a cromatografia em um labora¬ 
tório de bioquimica, onde as moleculas se ligam e se afas- 
tam, varias e varias vezes, separando-se de acordo com suas 
propriedades. Quando as moscas estao realmente bebadas, 
elas aparecem na parte de baixo. Assim, medimos o tempo 
necessario para elas alcanęarem a parte de baixo. Em vez de 
registrar um pico de proteina, voce registra um pico de mos¬ 
cas bebadas com um tempo medio para sair da coluna. Esta 
e a ideia do inebriómetro - realmente e a cromatografia de 
moscas bebadas. 

Fale sobre algumas das suas descobertas. 

Nosso objetivo e identificar mutaęóes que causam respos- 
tas alteradas ao alcool. Por exemplo, podemos identificar 
moscas que sao mais sensiveis ao alcool porque aparecem 
na parte de baixo do inebriómetro, digamos, em 15 minutos, 
em vez de 20, ou moscas que sao mais resistentes, pois apa¬ 
recem em 30 minutos, por exemplo. Os primeiros dois ou 
tres mutantes que isolamos e analisamos acabaram sendo 
mutantes da aprendizagem e da memória. Esse foi um resul- 
tado satisfatório, pois a dependencia envolve aprendizagem 
e lembranęa da associaęao entre certa sensaęao (como a in- 
toxicaęao) e o ambiente (por exemplo, um bar). Nós identi- 
ficamos as mutaęóes que afetam a tolerancia, ou seja, a di- 
minuięao em resposta a um determinado nivel de alcool ao 
longo do tempo. O que foi realmente legał e que consegui- 
mos identificar uma mutaęao no gene correspondente em 
camundongos; alem disso, constatamos que camundongos 
com essa mutaęao tambem apresentam um defeito na tole¬ 
rancia ao alcool. 



Esta e a ideia 
do inebriómetro 
- realmente e a 
cromatografia de 
moscas bebadas. 


◄ Estrutura do inebrió¬ 
metro no laboratório da 
Dra. Heberlein. 


0 que voce deseja mais saber a respeito de 
dependencia? 

O objetivo e compreender o mecanismo biológico que alte- 
ra a maneira que os neurónios se comunicam entre si na de¬ 
pendencia. Se pudermos chegar a esse ponto, poderiamos ser 
capazes de desenvolver medicamentos eficazes. Atualmente, 
nao existem bons remedios que funcionem na maioria dos ca- 
sos de dependencia ao alcool. 
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A Figura 40.1 Como as pernas longas ajudam este ani- 
mal detritivoro a sobreviver no calor do deserto escaldante? 

Formas diferentes, desafios comuns 

A formiga-do-deserto (genero Cataglyphis) na Figura 40.1 e um inseto 
detritivoro, consumindo outros insetos que sucumbiram ao calor diurno 
do Deserto do Saara. Para colher seu alimento, a formiga forrageia ąuando 
as temperaturas na superficie da areia aąuecida pelo sol excedem 60°C, bem 
acima do limite termico de praticamente todos os animais. Como, entao, a for¬ 
miga-do-deserto sobrevive nessas condięoes? Para responder a essa pergunta, 
precisamos examinar minuciosamente a sua anatomia, ou forma biológica. 

Ao estudar a formiga-do-deserto, os pesąuisadores observaram que suas 
pernas sao desproporcionalmente longas. As pernas da formiga permitem 
que seu corpo (cabeęa, tórax e abdome) situe-se 4 mm acima da areia e, com 
isso, fique exposto a urna temperatura 6°C mais baixa do que ao nivel do solo. 
Os pesquisadores constataram tambem que urna formiga-do-deserto pode usar 
suas pernas longas para correr com a rapidez de 1 m/s, velocidade próxima a 
maxima registrada para alguns artrópodes corredores. A corrida rapida mini- 
miza o tempo que a formiga fica fora do seu abrigo e exposta ao sol. Portanto, 
as pernas longas permitem que a formiga-do-deserto seja ativa durante o calor 
do dia, quando a competięao por alimento e o risco de predaęao sao menores. 

Ao longo de sua vida, urna formiga enfrenta os mesmos desafios funda- 
mentais como qualquer outro animal, seja a hidra, o falcao ou o ser humano. 
Todos os animais precisam obter nutrientes e oxigenio, superar infecęóes e 
gerar descendentes. Considerando que eles compartilham essas e outras ne- 
cessidades basicas, por que as especies variam tanto em organizaęao e aparen- 
cia? A resposta encontra-se na seleęao natural e adaptaęao. A seleęao natural 
favorece aquelas variaęóes em urna populaęao que aumentam o valor adaptati- 
vo (fitness) relativo (ver Capitulo 23). As adaptaęóes evolutivas que permitem 


CONCEITOS-CHAVE 
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A forma e a funęao dos ani¬ 
mais estao correlacionadas 
em todos os mveis de orga¬ 
nizaęao 
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interno em muitos animais 
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para a termorregulaęao 
envolvem forma, funęao e 
comportamento 

40.4 
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sao relacionadas ao tama- 
nho, a atividade e ao am¬ 
biente do animal 
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a sobrevivencia variam entre ambientes e especies, mas 
freąuentemente resultam em uma intima combinaęao de 
forma e funęao, como o exemplo das pernas da formiga- 
-do-deserto. 

Uma vez que forma e funęao estao correlacionadas, o 
exame da anatomia muitas vezes proporciona pistas sobre 
a fisiologia - o funcionamento biológico. Neste capitu- 
lo, comeęaremos nosso estudo sobre forma e funęao pelo 
exame dos niveis de organizaęao no corpo animal e dos 
sistemas que coordenam as atividades de diferentes partes 
corporais. A seguir, usaremos o exemplo da regulaęao da 
temperatura corporal para ilustrar como os animais con- 
trolam seu ambiente interno. Por firn, exploraremos como 
a anatomia e a fisiologia se relacionam as interaęóes de um 
animal com o ambiente e seu manejo do uso de energia. 

CONCEITO 40.1 

A forma e a funęao dos animais estao 
correlacionadas em todos os niveis de 
organizaęao 

O tamanho e a forma de um animal sao aspectos mor- 
fológicos fundamentais que afetam significativamente a 
maneira pela qual ele interage com seu ambiente. Embora 
possamos nos referir ao tamanho e a forma como elemen- 
tos de um “piano” ou “design” corporal, isso nao pressupóe 
um processo de inyenęao consciente. O piano corporal 
de um animal resulta de um padrao de desenvolvimento 
programado pelo genoma, produto de milhóes de anos de 
evoluęao. 

Evoluęao do tamanho e da forma 

I3EH Muitos planos corporais diferentes surgiram 
durante o curso da evoluęao, mas essas variaęóes ocorrem 
dentro de certos limites. As leis fisicas que governam a for- 
ęa, a difusao, o movimento e as trocas de calor limitam o 
espectro de formas animais. 

Para exemplificar como as leis fisicas restringem a 
evoluęao, consideremos como algumas propriedades 
da agua limitam as formas possiveis para animais 
nadadores velozes. A agua e cerca de mil vezes 
mais densa do que o ar e muito mais yiscosa. 

Por isso, qualquer irregularidade na superfi- 
cie do corpo do animal que cause resistencia 
e um empecilho maior para nadadores do que 
para corredores ou voadores. O atum e outros 
peixes rapidos de nadadeiras raiadas po- 
dem alcanęar velocidades de ate 80 km/h. 

Tubaróes, pinguins, golfinhos e focas sao 
tambem nadadores relativamente velozes. 

A Figura 40.2 mostra tres exemplos desses 
com configuraęao fusiforme, isto e, ambas as 
extremidades sao afiladas. A forma aero- 
dinamica encontrada nesses vertebrados 
yelozes e um exemplo de eyoluęao con- 


yergente (ver Capitulo 22). A seleęao natural muitas vezes 
resulta em adaptaęóes semelhantes quando organismos 
diferentes enfrentam o mesmo desafio ambiental, como 
superar a resistencia da agua durante o nado. 

As leis fisicas tambem influenciam os planos corpo¬ 
rais animais a respeito do tamanho maximo. A medida que 
as dimensóes do corpo aumentam, sao necessarios esque- 
letos mais espessos para manter a sustentaęao adequada. 
Essa limitaęao afeta os esqueletos internos, como os dos 
yertebrados, assim como os externos, como os dos insetos 
e outros artrópodes. Alem disso, a medida que os corpos 
aumentam em tamanho, os musculos necessarios para a 
locomoęao devem representar uma fraęao ainda maior 
da massa corporal total. Em algum momento, a mobilida- 
de torna-se limitada. Ao considerar a fraęao da massa do 
corpo nos musculos das pernas e a foręa efetiva que esses 
musculos geram, os cientistas podem estimar a yelocidade 
maxima de corrida para uma gama de planos corporais. 
Esses calculos indicam que o dinossauro Tyrannosaurus 
rex, com mais de 6 m de altura, provavelmente poderia al¬ 
canęar uma yelocidade de 30 km/h, quase tao rapido quan- 
to os humanos mais yelozes de hoje. 

Troca com o ambiente 

Os animais precisam trocar nutrientes, produtos residuais 
e gases com o ambiente, e essa exigencia impóe uma limi¬ 
taęao adicional nos planos corporais. As trocas ocorrem 
a medida que as substancias dissolvidas em uma soluęao 
aquosa se movem atraves da membrana plasmatica de 
cada celula. Um organismo unicelular, como a ameba na 
Figura 40.3a, tern area de superficie da membrana em 
contato com o ambiente suficiente para realizar a troca ne- 
cessaria. Por outro lado, um animal e composto de muitas 
celulas, cada uma com sua própria membrana plasmatica, 
atraves da qual as trocas devem ocorrer. A taxa de trocas e 
proporcional a area de superficie da membrana envolvida, 
ao passo que a quantidade de materiał que deve ser trocado 
e proporcional ao volume do corpo. Portanto, uma orga¬ 
nizaęao multicelular funciona somente se cada 
celula tiver acesso a um ambiente aquoso ade- 
quado, dentro ou fora ao corpo do animal. 

Muitos animais com uma organizaęao 
interna simples possuem planos corporais 
que permitem trocas diretas entre quase to- 
das as celulas e o ambiente externo. Por exem- 
plo, uma hidra habitante de lago, que tern um 
piano corporal semelhante a um saco cuja pa- 
rede apresenta a espessura de apenas duas ca- 
madas celulares (Figura 40.3b). Uma vez que 
a sua cavidade gastrovascular se abre para o 
ambiente externo, as camadas celulares ex- 
terna e interna sao constantemente banha- 
das pela agua do lago. Outro piano corporal 
comum que maximiza a exposięao ao meio 
circundante e a forma achatada. Considere, 
por exemplo, a tenia, parasito que pode 
alcanęar varios metros de comprimento 
(ver Figura 33.12). Uma forma delgada e 



▲ Figura 40.2 Evoluęao con- 
yergente em nadadores rapidos. 





BIOLOGIA DE CAMPBELL 869 


T Figura 40.3 Troca dire- 
ta com o ambiente. 


Troca 




Nutrientes' 


Liquido 

intersticial 


Boca 

Cavidade 

gastrovascular 


(a) Ameba, organismo 
unicelular 


(b) Hidra, animal com duas 
camadas de celulas 


achatada coloca a maioria das celulas do verme em contato 
direto com o seu ambiente particular - o liąuido intestinal 
de um hospedeiro vertebrado rico em nutrientes. 

Nossos corpos e os da maioria dos outros animais sao 
compostos de massas compactas de celulas, com organi- 
zaęao interna muito mais complexa do que a da hidra ou 
a da tenia. Para um piano corporal dessa natureza, o au- 
mento do numero de celulas diminui a razao entre a area 


T Figura 40.4 Superficies de troca internas de animais 
complexos. A maioria dos animais tern superffcies especializadas 
em trocas qufmicas com o entorno. Essas superffcies de troca sao 
geralmente internas, mas conectam-se com o ambiente me- 
diante aberturas na superffcie do corpo (a boca, por 

exemplo). As superffcies de troca sao primorosa- Ambiente externo 


de superficie externa e o volume total. Como comparaęao 
extrema, a razao entre a area de superficie externa e o vo- 
lume de urna baleia e centenas de milhares de vezes menor 
do que a da pulga d agua. No entanto, cada celula da baleia 
deve ser banhada em liquido e ter acesso ao oxigenio, nu¬ 
trientes e outros recursos. Como isso e alcanęado? 

Nas baleias e na maioria dos outros animais, as super¬ 
ficies especializadas amplamente ramificadas ou dobradas 
sao adaptaęóes evolutivas que permitem trocas suficien- 
tes com o ambiente (Figura 40.4). Em quase todos os 
casos, essas superficies de troca localizam-se dentro do 
corpo, urna disposięao que protege seus tecidos delicados 
da abrasao ou desidrataęao, alem de permitir contornos 
aerodinamicos do corpo. A ramificaęao ou o dobramen- 
to aumentam bastante a area de superficie: em humanos, 
as superficies de troca internas para digestao, respiraęao e 
circulaęao tern, cada urna, urna area 25 vezes maior do que 
a da pele. 

Os liquidos corporais internos ligam as superficies de 
troca com as celulas do corpo. Os espaęos entre as celu¬ 
las sao preenchidos com um liquido em muitos animais 
denominado liąuido intersticial (do latim, “que se situa 
entre”). Os planos corporais complexos tambem incluem 
um liquido circulatório, como o sangue. As trocas entre o 
liquido intersticial e o liquido circulatório permitem que as 
celulas do corpo obtenham nutrientes e livrem-se de resi- 
duos (ver Figura 40.4). 

Apesar dos maiores desafios com o ambiente, os 
planos corporais complexos tern beneficios distintos 


mente ramificadas ou dobradas, proporcio- 
nando-lhes urna area muito grandę. Os 
sistemas digestório, respiratório e excre- 
tor tern essas superffcies de troca. Por 
meio dessas superffcies, o sistema 
circulatório transporta substancias 
qufmicas em todo o corpo. 

Q Em que sentido as superfi¬ 
cies de trocas, como o revesti- 
mento do sistema digestório, 
sao internas e externas? 


Alimento 


Boca 


O revestimento do intestino 
delgado tern projeęóes 
digitiformes que expandem a 
area de superffcie para 
absoręao de nutrientes (MEV). 


Corpo 

do 

anima 


Sistema 

respiratório 


Celulas 


Sistema 

circulatório 


Sistema 

digestório 


Sistema 

excretor 


Urna visao microscópica do 
pulmao revela que ele se parece 
muito mais com urna esponja do 
que com um balao. Esta 
morfologia propicia urna superffcie 
expansiva umida para as trocas 
gasosas com o ambiente (MEV). 


Anus 


Materia nao 
absorvida (fezes) 


Produtos residuais metabólicos 
(resfduos nitrogenados) 


Dentro do rim, o sangue e filtrado 
pela superffcie dos longos e 
estreitos vasos sangufneos, 
compactados em estruturas mais 
ou menos arredondadas (MEV). 
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em comparaęao aos mais simples. Por exemplo, um es- 
ąueleto externo pode proteger contra predadores, e os 
órgaos sensoriais podem fornecer informaęóes detalha- 
das sobre o entorno do animal. Os órgaos digestórios in- 
ternos conseguem decompor o alimento gradualmente, 
controlando a liberaęao de energia armazenada. Alem 
disso, sistemas de filtraęao especializados sao capazes 
de ajustar a composięao do liąuido interno que banha as 
celulas do corpo do animal. Dessa maneira, um animal 
consegue manter o ambiente interno relativamente esta- 
vel enąuanto vive em um ambiente externo instavel. Um 
piano corporal complexo e especialmente vantajoso para 
animais terrestres, cujo ambiente externo pode ser alta- 
mente variavel. 

Organizaęao hierarquica de planos corporais 

As celulas formam o corpo de um animal por meio de 
suas propriedades emergentes, que surgem a partir de 
niveis sucessivos de organizaęao estrutural e funcional 
(ver Capitulo 1). As celulas sao organizadas em tecidos, 
grupos de celulas com aparencia similar e funęao comum. 
Os diferentes tipos de tecidos sao, alem disso, organizados 
em unidades funcionais denominadas órgaos. (Os animais 
mais simples, como as esponjas, nao tern órgaos ou sequer 
tecidos verdadeiros.) Os grupos de órgaos que trabalham 
juntos, propiciando um nivel adicional de organizaęao 
e coordenaęao, constituem um sistema (Tabela 40.1). 
Desse modo, por exemplo, a pele e um órgao do tecido te- 
gumentar, que protege contra infecęao e ajuda a regular a 
temperatura do corpo. 

Muitos órgaos contem tecidos com papeis fisiológicos 
distintos. Em alguns casos, os papeis sao tao diferentes que 


consideramos o órgao como pertencente a mais de um sis¬ 
tema de órgaos. O pancreas, por exemplo, produz enzimas 
fundamentais para o funcionamento do sistema digestório 
e tambem reguła o nivel de aęucar no sangue como parte 
vital do sistema endócrino. 

Assim como a observaęao da organizaęao do cor¬ 
po “de baixo para cima” (de celulas ate sistemas) revela 
propriedades emergentes, urna observaęao da hierar- 
quia de “cima para baixo” revela a base multiestratifi- 
cada da especializaęao. Considere o sistema digestório 
humano: boca, faringe, esófago, estómago, intestinos 
delgado e grosso, órgaos acessórios e anus. Cada órgao 
tern papeis especificos na digestao. Um papel do estóma¬ 
go, por exemplo, e iniciar a decomposięao de proteinas. 
Esse processo requer um movimento de agitaęao reali- 
zado pelos musculos estomacais e por sucos digestivos 
secretados pelo revestimento do estómago. A produęao 
de sucos digestivos, por sua vez, requer tipos celulares 
altamente especializados: um tipo de celula secreta urna 
enzima digestora de proteinas, urna segunda gera acido 
cloridrico concentrado e urna terceira produz muco, que 
protege o revestimento do estómago. 

Os sistemas complexos e especializados de animais 
sao constituidos de um conjunto limitado de tipos de ce¬ 
lulas e de tecidos. Os pulmóes e os vasos sanguineos, por 
exemplo, tern funęóes diferentes, mas sao revestidos por 
tecidos pertencentes ao mesmo tipo basico e, por isso, 
compartilham muitas propriedades. 

Existem quatro tipos principais de tecidos animais: 
epitelial, conectivo, muscular e nervoso. A Figura 40.5 
mostra a estrutura e a funęao de cada tipo. Em outros ca- 
pitulos adiante, discutiremos como esses tipos de tecidos 
contribuem para as funęóes dos sistemas em particular. 


Tabela 40.1 

Sistemas em marmferos 


Sistema 

Principais componentes 

Principais funęóes 

Digestório 

Boca, faringe, esófago, estómago, intestinos, figado, 
pancreas, anus 

Processamento do alimento (ingestao, digestao, absor- 
ęao, eliminaęao) 

Circulatório 

Coraęao, vasos sanguineos, sangue 

Distribuięao interna de materiais 

Respiratório 

Pulmóes, traqueia, outros tubos respiratórios 

Trocas gasosas (entrada de oxigenio, eliminaęao de dió- 
xido de carbono) 

Imune e linfatico 

Medula óssea, nodos linfaticos, timo, baęo, vasos lin- 
faticos 

Defesa do corpo (combate a infecęóes e cancer) 

Excretor 

Rins, ureteres, bexiga, uretra 

Eliminaęao de residuos metabólicos, regulaęao do ba- 
lanęo osmótico do sangue 

Endócrino 

Hipófise, tireoide, pancreas, suprarrenal e outras glan- 
dulas secretoras de hormónios 

Coordenaęao das atividades do corpo (como a digestao 
e o metabolismo) 

Reprodutor 

Ovarios ou testiculos e órgaos associados 

Reproduęao 

Nervoso 

Cerebro, medula espinal, nervos, órgaos dos sentidos 

Coordenaęao de atividades do corpo; detecęao de esti- 
mulos e formulaęao de respostas a eles 

Tegumentar 

Pele e derivados (como pelos, garras, glandulas da pele) 

Proteęao contra danos mecanicos, infecęao, desseca- 
mento; termorregulaęao 

Esqueletico 

Esqueleto (ossos, tendóes, ligamentos, cartilagem) 

Sustentaęao do corpo, proteęao dos órgaos internos, 
movimento 

Muscular 

Musculos esgueleticos 

Locomoęao e outros movimentos 






T Figura 40.5 


estrutura e funęao nos tecidos animais 


Tecido epitelial 




Ocorrendo como capas de celulas, os tecidos epiteliais, ou epitelios, 
cobrem o lado externo do corpo e revestem órgaos e cavidades no 
interior do corpo. Por serem fortemente compactadas, muitas vezes com 
zónulas ocludentes (junęóes compactas), as celulas epiteliais atuam como 
barreira contra disturbio mecanico, patógenos e perda de liąuido. 

Os tecidos epiteliais tambem estabelecem interfaces ativas com o 
ambiente. Por exemplo, o tecido que reveste os 
ductos nasais e fundamental para o olfato, 
o sentido do odor. Observe o ąuanto 
formas e disposięóes celulares 
distintas se correlacionam com 
funęóes diferentes. 


Epitelio escamoso 
estratificado 


Superficie 

apical 

Superficie 

basal 


Um epitelio escamoso estratifi¬ 
cado apresenta multiplas 
camadas e se regenera rapida- 
mente. As novas celulas 
formadas por diyisao próxima 
da superficie basal (ver 
micrografia abaixo) sao 
empurradas para fora, ocupando 
o lugar das celulas eliminadas. 
Esse epitelio e geralmente 
encontrado em superficie 
sujeitas a abrasao, como a pele 
externa e os revestimentos da 
boca, anus e yagina. 


Epitelio colunar 
pseudoestratificado 


Epitelio cubico 


Epitelio colunar 
simples 


simples 



Um tecido com celulas em 
formato cubico, especializadas 
em secreęao, constitui o epitelio 
dos tubulos renais e de muitas 
glandulas, incluindo a glandula 
tireoide e as glandulas saliyares. 


Lumen 



As celulas grandes, em forma de 
tijolo, de epitelios colunares 
simples sao encontradas onde a 
secreęao ou a absoręao ativa e 
importante. Um epitelio 
colunar simples, por exemplo, 
reveste os intestinos, secretan- 
do sucos digestivos e absoryen- 
do nutrientes. 


•ćt — Superficie 
apical 



A unica camada de celulas 
semelhantes a um prato que 
forma um epitelio escamoso 
simples atua na troca de 
materiał por difusao. Esse tipo 
de epitelio, que e delgado e 
permeavel (com orificios), 
reveste os vasos sanguineos e os 
sacos aereos dos pulmóes, onde 
a difusao de nutrientes e gases e 
essencial. 


Polaridade dos epitelios 



O epitelio pseudoestratificado 
consiste em urna unica camada 
de celulas que exibem yariaęao 
na altura e na posięao dos seus 
nucleos. Em muitos yertebra- 
dos, o epitelio pseudoestratifi¬ 
cado de celulas ciliadas forma 
urna membrana mucosa que 
reveste partes do trato 
respiratório. O batimento dos 
cflios movimenta a pelfcula de 
muco ao longo da superficie. 



Todos os epitelios sao polarizados, isto e, tern dois lados 
diferentes. A superficie apical e yoltada para o lume (cavidade) ou 
para o lado de fora do órgao e, por isso, fica exposta a liquidos ou 
ao ar. Por exemplo, a superficie apical do epitelio que reveste o 
intestino delgado e coberta com microvilosidades, projeęóes que 
aumentam a area de superficie disponiyel para a absoręao de 
nutrientes. O lado oposto de cada epitelio e superficie basal. 














T Figura 40.5 (continuaęao) 

estrutura e funęao nos tecidos animais 


Tecido conectivo 


O tecido conectivo, consistindo em um conjunto esparso de celulas 
dispersadas em uma matriz extracelular, mantem muitos tecidos e 
órgaos juntos e no lugar. A matriz geralmente consiste em 
uma rede de fibras embebidas em um liąuido gelatinoso 
ou uma base solida. Dentro da matriz encontram-se 
numerosas celulas denominadas fibroblastos, que 
secretam fibras proteicas, e macrófagos, que englobam 
por fagocitose particulas estranhas e quaisquer fragmen- 
tos celulares. 



Tecido conectivo frouxo 

O tecido conectivo mais 
amplamente encontrado no 
corpo dos yertebrados e o tecido 
conectivo frouxo, que liga 
epitelios aos tecidos subjacentes 
e mantem os órgaos no lugar. 

O tecido conectivo frouxo 
recebe esse nome devido a trama 
frouxa das suas fibras, que 
abrangem todos os tres tipos. 

Ele e encontrado na pele e em 
todo o corpo. 

Tecido conectivo fibroso 

O tecido conectivo fibroso e 
denso, com fibras colagenas. Ele 
e encontrado nos tendóes, que 
prendem os musculos aos ossos, 
e nos ligamentos, que conectam 
os ossos as articulaęóes. 


Osso 


Fibra colagena 

f.t * 

m. 

A 1 J. ♦ 

Fibra elastica 



Nucleos 


O esqueleto da maioria dos yertebrados e composto de osso, 
um tecido conectivo mineralizado. As celulas formadoras dos 
ossos, denominadas osteoblastos, depositam uma matriz de 
colageno. Os ions calcio, magnesio e fosfato se combinam em 
um minerał duro dentro da matriz. A estrutura microscópica 
do osso duro de um mamifero consiste em unidades repetidas 
chamadas de ósteons. Cada ósteon tern camadas concentricas 
da matriz mineralizada, depositadas ao redor de um canal 
central que contem yasos sanguineos e neryos. 





Canal central 


Ósteon 


As fibras do tecido conectivo sao de tres tipos: as fibras colagenas 
proporcionam foręa e flexibilidade, as fibras reticulares unem o 
tecido conectivo aos tecidos adjacentes e as fibras elasticas tornam os 
tecidos elasticos. Se voce beliscar uma dobra de tecido no dorso de 
sua mao, as fibras colagenas e reticulares impedem que a pele seja 
afastada do osso, ao passo que as fibras elasticas restauram a forma 
original da pele quando voce para de beliscar. As diferentes misturas 
de fibras e base formam os principais tipos de tecidos conectivos 
apresentados abaixo. 

Sangue 

O sangue tern uma matriz 
extracelular liquida denominada 
plasma, que consiste em agua, sais e 
proteinas dissolyidas. Suspensos no 
plasma estao os eritrócitos 
(glóbulos yermelhos), leucócitos 
(glóbulos brancos) e fragmentos 
celulares denominados plaquetas. 
Os glóbulos yermelhos transportam 
oxigenio, os glóbulos brancos 
atuam na defesa e as plaquetas 
aj udam na coagulaęao do sangue. 

Plasma 

Glóbulos 
brancos 





O tecido adiposo e um tecido 
conectivo frouxo especializado 
que armazena gordura em celulas 
adiposas distribuidas pela sua 
matriz. O tecido adiposo reveste e 
isola o corpo, alem de armazenar 
combustivel sob forma de 
moleculas de gordura. Cada celula 
adiposa contem uma goticula de 
gordura grandę que incha quando 
a gordura e armazenada e murcha 
quando o corpo a utiliza como 
combustiyel. 


-Goticulas 
de gordura 


Glóbulos yermelhos 

Cartilagem 

A cartilagem contem fibras 
colagenas embebidas em um 
complexo borrachento de proteinas e 
carboidratos denominado sulfato de 
condroitina. As celulas denominadas 
condrócitos secretam o colageno e o 
sulfato de condroitina, que juntos 
tornam a cartilagem um materiał de 
sustentaęao forte, porem flexivel. 

Os esqueletos de muitos embrióes de 
yertebrados contem cartilagem que e 
substituida por ossos a medida que os 
embrióes amadurecem. A cartilagem 
permanece em alguns locais, como os 
discos que atuam como amortecedo- 
res entre as yertebras. 
























Tecido muscular 



O tecido muscular e responsavel por quase todos os tipos de movimentos 
do corpo. Todas as celulas musculares consistem em filamentos contendo 
as proteinas actina e miosina, que juntas permitem a contraęao muscular. 
Existem tres tipos de tecido muscular no corpo dos vertebrados: 
esqueletico, liso e cardiaco. 


Musculo cardiaco 


O musculo cardiaco forma a parede contratil do 
coraęao. Ele e estriado como o musculo esqueleti- 
co e tern propriedades contrateis semelhantes. 
Diferentemente do musculo esqueletico, no 
entanto, o musculo cardiaco tern fibras que se 
interconectam mediante discos intercalados, que 
transmitem sinais de celula para celula e aj udam a 
sincronizar a contraęao cardiaca. 


Musculo esqueletico 


Preso aos ossos por tendóes, o musculo 
esąueletico, ou musculo estriado , e responsavel 
pelos movimentos yoluntarios. O musculo 
esqueletico consiste em feixes de celulas longas 
denominadas fibras musculares. Durante o 
desenvolvimento, as fibras do musculo esqueleti- 
co se formam por fusao de muitas celulas, 
resultando em multiplos nucleos em cada fibra 
muscular. O arranjo das unidades contrateis, ou 
sarcómeros, ao longo das fibras confere as 
celulas urna aparencia estriada. Em mamiferos 
adultos, o tamanho dos musculos aumenta, mas 
nao o numero de fibras musculares. 


Musculo liso 


O musculo liso, que nao tern carater 
estriado, e encontrado nas paredes do trato 
digestório, da bexiga, das arterias e de 
outros órgaos internos. As celulas sao 
fusiformes. Os musculos lisos sao responsa- 
veis pelas atividades inyoluntarias do corpo, 
como o movimento do estómago e a 
constrięao das arterias. 


Nucleos 



100 |jim 



Nucleo Fibras musculares 25 



Nucleo Disco intercalado 1 25 |xm 



Tecido nervoso 


O tecido nervoso atua na recepęao, processamento e transmissao da informaęao. O tecido nervoso contem neurónios, ou 
celulas nervosas, que transmitem impulsos neryosos, bem como celulas de suporte denominadas celulas da glia, ou 
simplesmente glia. Em muitos animais, urna concentraęao de tecido neryoso forma o cerebro, o centro do processamento 
da informaęao. 


Neurónios 


Os neurónios sao as unidades 
basicas do sistema neryoso. 
Um neurónio recebe 
impulsos neryosos de outros 
neurónios por meio do seu 
corpo celular e multiplas 
extensóes denominadas 
dendritos. Os neurónios 
transmitem impulsos aos 
neurónios, musculos ou 
outras celulas mediante 
extensóes denominadas 
axónios, que com frequencia 
sao reunidos em neryos. 




Axónios de 
neurónios 


Vaso 
sangufneo 


Glia 

Os varios tipos de glia 
aj udam a nutrir, isolar e 
reabastecer os neurónios e, 
em alguns casos, modulam 
o funcionamento dos 
neurónios. 


Glia 


(MO confocal) 
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Coordenaęao e controle 

Os tecidos, órgaos e sistemas de um animal devem atuar 
em conjunto. Por exemplo, durante mergulhos prolonga- 
dos, a foca mostrada na Figura 40.2 desacelera os batimen- 
tos cardiacos, comprime os pulmóes e reduz a temperatura 
corporal enąuanto se impulsiona para frente com suas na- 
dadeiras posteriores. A coordenaęao dessa atividade pelo 
corpo do animal reąuer comunicaęao entre as suas dife- 
rentes partes. Que sinais sao utilizados para coordenar a 
atividade? Como esses sinais se movem no corpo? Existem 
dois conjuntos de respostas para essas perguntas, refletin- 
do os dois principais sistemas para coordenaęao e controle 
de respostas aos estimulos: os sistemas endócrino e nervo- 
so (Figura 40.6). 

No sistema endócrino, moleculas sinalizadoras li- 
beradas na corrente sanguinea pelas celulas endócrinas 
sao transportadas a todos os locais do corpo. No sistema 
nervoso, os neurónios transmitem sinais ao longo de rotas 
delicadas conectando locais especificos no corpo. Em cada 
sistema, o tipo de rota usada e o mesmo, independente se 
o alvo finał do sinal esta na outra extremidade do corpo ou 
bem próximo. 

As moleculas que transmitem sinais ao longo do cor¬ 
po pelo sistema endócrino sao denominadas hormónios. 
Hormónios diferentes causam efeitos distintos, e apenas 
as celulas com receptores para um hormónio em parti- 
cular respondem (Figura 40.6a). Dependendo das celu¬ 
las que tern receptores, o hormónio pode ter efeito em 
apenas um unico local ou em sitios ao longo do corpo. 
Por exemplo, o hormónio estimulador da tireoide (TSH, 
thyroid-stimulatinghormone), que atua unicamente sobre 
celulas dessa glandula, estimula a liberaęao de hormónio, 
que age sobre quase todo o tecido do corpo para aumen- 
tar o consumo de oxigenio e a produęao de calor. Sao ne- 
cessarios segundos para os hormónios serem liberados na 
corrente sanguinea e carregados pelo corpo. Os efeitos 
sao com frequencia de longa duraęao, pois os hormónios 
podem permanecer na corrente sanguinea por minutos 
ou mesmo horas. 

No sistema neryoso, os sinais chamados de impulsos 
neryosos viajam ate urna celula-alvo especifica ao longo 
de linhas de comunicaęao que consistem principalmente 
em axónios (Figura 40.6b). Os impulsos neryosos podem 
agir sobre outros neurónios, sobre celulas musculares e 
sobre celulas e glandulas produtoras de secreęao. Diferen- 
temente do sistema endócrino, o sistema neryoso transmi- 
te informaęao pela rota particular que o sinal toma. Urna 
pessoa, por exemplo, consegue distinguir diferentes notas 
musicais, porque dentro da orelha cada frequencia da nota 
ativa neurónios que se conectam a regióes levemente dis- 
tintas do cerebro. 

A comunicaęao no sistema neryoso geralmente en- 
volve mais de um tipo de sinal. Os impulsos neryosos 
yiajam nos axónios, as vezes por distancias longas, como 
mudanęas na yoltagem. Por outro lado, a passagem de 
informaęao de um neurónio para outro com frequencia 
envolve sinais quimicos de alcance muito curto. Em geral, 
a transmissao no sistema neryoso e extremamente rapi- 


▼ Figura 40.6 Sinalizaęao nos sistemas endócrino e 
neryoso. 




Resposta: Limitada as 
celulas que tern o receptor 
para o sinal. 



U) 


T 

Resposta: Limitada as celulas 
que se conectam por junęóes 
especializadas a um axónio 
que transmite um impulso. 


da; os impulsos neryosos levam apenas urna fraęao de um 
segundo para alcanęar o alvo e duram apenas urna fraęao 
de segundo. 

Urna vez que os dois principais sistemas de comunica¬ 
ęao do corpo diferem quanto ao tipo, transmissao, veloci- 
dade e duraęao do sinal, nao e surpreendente que eles este- 
jam adaptados a funęóes diferentes. O sistema endócrino e 
especialmente bem adaptado a coordenaęao de mudanęas 
graduais que afetam o corpo inteiro, como crescimento, 
desenvolvimento, reproduęao, processos metabólicos e 
digestao. O sistema neryoso e apropriado a direęao de res¬ 
postas imediatas e rapidas ao ambiente, como os reflexos e 
outros movimentos rapidos. 

Embora tenham funęóes distintas, o sistema endó¬ 
crino e o sistema neryoso muitas vezes trabalham em 
intima coordenaęao. Os dois contribuem para manter 
um ambiente interno estavel, nosso próximo tópico de 
discussao. 
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REVISAO DO CONCEITO 40.1 


1 . 

2 . 


3. 


Que propriedades todos os tipos de epitelios compartilham? 


Considere o animal idealizado na Figura 40.4. Em que locais 
o oxigenio deve atravessar a membrana plasmatica na tra- 
jetória do ambiente externo para o citoplasma de urna ce- 
lula do corpo? 


|=UjHII Suponha que voce estivesse de pe a beira de urn 
penhasco e que de repente escorregasse - voce mai conse- 
gue manter o equilibrio e evitar a queda. A medida que seu 
coraęao acelera, voce sente urn pico de energia, devido em 
parte a inundaęao de sangue dentro dos vasos dilatados 
(alargados) nos musculos e a urn pico do nfvel de glicose no 
sangue. Por que e esperado que essa resposta necessite dos 
sistemas nervoso e endócrino? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 40.2 

0 controle por retroalimentaęao mantem o 
ambiente interno em muitos animais 

Muitos sistemas exercem um papel no manejo do ambien¬ 
te interno do animal, urna tarefa que pode constituir-se em 
um desafio importante. Imagine se a temperatura do seu 
corpo aumentasse cada vez que voce tomasse um banho 
quente ou bebesse urna taęa de cafe recem-passado. Ao en- 
frentar flutuaęóes ambientais, os animais controlam seu 
ambiente interno por regulaęao ou conformaęao. 

Regulaęao e conformaęao 

Um animal e regulador para urna variavel ambiental se uti- 
lizar mecanismos internos para controlar mudanęas inter- 
nas diante de flutuaęóes externas. A lontra na Figura 40.7 


e um regulador de temperatura, mantendo o corpo a urna 
temperatura amplamente independente da temperatura da 
agua em que ela nada. Por outro lado, um animal e confor- 
mador para urna variavel em particular se permite que sua 
condięao interna mude de acordo com mudanęas externas 
na variavel. A perca na Figura 40.7 conforma-se a tempera¬ 
tura do lago em que vive. A medida que a agua esquenta ou 
esfria, o seu corpo faz o mesmo. Alguns animais se ajustam 
a ambientes mais constantes. Por exemplo, muitos inverte- 
brados marinhos, como os caranguejos-aranha do genero 
Libinia , deixam a sua concentraęao interna de solutos em 
conformidade com a concentraęao de solutos relativamente 
estavel (salinidade) do seu ambiente oceanico. 

A regulaęao e a conformaęao representam extremos 
de um continuo. Um animal pode regular algumas condi- 
ęóes internas enquanto permite que outras se conformem 
ao ambiente. Por exemplo, embora se conforme a tempera¬ 
tura da agua circundante, a perca reguła a concentraęao de 
solutos no sangue e no liquido intersticial. No Capitulo 44, 
aprenderemos mais sobre os mecanismos dessa regulaęao. 

Homeostase 

A temperatura constante do corpo de urna lontra e a con¬ 
centraęao estavel de solutos em urna perca sao exemplos 
de homeostase, que significa “estado constante”, em refe¬ 
renda a manutenęao do equilibrio interno. Ao alcanęar a 
homeostase, os animais mantem o ambiente interno rela- 
tivamente constante, mesmo quando o ambiente externo 
muda de modo significativo. 

Muitos animais exibem homeostase para urna faixa de 
propriedades fisicas e quimicas. Por exemplo, os humanos 
mantem a temperatura corporal constante de aproxima- 
damente 37°C, o pH do sangue em 7,4 com yariaęao de 
0,1 unidade e a concentraęao da glicose na faixa de 70 a 
110 mg por 100 mL de sangue. 


▼ Figura 40.7 Relaęao entre 
temperaturas corporal e ambiental 
em um regulador e um conforma- 
dor de temperatura em ambiente 
aquatico. A lontra reguła a tempe¬ 
ratura do corpo, mantendo-se estavel 
em urna ampla faixa de temperaturas 
ambientais. A perca, por outro lado, 
permite que seu ambiente interno se 
ajuste a temperatura da agua. 
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Temperatura da 
sala aumenta. 


Temperatura da 
sala aumenta. 


Termostato desliga 
o aguecedor. 





TEMPERATURA DA 
SALA A 20°C 

(valor desejado) 



Termostato liga 
o aguecedor. 


Temperatura da 
sala diminui. 


J 


Temperatura da 
sala diminui. 




▲ Figura 40.8 Um exemplo nao vivo de controle da tempe¬ 
ratura: controle da temperatura da sala. A regulaęao da tempe¬ 
ratura da sala depende de um centro de controle (um termostato) 
gue detecta as mudanęas na temperatura e ativa os mecanismos 
gue revertem essas mudanęas. 


] ldentifique pelo menos centro de estimulo, resposta e de 
controle/sensor na figura acima. Como a inclusao de um condiciona- 
dor de ar no sistema contribuiria para a homeostase? 


Mecanismos de homeostase 

Antes de explorar a homeostase em animais, vamos consi- 
derar primeiro um exemplo nao vivo: a regulaęao da tem¬ 
peratura de urna sala (Figura 40.8). Vamos assumir que 
ąueiramos manter urna sala a 20°C, temperatura conforta- 
vel para a atividade normal. Ajustamos um dispositivo de 
controle - um termostato - para 20°C. Um termómetro 
no termostato monitora a temperatura da sala. Se a tem¬ 
peratura baixar de 20°C, o termostato responde acionando 
o aąuecedor. Quando a temperatura chegar a 20°C, o ter¬ 
mostato desliga o aąuecedor. Se a temperatura baixar de 
20°C, o termostato ativa outro ciclo de aąuecimento. 

Como o sistema de aąuecimento domestico, um ani- 
mal alcanęa a homeostase ao manter urna variavel, como 
a temperatura ou a concentraęao de solutos do corpo, em 
um valor (ou próximo dele) determinado, ou valor dese¬ 
jado. Urna flutuaęao da variavel acima ou abaixo do valor 
desejado serve como o estimulo detectado por um sen¬ 
sor. Após receber um sinal do sensor, um centro de contro¬ 
le gera urna saida que desencadeia urna resposta, ou seja, 
urna atividade fisiológica que aj uda a trazer a variavel ao 
valor desejado. No exemplo do aąuecimento domestico, 
urna ąueda na temperatura abaixo do valor desejado atua 
como um estimulo, o termostato serve como sensor e o 
aąuecedor produz a resposta. 


Controle por retroalimentaęao na homeostase 

Exatamente como no circuito mostrado na Figura 40.8, a 
homeostase em animais depende em grandę parte da re¬ 
troalimentaęao negativa, um mecanismo de controle 
que reduz ou “acalma” o estimulo. Por exemplo, ąuando 
se exercita vigorosamente, voce produz calor que aumenta 
a temperatura do corpo. Seu sistema nervoso detecta esse 
aumento e desencadeia o suor. A medida que voce transpi- 
ra, a evaporaęao da umidade da pele esfria seu corpo, aju- 
dando a temperatura corporal a retornar ao valor desejado 
e eliminar o estimulo. 

A homeostase e um eąuilibrio dinamico, urna intera- 
ęao entre fatores externos que tendem a alterar o ambiente 
interno e mecanismos de controle interno que se opóem 
a essas mudanęas. Observe que as respostas fisiológicas 
aos estimulos nao sao instantaneas, exatamente como ligar 
urna lareira nao aąuece imediatamente urna casa. Por isso, 
a homeostase modera, mas nao elimina as mudanęas no 
ambiente interno. Flutuaęóes adicionais ocorrem se urna 
variavel tern urna faixa normal - limite superior e interior 
-, em vez de um ponto estavel (set point). Isso equivale a 
um termostato que liga um aąuecedor ąuando a tempe¬ 
ratura da sala cai para 19°C e desliga o aąuecedor ąuando 
a temperatura alcanęa 21°C. Independente de existir um 
ponto estavel ou urna faixa normal, a homeostase e au- 
mentada por adaptaęóes que reduzem flutuaęóes, como o 
isolamento no caso da temperatura e tampóes fisiológicos 
no caso do pH. 

Diferente da retroalimentaęao negativa, a retroali¬ 
mentaęao positiva e um mecanismo de controle que am- 
plifica o estimulo, em vez de reduzi-lo (ver Figura 1.11). 
Nos animais, as alęas de retroalimentaęao positiva nao de- 
sempenham um papel importante na homeostase, mas em 
vez disso ajudam a completar processos. Durante o nasci- 
mento, por exemplo, a pressao da cabeęa do bebe contra 
sensores perto da abertura do utero estimula-o a se con- 
trair. Essas contraęóes resultam em pressao maior contra 
a abertura do utero, aumentando as contraęóes e causando 
pressao ainda maior, ate o nascimento do bebe. 

Alteraęóes na homeostase 

Os pontos estaveis e as faixas normais para a homeostase 
podem mudar sob varias circunstancias. Na yerdade, as 
mudanęas reguladas no ambiente interno sao essenciais 
para as funęóes normais do corpo. Algumas mudanęas 
reguladas ocorrem durante um estagio particular na vida, 
como a mudanęa radical no balanęo hormonal que ocorre 
durante a puberdade. Outras mudanęas reguladas sao ci- 
clicas, como a yariaęao nos niveis hormonais responsaveis 
pelo ciclo menstrual da mulher (ver Figura 46.14). 

Em todos os animais (e plantas igualmente), certas 
alteraęóes ciclicas no metabolismo refletem um ritmo 
circadiano, um conjunto de mudanęas fisiológicas que 
ocorrem aproximadamente a cada 24 horas. Urna manei- 
ra de observar esse ritmo e monitorar a temperatura do 
corpo, que nos humanos experimenta urna subida e urna 
ąueda cielica superior a 0,6°C no periodo de 24 horas. 
Excepcionalmente, um relógio biológico mantem esse 
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(a) Variaęao na temperatura central do corpo e concentraęao de 
melatonina no sangue. Os pesquisadores mediram essas duas 
variaveis em repouso, mas despertaram voluntarios em uma 
camara de isolamento com temperatura constante e pouca luz. 

(A melatonina e urn hormónio que parece estar envolvido nos 
ciclos de dormir/despertar.) 


Inicio da secreęao 
de melatonina 


Maior potencia 
muscular 


18h 


Periodo de 
reaęao mais 
rapida 


Meia-noite 


Menor 

temperatura 

corporal 



Meio-dia 


Aumento 
mais rapido 
na pressao 
sanguinea 

Risco mais alto 
de parada cardiaca 


(b) Relógio circadiano humano. As atividades metabólicas passam 
por ciclos diarios em resposta ao relógio circadiano. Conforme 
ilustrado para urn individuo tipico que acorda cedo, almoęa em 
torno do meio-dia e dorme a noite, essas mudanęas cfclicas 
ocorrem durante urn periodo de 24 horas. 


▲ Figura 40.9 Ritmo circadiano humano. 


ritmo mesmo ąuando as variaęóes na atividade humana, 
na temperatura do ambiente e nos niveis de luz sao mini- 
mizadas (Figura 40.9a). Portanto, um ritmo circadiano 
e intrinseco ao corpo, embora o relógio biológico esteja 
normalmente coordenado com o ciclo de luz e escuro 
no ambiente (Figura 40.9b). Por exemplo, o hormónio 
melatonina e secretado a noite, sendo liberado em maior 
ąuantidade durante as noites mais longas de inverno. 
Os estimulos externos podem reajustar o relógio biológi¬ 
co, mas os efeitos nao sao imediatos. Essa e a razao pela 
qual uma viagem atraves de varios fusos horarios resulta 
em dessincronose (Jet lag), o desajuste entre o ritmo cir¬ 
cadiano e o ambiente local que persiste ate que o relógio 
seja completamente reajustado. 

Uma maneira em que a homeostase pode ser alterada 
e pela aclimataęao, processo gradual pelo qual um ani- 
mal ajusta-se a mudanęas em seu ambiente externo. Por 
exemplo, quando um alce se desloca do nivel do mar para 



▲ Figura 40.10 Aclimataęao de alpinistas no Himalaia. Para 
diminuir o risco dos efeitos negativos da altitude quando escalam 
um pico elevado, os alpinistas se aclimatam acampando no trajeto 
de subida da montanha. A parada em uma altitude intermediaria 
permite que os sistemas circulatório e respiratório tornem-se mais 
eficientes na captura e na distribuięao de oxigenio em concentraęao 
mais baixa. 


as montanhas, a concentraęao de oxigenio mais baixa no ar 
da montanha alta estimula o animal a respirar mais rapi¬ 
da e profundamente. Por conseguinte, mais C0 2 e perdido 
pela exalaęao, elevando o pH do sangue acima da sua faixa 
normal. A medida que o animal se aclimata ao longo de va- 
rios dias, as alteraęóes no funcionamento dos rins o fazem 
excretar urina mais alcalina, retornando o pH do sangue 
a sua faixa normal. Outros mamiferos, incluindo os seres 
humanos, tambem sao capazes de aclimataęao a mudanęas 
drasticas de altitude (Figura 40.10). 

Observe que a aclimataęao, uma mudanęa temporaria 
durante a vida de um animal, nao deveria ser confundida 
com adaptaęao, o processo de mudanęa em uma popula- 
ęao que ocorre por seleęao natural, atuando por muitas 
geraęóes. 


REVISA0 DO CONCEITO 40.2 

i IŁMU.UIM.I*! Como a retroalimentaęao negativa na 
termorregulaęao difere da retroinibięao em um processo 
biossintetico catalisado por enzima (ver Figura 8.21)? 

2. Se voce estivesse decidindo onde colocar um termostato na 
sua casa, que fatores orientariam sua decisao? Como esses 
fatores se relacionam ao fato de que muitos sensores de 
controle homeostatico em humanos estao localizados no 
cerebro? 

3 Como os animais, as cianobacterias 

tern ritmo circadiano. Ao analisar os genes que mantem os 
relógios biológicos, os cientistas concluiram que os ritmos 
de 24 horas de humanos e cianobacterias refletem a evolu- 
ęao convergente (ver Conceito 26.2). Que evidencias teriam 
respaldado essa conclusao? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 40.3 

Os processos homeostaticos para a 
termorregulaęao envolvem forma, 
funęao e comportamento 

Nesta seęao, examinaremos a regulaęao da temperatura 
corporal para exemplificar como forma e funęao traba- 
lham em conjunto na regulaęao do ambiente interno de 
um animal. Capitulos seguintes desta unidade discutirao 
outros sistemas fisiológicos envolvidos na manutenęao da 
homeostase. 

A termorregulaęao e o processo pelo qual os ani- 
mais mantem a temperatura corporal dentro de urna faixa 
normal. As temperaturas corporais situadas fora da faixa 
normal podem reduzir a eficiencia de reaęóes enzimaticas, 
alterar a fluidez das membranas celulares e afetar outros 
processos biológicos sensiveis a temperatura, potencial- 
mente com resultados fatais. 

Endotermia e ectotermia 

O calor para a termorregulaęao pode vir do metabolismo 
interno ou do ambiente externo. Os humanos e outros ma- 
miferos, assim como as aves, sao endotermicos, ou seja, 
sao aąuecidos principalmente pelo calor gerado pelo me¬ 
tabolismo. Algumas poucas especies de repteis, algumas 
especies de peixes e muitas especies de insetos tambem 
sao essencialmente endotermicas. Por outro lado, muitas 
especies de repteis, de peixes e de anfibios, e a maioria das 
especies de invertebrados sao ectotermicas, significando 
que obtem a maior parte do seu calor de fontes externas. 
No entanto, a endotermia e a ectotermia nao sao mutua- 
mente exclusivas. Urna ave, por exemplo, e principalmente 
endotermica, mas ela pode aquecer-se ao sol em urna ma- 
nha fria, como o faz um lagarto (animal ectotermico). 

Os endotermos conseguem 
manter a temperatura corporal es- 
tavel, mesmo diante de grandes 
flutuaęóes na temperatura ambien¬ 
te. Em um ambiente frio, um en- 
dotermo gera calor suficiente para 
manter seu corpo substancialmen- 
te mais quente do que o entorno 
(Figura 40.1 la). Em um ambiente 
quente, os vertebrados endotermi¬ 
cos tern mecanismos para resfriar 
seus corpos, o que os capacita a su- 
portar um calor intoleravel para a 
maioria dos ectotermos. 

Embora os ectotermos nao ge- 
rem calor suficiente para a termor¬ 
regulaęao, muitos ajustam sua tem¬ 
peratura corporal por mecanismos 
comportamentais, como proteger- 
-se a sombra ou expor-se ao sol 
(Figura 40.1 Ib). Visto que a sua 
fonte de calor e amplamente ambien- 


tal, os ectotermos geralmente necessitam de muito menos 
alimento do que os endotermos de tamanho equivalente - 
yantagem se os estoques alimentares forem limitados. Os ec¬ 
totermos tambem geralmente toleram flutuaęóes mais am- 
plas na sua temperatura interna. Globalmente, a ectotermia 
e urna estrategia eficaz e exitosa na maioria dos ambientes, 
como mostram a abundancia e a diversidade de ectotermos. 

Variaęao na temperatura do corpo 

Os animais podem ter temperatura corporal variavel ou 
constante. Um animal cuja temperatura do corpo varia de 
acordo com o ambiente e chamado de pecilotermo (do gre- 
go poikilos, variado). Um homeotermo, ao contrario, tern a 
temperatura corporal relativamente constante. Por exem- 
plo, a perca e um pecilotermo e a lontra e um homeotermo 
(ver Figura 40.7). 

Das descrięóes de ectotermos e endotermos, poderia 
parecer que todos os ectotermos sao pecilotermicos e to- 
dos os endotermos sao homeotermicos. Na yerdade, nao 
existe urna relaęao fixa entre a fonte de calor e a estabilida- 
de da temperatura corporal. Muitos peixes e inyertebrados 
marinhos ectotermicos vivem em aguas com temperaturas 
tao estaveis que a temperatura de seus corpos varia me¬ 
nos do que a dos mamiferos e outros endotermos. Inyersa- 
mente, a temperatura corporal de alguns endotermos varia 
consideravelmente. Por exemplo, morcegos e beija-flores 
podem entrar periodicamente em estado inativo, no qual 
mantem a temperatura do corpo mais baixa. 

E urna ideia equivocada comum achar que os ecto¬ 
termos sao de “‘sangue frio” e os endotermos de “‘sangue 
quente”. Os ectotermos nao tern necessariamente tempe¬ 
raturas corporais baixas. Ao contrario, quando parados ao 
sol, muitos lagartos tern temperatura corporal mais alta do 
que a dos mamiferos. Desse modo, os termos sanguefrio e 
sangue ąuente sao enganosos e evitados na comunicaęao 
cientifica. 



▲ Figura 40.11 Termorregula¬ 
ęao por fontes interna e externa 
de calor. Os endotermos obtem calor 
do seu metabolismo interno, ao passo 
que os ectotermos dependem do calor 
do seu ambiente externo. 


(b) Lagarto, um ectotermo 
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Radiaęao e a emissao de ondas 
eletromagneticas por todos os objetos 
mais quentes do que o zero absoluto. 
Neste exemplo, um lagarto absorve 
calor irradiado pelo sol e irradia uma 
quantidade menor de energia para o 
ar circundante. 


Evaporaęao e a remoęao de calor da 
superffcie de um lfquido que esta 
perdendo como gas algumas das suas 
moleculas. A evaporaęao da agua das 
superffcies umidas de um lagarto que 
estao expostas ao ambiente tern um 
forte efeito refrescante. 



passa em uma superffcie, como quando a 
brisa contribui para a perda de calor da 
pele seca de um lagarto ou quando o 
sangue retira calor do centro do corpo para 
as extremidades. 


moleculas de objetos em contato 
um com o outro, como quando um 
lagarto posiciona-se sobre uma 
rocha quente. 


▲ Figura 40.12 Troca de calor entre um organismo e o seu ambiente. 


Que tipo ou tipos de troca de calor ocorrem quando voce se abana em um dia quente? 


Equilibrando perda e ganho de calor 

A termorregulaęao depende da capacida- 
de do animal de controlar a troca de calor 
com seu ambiente. Um organismo, como 
qualquer objęto, troca calor por radia¬ 
ęao, evaporaęao, conyecęao e conduęao 
(Figura 40.12). Observe que o calor e 
sempre transferido do objęto com tem¬ 
peratura mais alta para o de temperatura 
mais baixa. 

A essencia da termorregulaęao e a ma- 
nutenęao de uma taxa de ganho de calor 
igual a taxa de perda de calor. Os animais 
fazem isso mediante mecanismos que re- 
duzem a troca de calor como um todo ou 
favorecem a troca de calor em determi- 
nada direęao. Nos mamiferos, varios des- 
ses mecanismos envolvem o sistema tegu- 
mentar, a cobertura externa do corpo, que 
consiste em pele, cabelo e unhas (garras ou 
cascos, em algumas especies). 

Isolamento 

A principal adaptaęao termorreguladora 
nos mamiferos e nas aves e o isolamento, 
que reduz o fluxo de calor entre o corpo 
de um animal e seu ambiente. Esse isola¬ 
mento pode incluir pelos ou penas, assim 
como camadas de gordura formadas por 
tecido adiposo. 

Muitos animais que dependem do isolamento termico 
para reduzir a troca global de calor tambem ajustam suas 
camadas de isolantes para auxiliar na termorregulaęao. 
A maioria dos mamiferos e aves terrestres, por exemplo, 
reage ao frio levantando o pelo ou as penas. Essa aęao re¬ 
tem uma camada mais espessa de ar, aumentando, desse 
modo, a eficacia do isolamento. Para repelir a agua que re- 
duziria a capacidade isolante das penas ou do pelo, alguns 
animais secretam substancias oleosas, como os óleos que 
as aves aplicam nas suas penas com o bico. Por nao terem 
penas nem pelos, os humanos precisam depender princi- 
palmente da gordura para o isolamento. Contudo, nossos 
“arrepios” representam um yestigio da elevaęao dos pelos 
herdado dos ancestrais com pelo. 

O isolamento e especialmente importante para os ma¬ 
miferos marinhos, como as baleias e as morsas. Esses ani¬ 
mais nadam em agua mais fria do que o corpo, e muitas es¬ 
pecies passam pelo menos parte do ano em mares polares 
quase congelados. O problema da termorregulaęao piorą 
porque a transferencia de calor para a agua ocorre 50 a 
100 vezes mais rapido do que a transferencia de calor para 
o ar. Logo abaixo da pele, os mamiferos marinhos tern uma 
camada muito espessa de gordura isolante. O isolamento 
que essa gordura proporciona e tao eficiente que os mami¬ 
feros marinhos podem manter as temperaturas do centro 
do corpo em aproximadamente 36 a 38°C sem precisar de 
muito mais energia do alimento, em comparaęao aos ma¬ 
miferos terrestres de tamanho similar. 


Adaptaęóes circulatórias 

Os sistemas circulatórios fornecem uma rota importante 
para o fluxo de calor entre o interior e o exterior do corpo. 
As adaptaęóes que regulam a extensao do fluxo sanguineo 
perto da superficie do corpo ou que retem o calor dentro do 
corpo exercem um papel significativo na termorregulaęao. 

Em resposta as mudanęas na temperatura do entorno, 
muitos animais alteram a quantidade de sangue (e, assim, 
de calor) que flui entre o centro do corpo e a pele. Os sinais 
nervosos que relaxam os musculos das paredes yascula- 
res resultam em vasodilataęao , um alargamento dos vasos 
sanguineos perifericos (aqueles próximos a superficie do 
corpo). Em razao do aumento do diametro do vaso, o fluxo 
sanguineo na pele aumenta. Nos endotermos, a yasodila- 
taęao geralmente aquece a pele e aumenta a transferencia 
de calor corporal para o ambiente por radiaęao, condu¬ 
ęao e conyecęao (ver Figura 40.12). O processo inverso, a 
vasoconstrięao , reduz o fluxo sanguineo e a transferencia 
de calor pela diminuięao do diametro dos vasos perifericos. 

Como os endotermos, alguns ectotermos controlam a 
troca de calor mediante regulaęao do fluxo sanguineo. Por 
exemplo, quando o iguana-marinho das Ilhas Galapagos 
nada no oceano frio, seus vasos sanguineos perifericos so- 
frem yasoconstrięao. Esse processo direciona mais sangue 
para o centro do corpo do iguana, conseryando o calor 
corporal. 

Em muitas aves e mamiferos, a reduęao da perda de 
calor do corpo depende da troca contracorrente, a trans¬ 
ferencia de calor (ou solutos) entre liquidos que estao fluin- 
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O As arterias que carregam sangue quente para 
as extremidades do animal estao em 
contato intirmo com as veias que 
conduzem sangue frio no sentido 
oposto, de volta para o tronco do 
corpo. Essa disposięao facilita a 
transferencia de calor das arterias 
para as veias ao longo de todo o 
comprimento dos vasos 
sanguineos. 

0 Perto do finał da perna ou da nadadeira, onde 
o sangue arterial foi resfriado muito abaixo 
da temperatura do animal, a arteria ainda 
pode transferir calor para o sangue mesmo 
mais frio de urna veia adjacente. O sangue 
nas veias continua a absorver calor a medida 
que ele passa pelo sangue mais quente nas 
arterias em sentido oposto. 

0 A medida que se aproxima do centro do 
corpo, o sangue nas veias esta quase tao 
aquecido quanto o centro do corpo, 
minimizando a perda de calor resultante do 
fornecimento de sangue para as partes do 
corpo imersas em agua fria. 

Legenda 


Sangue quente 
Sangue frio 


Fluxo sangufneo 
Transferencia 
de calor 


Golfinho nariz-de-garrafa 



Nas nadadeiras de urn golfinho, cada arteria 
e circundada por varias veias numa disposięao 
contracorrente, permitindo a troca de calor 
entre o sangue nas arterias e veias. 


▲ Figura 40.13 Trocadores de calor contracorrente. Um sistema de troca contracorrente 
retem calor no centro do corpo. Assim, isso reduz a perda de calor a partir das extremidades, 
especialmente quando elas estao imersas em agua fria ou em contato com gelo ou neve. Em 
essencia, o calor no sangue arterial emergindo do centro do corpo e transferido diretamente para 
o sangue venoso que esta retornando, em vez de ser perdido para o ambiente. 


do em sentidos opostos. Em um trocador de calor contra¬ 
corrente, arterias e veias estao localizadas adjacentes umas 
as outras (Figura 48.13). Como o sangue flui pelas arterias 
e veias em sentidos opostos, essa disposięao permite que a 
troca de calor seja extraordinariamente eficiente. A medi¬ 
da que o sangue quente se move do centro do corpo nas ar¬ 
terias, ele transfere calor para o sangue mais frio que retor- 
na das extremidades pelas veias. Mais importante, o calor 
e transferido ao longo de todo o comprimento do trocador, 
maximizando a taxa de troca de calor. 

Certos tubaróes, peixes e insetos tambem utilizam a 
troca de calor contracorrente. Embora a maioria dos tu¬ 
baróes e peixes seja termoconformadora, os trocadores de 
calor contracorrente sao encontrados em alguns nadadores 
grandes e poderosos, incluindo o grandę tubarao-branco, 
o atum-de-barbatana-azul e o peixe-espada. Ao manter os 
principais musculos nadadores muitos graus mais quentes 
do que os tecidos próximos da superficie do animal, essa 
adaptaęao permite urna atividade vigorosa e continua, ca- 
racteristica desses animais. De modo semelhante, muitos 
insetos endotermicos (abelhóes, abelhas e algumas mari- 
posas) tern um trocador contracorrente que ajuda a manter 
a temperatura alta no tórax, onde os musculos do voo sao 
localizados. 

Resfriamento por perda de calor evaporativo 

Muitos mamiferos e aves vivem em lugares onde a termor- 
regulaęao requer resfriamento e aquecimento. Se a tempe¬ 


ratura ambiental estiver acima da temperatura do corpo, os 
animais ganham calor do ambiente, assim como do meta- 
bolismo. Nessa situaęao, a evaporaęao e a unica maneira de 
evitar o aumento da temperatura corporal. Os animais ter- 
restres perdem agua por evaporaęao por meio da pele e da 
respiraęao. A agua absorve um calor consideravel quando 
evapora (ver Capitulo 3); esse calor e retirado da superficie 
do corpo com o vapor d agua. 

Alguns animais exibem adaptaęóes que facilitam mui¬ 
to o resfriamento evaporativo. O banho ou o suor umedece 
a pele; muitos mamiferos terrestres tern glandulas sudori- 
paras controladas pelo sistema nervoso. Ofegar e tambem 
importante em muitos mamiferos e em aves. Algumas aves 
tern urna bolsa ricamente suprida com vasos sanguineos 
no assoalho da boca; a agitaęao da bolsa aumenta a evapo- 
raęao. As pombas, por exemplo, podem utilizar essa adap¬ 
taęao para manter sua temperatura corporal perto de 40°C 
em urna temperatura ambiental em torno de 60°C, desde 
que tenham agua suficiente. 

Respostas comportamentais 

Os endotermos e os ectotermos controlam a temperatura 
corporal mediante respostas comportamentais as mudan- 
ęas no ambiente. Muitos ectotermos mantem a temperatu¬ 
ra corporal quase constante adotando um comportamento 
relativamente simples. Quando esta frio, eles procuram 
lugares quentes, orientando-se em direęao a fonte de calor 
e expandindo a poręao da sua superficie corporal expos- 
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ta a ela (ver Figura 4.1 lb). Quando esta ąuente, 
eles se molham, deslocam-se para areas frias, 
ou se viram para outra direęao, minimizando a 
absoręao de calor do sol. Por exemplo, a postu¬ 
ra de “óbelisco” da libelula e uma adaptaęao que 
minimiza a superficie do corpo exposta ao sol e, 
assim, o aąuecimento (Figura 40.14). 

As abelhas empregam um mecanismo ter- 
morregulador que depende do comportamento 
social. Em clima frio, aumentam a produęao de 
calor e se amontoam, a fim de rete-lo. Mesmo 
quando amontoadas, as abelhas precisam gas- 
tar uma quantidade consideravel de energia 
para se manter aquecidas durante periodos 
longos de frio. (Essa e a principal funęao de 
armazenar grandes quantidades de combus- 
tivel - sob forma de mel - na colmeia.) Em 
clima quente, as abelhas resfriam a colmeia, 
transportando agua para ela e abanando 
com as asas, promovendo a evaporaęao 
e a convecęao. Desse modo, a colónia de 
abelhas utiliza varios dos mecanismos de 
termorregulaęao observados em animais 
individualmente. 

Ajustando a produęao de calor 
metabólico 

Visto que os endotermos em geral mantem a temperatura 
do corpo consideravelmente mais alta do que a do ambien- 
te, eles precisam neutralizar a continua perda de calor. Os 
endotermos podem variar a produęao de calor - termoge - 
nese - para se igualar a mudanęas nas taxas de perda de ca¬ 
lor. A termogenese aumenta com a atividade muscular de 
movimento ou tremor. Por exemplo, a aęao de tremer aj uda 
os chapins-da-cabeęa-preta, aves com massa corporal de 
apenas 20 g, a permanecer ativos e manter a temperatura do 
corpo quase constante em 40°C, sob temperatura ambiental 
de ate -40°C, desde que tenham alimento adequado. 

Os menores endotermos - insetos yoadores como 
abelhas e mariposas - sao tambem capazes de variar a 
produęao de calor. Sua capacidade de elevar a temperatu¬ 
ra corporal depende de musculos de voo poderosos, que 
geram grandes quantidades de calor quando se contra- 
em. Muitos insetos endotermicos se aquecem ao tremer 
antes de levantar voo. A medida que eles contraem seus 
musculos de voo em sincronia, ocorrem apenas ligeiros 
movimentos das asas, mas e produzida uma quantidade 
consideravel de calor. Reaęóes quimicas e respiraęao ce- 
lular aceleram-se nos “motores” de voo aquecidos, permi- 
tindo que esses insetos voem mesmo quando o ar esta frio 
(Figura 40.15). 

Em alguns mamiferos, devido a aęao de certos hormó- 
nios, as mitocóndrias aumentam sua atividade metabólica 
e produzem calor em vez de ATP. Esse processo, denomi- 
nado termogenese sem tremores , ocorre por todo o corpo. 
Alguns mamiferos tambem possuem, no pescoęo e entre 
os ombros, um tecido denominado gordura marrom que 
e especializado na produęao rapida de calor. (A presenęa 


de muito mais mitocóndrias do que no 
tecido adiposo branco e que confere a 
gordura marrom sua cor caracteristi- 
ca.) A gordura marrom e encontrada 
em filhotes de muitos mamiferos, bem 
como em mamiferos adultos hibernan- 
tes. Em crianęas humanas, a gordura 
marrom representa cerca de 5% da 
massa corporal total. Recentemente, 
a gordura marrom tern sido detectada 
em humanos adultos; observou-se que 
os adultos tern quantidades maiores de 
gordura marrom em condięóes mais 
frias do que em locais mais quentes. 
Juntas, as termogeneses sem tremores 
e com tremores permitem aos mami¬ 
feros e as aves aumentar de cinco a dez 
vezes a produęao metabólica de calor. 

Alguns repteis se tornam endo¬ 
termicos em circunstancias espe- 
ciais. Os pesquisadores constataram 
que uma femea de piton-birmanesa 
(Phyton molurus bivittatus) mantinha 
a temperatura do corpo aproxima- 
damente 6 °C acima da do ar circun- 
dante durante o mes em que estava 
incubando os ovos. De onde vinha esse calor? Estudos 
seguintes mostraram que algumas pitons, como os mami¬ 
feros e as aves, podem elevar a temperatura do corpo ao 
tremerem (Figura 40.16). Essas descobertas contribui- 
ram para a ideia, ainda em debate, de que certos grupos 
de dinossauros eram endotermicos (ver Capitulo 34). 
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Tempo a partir do inicio do aquecimento (min) 

© 1974 AAAS 

▲ Figura 40.15 Aquecimento antes do voo da mariposa- 
-falcao. A mariposa-falcao (Manduca sexta) e uma das muitas es- 
pecies de insetos que usa o mecanismo do tipo tremor para aquecer 
os musculos toracicos antes do voo. O aquecimento ajuda esses 
musculos a produzir foręa suficiente para fazer o animal levantar 
voo. Uma vez no ar, a atividade dos musculos do animal mantem a 
temperatura toracica alta. 



▲ Figura 40.14 Comportamento 
termorregulador na libelula. Orien- 
tando o corpo de modo que a ponta es- 
treita do seu abdome se volte para o sol, 
a libelula minimiza o aquecimento pela 
radiaęao solar. 
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Aclimataęao na termorregulaęao 

Em muitas especies animais, a aclimataęao contribui para a 
termorregulaęao. Nas aves e nos mamiferos, a aclimataęao 
as mudanęas sazonais de temperatura muitas vezes inclui o 
ajuste do isolamento - desenvolvendo urna pelagem mais 
espessa no inverno e descartando-a no verao, por exem- 
plo. Essas mudanęas ajudam os endotermos a manter urna 
temperatura corporal constante o ano todo. 

A aclimataęao nos ectotermos com freąuencia abran- 
ge ajustes em nivel celular. As celulas conseguem pro- 


T 


Figura 40.16 


Pesquisa 


Como uma piton-birmanesa gera calor enquanto 
esta incubando os ovos? 


Experimento Herndon Dowling e colaboradores no Zoológi- 
co do Bronx, em Nova lorque, observaram que, ao incubar os 
ovos enrolando o corpo ao redor deles, uma femea de pfton- 
-birmanesa aumentava a temperatura do corpo e muitas vezes 
contrafa os musculos quando se enrolava. Para saber se as con- 
traęóes estavam elevando a temperatura do corpo dela, eles 
colocaram a pfton e os ovos em uma camara. A medida que os 
pesquisadores variavam a temperatura da camara, eles moni- 
toravam as contraęóes musculares da serpente e a absoręao de 
oxigenio, para medir sua taxa de respiraęao celular. 


Resultados O consumo de oxigenio da pfton aumentou quan- 
do a temperatura da camara diminuiu. O consumo de oxigenio 
tambem aumentou com a taxa de contraęao muscular. 


120 - 



0 -I-1-1-1-1-1-1-r- 

0 5 10 15 20 25 30 35 

Contraęóes por minuto 


Conclusao Visto que o consumo de oxigenio, que gera calor 
por respiraęao celular, aumentou linearmente com a taxa de 
contraęao muscular, os pesquisadores conclufram que as contra¬ 
ęóes musculares, uma forma de tremor, eram a fonte da eleva- 
ęao da temperatura do corpo da pfton-birmanesa. 


Fonte: V. H. Hutchison, H. G. Dowling e A. Vinegar. Thermoregulation in a 
brooding female indian phyton, Phyton molurus bivittatus, Science 151:694- 
696 (1966). Reimpresso com permissao de AAAS. 


| Suponha que voce variasse a temperatura do ar e medis- 
se o consumo de oxigenio de uma femea de piton-birmanesa sem 
ovos. Uma vez que ela nao demonstrasse o comportamento do tipo 
tremor, como o consumo de oxigenio da serpente variaria com a 
temperatura ambiental? 


duzir yariantes de enzimas com a mesma funęao, mas 
temperaturas ótimas diferentes. Igualmente, as propor- 
ęóes de lipideos saturados e insaturados nas membranas 
podem se alterar; os lipideos insaturados ajudam a man¬ 
ter as membranas fluidas sob temperaturas mais baixas 
(ver Figura 7.5). Alguns ectotermos que experimentam 
temperaturas corporais abaixo de zero se protegem me- 
diante a produęao de proteinas “anticongelamento” que 
impedem a formaęao de gelo nas celulas. Nos Oceanos 
Artico e Antartico, essas proteinas permitem que certos 
peixes sobrevivam em aguas com -2°C, temperatura baixo 
do ponto de congelamento de liquidos corporais nao pro- 
tegidos (em torno de -1°C). 

Termostatos fisiológicos e febre 

A regulaęao da temperatura corporal em humanos e outros 
mamiferos e realizada por um sistema complexo, com base 
em mecanismos de retroalimentaęao. Os sensores para 
termorregulaęao sao concentrados no hipotalamo, a re- 
giao do cerebro que tambem controla o relógio circadiano. 
No interior do hipotalamo, um grupo de celulas nervosas 
funciona como termostato, respondendo a temperaturas 
corporais fora de uma faixa de normalidade mediante a ati- 
vaęao de mecanismos que promovem a perda ou o ganho 
de calor (Figura 40.17). 

Os sensores de calor enviam sinais ao termostato hi- 
potalamico quando a temperatura do sangue aumenta; os 
sensores de frio sinalizam quando ela decresce. (Visto que 
o mesmo vaso sanguineo supre o hipotalamo e as orelhas, 
um termómetro na orelha registra a temperatura detectada 
pelo termostato hipotalamico.) Em temperaturas corporais 
abaixo da faixa normal, o termostato inibe os mecanismos 
de perda de calor e ativa os mecanismos que economizam 
calor, incluindo a constrięao de vasos na pele ou a geraęao 
de calor, como o tremor. Em resposta a elevaęao da tem¬ 
peratura corporal, o termostato desliga os mecanismos de 
retenęao de calor e promove o resfriamento do corpo pela 
yasodilataęao, suor ou ofego. 

No curso de certas infecęóes bacterianas e virais, os 
mamiferos e as aves desenvolvem febre, uma elevaęao na 
temperatura do corpo. Varios experimentos tern mostra- 
do que a febre reflete um aumento na faixa normal para o 
termostato biológico. Por exemplo, a elevaęao artificial da 
temperatura do hipotalamo em um animal infectado reduz 
a febre no resto do corpo! 

Embora apenas os endotermos desenvolvam fe¬ 
bre, os lagartos exibem uma resposta parecida. Quan- 
do infectado com certas bacterias, o iguana-do-deserto 
(Dipnosaurus dorsalis) procura um ambiente mais quen- 
te, mantendo entao uma temperatura corporal aumenta- 
da em 2 a 4°C. Observaęóes semelhantes em peixes, an- 
fibios e mesmo em baratas indicam que essa resposta a 
certas infecęóes e uma caracteristica comum de muitas 
especies animais. 

Tendo explorado a termorregulaęao em profundidade, 
concluiremos nossa introduęao sobre forma e funęao dos 
animais considerando as diferentes maneiras pelas quais os 
animais alocam, utilizam e conseryam energia. 
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O termostato no 
hipotalamo ativa 
os mecanismos 
de resfriamento. 


A temperatura corporal aumenta 
(como durante urn exerdcio 
ffsico ou em ambiente quente). 


Os vasos sanguineos na 
pele se dilatam; os 

capilares se enchem com 
sangue quente; o calor 
irradia da superficie 
da pele. 


As glandulas 
sudoriparas 
secretam suor, 
que evapora, 
resfriando o 
corpo. 



A temperatura 
corporal diminui. 



TEMPERATURA CORPORAL 
NORMAL 

(aproximadamente 36-38°C) 


A temperatura 
corporal aumenta. 


Os musculos esqueleticos se 
contraem rapidamente, 
provocando o tremor que 


A temperatura 
corporal diminui 
(como em ambiente frio). 


Os vasos sanguineos 
pele se contraem, 
desviando o sangue dela 
para os tecidos mais 
profundos e reduzindo a 
perda de calor da 
superficie da pele. 



◄ Figura 40.17 Funcionamento do 
termostato do hipotalamo na termorre- 
gulacao humana. 

] Suponha que no finał de uma 
corrida dificil em um dia quente voce cons- 
tate que nao ha mais bebida na caixa de 
gelo. Se, em um a to de desespero, voce 
mergulhasse a cabeęa na caixa de gelo, 
como a agua gelada poderia afetar a taxa 
em que a sua temperatura corporal retorna 
ao normal? 


O termostato no 
hipotalamo ativa 
os mecanismos de 
aguecimento. 


REVISAO DO CONCEITO 40.3 


1. Que modo de troca de calor esta envolvido na "sensaęao ter- 
mica," quando o ar em movimento parece mais frio do que 
o ar parado sob a mesma temperatura? Explique. 

2. As flores diferem na quantidade de luz solar que absorvem. 
Por que isso e importante para um beija-flor a procura de 
nectar em uma manha fria? 


3. 


E SE...? 


Por que o tremor e mais provavel no comeęo de 


uma febre? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 40.4 

As necessidades de energia sao relacionadas 
ao tamanho, a atividade e ao ambiente 
do animal 

Um dos temas unificadores da biologia introduzido no Ca- 
pitulo 1 e que a vida reąuer transferencia e transformaęao 
de energia. Como outros organismos, os animais utilizam 
energia ąuimica para crescimento, reparo, atividade e re- 
produęao. O fluxo global e a transformaęao de energia em 
um animal - sua bioenergetica - determinam as necessi¬ 


dades nutricionais e esta relacionado ao tamanho, a ativi- 
dade e ao ambiente do animal. 


Alocaęao e uso de energia 

Os organismos podem ser classificados pelo modo como 
obtem energia ąuimica. A maioria dos autótrofos, como as 
plantas, aproveita a energia da luz para sintetizar moleculas 
organicas ricas em energia e, após, emprega essas moleculas 
como combustivel. A maioria dos heterótrofos, como os ani¬ 
mais, obtem sua energia ąuimica do alimento, que contem 
moleculas organicas sintetizadas por outros organismos. 

Os animais utilizam a energia ąuimica obtida do ali¬ 
mento consumido como combustivel para o metabolismo 
e atividade. O alimento e digerido por hidrólise enzimatica 
(ver Figura 5.2b) e os nutrientes sao absoryidos pelas ce- 
lulas do corpo (Figura 40.18). A maioria das moleculas 
dos nutrientes e usada para gerar ATP. O ATP produzido 
por respiraęao celular e fermentaęao fornece energia para 
o trabalho celular, permitindo que celulas, órgaos e siste- 
mas desempenhem as funęóes que mantem o animal vivo. 
A energia na forma de ATP e tambem utilizada na biossin- 
tese, necessaria para crescimento e reparo do corpo, sinte- 
se de materiał de reserya (como a gordura) e produęao de 
gametas. A produęao e o uso de ATP geram calor, que o 
animal por firn emite para o seu entorno. 
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Ambiente 

externo 


Moleculas organicas 
no alimento 
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Corpo 
do animal 
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nas celulas do corpo 
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Biossintese, 
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▲ Figura 40.18 Bioenergetica de um animal: visao geral. 

Use a ideia do acoplamento energetico para 
explicar por que o calor e produzido na absoręao de nutrientes, na 
respiraęao celular e na slntese de biopollmeros (ver Conceito 8.3). 


Ouantificando o uso de energia 

Quanto da energia total um animal obtem do alimento de 
que necessita apenas para ficar vivo? Quanta energia deve 
ser gasta para caminhar, correr, nadar ou voar de um lugar 
para outro? Que fraęao da energia consumida e usada para 
reproduęao? Os fisiologistas respondem essas perguntas 
medindo a taxa na qual um animal utiliza energia quimica 
e como essa taxa muda em circunstancias diferentes. 

A soma de toda a energia que um 
animal utiliza em um determinado in- 
tervalo de tempo e denominada taxa 
metabólica. A energia e medida em jou- 
les (J) ou em calorias (cal) e quilocalorias 
(kcal). (Urna quilocaloria e igual a 1.000 
calorias ou 4.184 joules. A unidade calo- 
ria, empregada por muitos nutricionis- 
tas, e na verdade urna quilocaloria.) 

A taxa metabólica pode ser deter- 
minada de varias maneiras. Urna vez que 
quase toda a energia quimica usada na 
respiraęao celular finalmente aparece 
como calor, a taxa metabólica pode ser 
medida monitorando a taxa de perda 
de calor de um animal. Para essa abor- 
dagem, os pesquisadores empregam um 


calorimetro, que e urna camara fechada e isolada, equi- 
pada com um dispositivo que registra a perda de calor 
do animal. A taxa metabólica tambem pode ser determi- 
nada pela quantidade de oxigenio consumido ou dióxido 
de carbono produzido pela respiraęao celular do animal 
(Figura 40.19). Para calcular a taxa metabólica por pe- 
riodos mais longos, os pesquisadores registram a taxa de 
consumo de alimento, o conteudo de energia do alimento 
(cerca de 4,5-5 kcal por grama de proteina ou carboidrato 
e em torno de 9 kcal por grama de gordura) e a perda de 
energia quimica nos dej etos (fezes e urina ou outros resi- 
duos nitrogenados). 

Taxa metabólica minima e termorregulaęao 

Os animais precisam manter urna taxa metabólica minima 
para as funęóes basicas, como manutenęao celular, respi¬ 
raęao e batimentos cardiacos. Os pesquisadores medem 
essa taxa metabólica minima de maneira diferente para en- 
dotermos e ectotermos. A taxa metabólica minima de um 
endotermo fora da fasę de crescimento, em repouso, com 
estómago vazio e nao passando por estresse e chamada de 
taxa metabólica basal (TMB). A TMB e medida sob urna 
faixa “ ( confortavel” de temperatura - faixa que nao requer 
geraęao nem perda de calor acima de um minimo. A taxa 
metabólica minima de ectotermos e determinada sob urna 
temperatura especifica, porque mudanęas na temperatura 
ambiental alteram a temperatura do corpo e, portanto, a 
taxa metabólica. A taxa metabólica de um ectotermo em 
jejum, nao estressado, em repouso a urna temperatura par- 
ticular e chamada de taxa metabólica padrao (TMP). 

Comparaęóes de taxas metabólicas minimas revelam 
que a endotermia e a ectotermia tern custos energeticos 
diferentes. A TMB para humanos e de em media 1.600 a 
1.800 kcal por dia para homens adultos e 1.300 a 1.500 kcal 
por dia para mulheres adultas. Essas TMB sao aproxima- 
damente equivalentes a taxa de uso energetico por urna 
lampada de 75 watts. Por outro lado, a TMP de um cro- 
codilo americano e apenas por volta de 60 kcal por dia a 
20°C. Como isso representa menos de da energia usada 
por um humano adulto de tamanho comparavel, a exigen- 
cia energetica menor da ectotermia e facilmente aparente. 



A Figura 40.19 Medindo a taxa de consumo de oxigenio de um tubarao nadando. 

Um pesquisador monitora o decrescimo no nh/el de oxigenio ao longo do tempo, na agua 
recirculante de um tangue com tubarao-martelo juvenil. 
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Influencias na taxa metabólica 

A taxa metabólica e afetada por muitos fatores, alem da 
condięao de endotermia ou ectotermia de um animal. 
Alguns fatores-chave sao: idade, sexo, tamanho, atividade, 
temperatura e nutrięao. Examinaremos aqui os efeitos do 
tamanho e da atividade. 

Tamanho e taxa metabólica 

Os animais maiores tern mais massa corporal e, por isso, 
necessitam de mais energia ąuimica. Extraordinariamente, 
a relaęao entre a taxa metabólica global e a massa total e 
constante ao longo de urna ampla faixa de tamanhos e for- 
mas, como ilustra a Figura 40.20a para varios mamiferos. 
Na verdade, mesmo para os mais variados organismos com 
tamanhos desde bacterias ate baleias-azuis, a taxa metabó¬ 
lica permanece mais ou menos proporcional a massa cor¬ 
poral na potencia tres ąuartos (ra 3/4 ). Os cientistas ainda 
estao pesąuisando a base dessa relaęao, que se aplica aos 
ectodermos e aos endotermos. 

A relaęao entre a taxa metabólica e o tamanho afeta 
profundamente o consumo de energia pelas celulas e te- 
cidos do corpo. Conforme mostrado na Figura 40.20b, a 
energia empregada para manter cada grama de massa cor¬ 
poral e inversamente relacionada ao seu tamanho. Cada 
grama de um camundongo, por exemplo, requer aproxi- 
madamente 20 vezes as calorias de um grama de elefante, 
mesmo que este como um todo use muito mais calorias do 
que o camundongo. A taxa metabólica mais alta do animal 
menor por grama demanda urna taxa mais alta de forneci- 
mento de oxigenio. Para satisfazer essa demanda, o animal 
menor precisa ter taxa respiratória, volume de sangue (em 
relaęao ao tamanho) e taxa cardiaca mais altos. 

A consideraęao sobre o tamanho do corpo em termos 
de bioenergetica revela como as compensaęóes ( trade-offs) 
moldam a evoluęao dos planos corporais. A medida que o 
tamanho do corpo diminui, cada grama de tecido aumenta 
em custo energetico. A medida que o tamanho do corpo 
aumenta, os custos energeticos por grama de tecido de- 
crescem, mas urna fraęao ainda maior de tecido corporal e 
necessaria para troca, sustentaęao e locomoęao. 



(a) Relaęao entre a taxa metabólica basal (TMB) e o tamanho corporal 
para varios mamiferos. Do musaranho ao elefante, o tamanho 
aumenta um milhao de vezes. 



(b) Relaęao entre a TMB por quilograma de massa corporal e o 
tamanho corporal para os mesmos mamiferos de (a). 

▲ Figura 40.20 Relaęao entre taxa metabólica e tamanho 
corporal. 


Atividade e taxa metabólica 

Em ectodermos e endodermos, a atividade afeta imensa- 
mente a taxa metabólica. Mesmo urna pessoa lendo tranqui- 
lamente em urna escrivaninha ou um inseto contraindo as 
asas consome energia alem da TMB ou TMP. As taxas me- 
tabólicas maximas (as taxas mais altas de utilizaęao de ATP) 
ocorrem durante o pico da atividade, como levantar pesos 
expressivos, correr ou nadar em alta velocidade. Em geral, a 
taxa metabólica maxima que um animal consegue suportar 
esta inversamente relacionada a duraęao da atividade. 

Para a maioria dos animais terrestres, a taxa diaria me¬ 
dia de consumo de energia e duas a quatro vezes a TMB 
(para endotermos) ou a TMP (para ectotermos). Os seres 
humanos nos paises mais desenvolvidos tern urna taxa me¬ 
tabólica diaria media excepcionalmente baixa, de em torno 
de 1,5 vezes a TMB - indicativo de um estilo de vida relati- 
yamente sedentario. 


INTERPRETE OS DADOS 


Com base no grafico em (a), um ob- 
servador sugere gue um grupo de 100 esguilos tern a mesma taxa 
metabólica basal de um cao. Examinando o mesmo grafico, um se- 
gundo observador discorda. Quem esta correto? 


A fraęao do “óręamento” energetico de um animal de- 
dicado a atividade depende de muitos fatores, incluindo o 
seu ambiente, comportamento, tamanho e termorregula- 
ęao. No Exercicio de Habilidades Cientfficas, voce inter- 
pretara dados sobre oręamentos energeticos anuais de tres 
especies de yertebrados terrestres. 

Torpor e conservaęao de energia 

Apesar de suas muitas adaptaęóes para a homeostase, os 
animais podem encontrar condięóes que desafiam grave- 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando graficos de pizza 


Como os oręamentos diferem para tres especies de ver- 
tebrados terrestres? Para explorar a bioenergetica em corpos 
animais, consideremos os oręamentos energeticos anuais tipicos de 
tres especies de vertebrados terrestres que variam em tamanho e na 
estrategia termorreguladora: macho de pinguim-de-adelia com 4 
kg, femea de rato-silvestre com 25 g (0,0025 kg) e femea de piton- 
-real com 4 kg. O pinguim esta bem isolado em seu ambiente antar- 
tico, mas precisa gastar energia para nadar em busca de alimento, 
incubar os ovos postos por sua parceira e trazer alimento aos seus 
filhotes. O minusculo rato-silvestre vive em ambiente temperado, 
onde o alimento pode estar facilmente disponivel, mas seu tamanho 
pequeno causa perda rapida de calor corporal. Diferente do pinguim 
e do rato, a pfton e ectotermica e continua crescendo durante a 
vida. Ela produz ovos, mas nao os incuba. Neste exercicio, compa- 
raremos os gastos energeticos desses animais, para cinco funęóes 
importantes: metabolismo basal (padrao), reproduęao, termorregu¬ 
laęao, atividade e crescimento. 

Como os dados foram obtidos Os oręamentos energeticos 
foram calculados para cada urn dos animais, com base em medięóes 
de campo e estudos de laboratório. 

Dados dos experimentos Os graficos de pizza sao urna boa 
maneira de comparar as diferenęas relativas em urn conjunto de 
variaveis. Nos graficos de pizza aqui exibidos, os tamanhos das fatias 
representam os gastos energeticos anuais relativos para as funęóes 
mostradas na legenda. O gasto anual total para cada animal e for- 
necido abaixo do seu grafico. 

Interprete os dados 

1. Voce pode estimar a contribuięao de cada fatia em urn 
grafico de pizza lembrando que o circulo inteiro representa 
100%, a metade e 50% e assim por diante. Que porcenta- 
gem do oręamento energetico do rato vai para o metabo¬ 
lismo basal? Que porcentagem do oręamento do pinguim e 
para atividade? 

2 . Sem considerar os tamanhos das fatias, como os tres graficos 
de pizza diferem nas funęóes que incluem? Explicar essas di¬ 
ferenęas. 

3 . O pinguim ou o rato gastam urna proporęao maior do seu or¬ 
ęamento energetico na termorregulaęao? Por que? 



Macho de pinguim- 
-de-adelia com 4 kg 
340.000 kcal/ano 



Femea de rato- 
-silvestre com 0,025 kg 
4.000 kcal/ano 




Femea de pfton- 
-real com 4 kg 
8.000 kcal/ano 


Legenda 

Metabolismo basal (padrao) 
Reproduęao 
H Termorregulaęao 


Atividade 

Crescimento 


4 . Agora, observe os gastos energeticos anuais totais para cada 
animal. Quanta energia a mais o pinguim gasta por ano, em 
comparaęao com urna pfton de tamanho semelhante? 

5 . Qual animal gasta mais quilocalorias por ano na termorregu¬ 
laęao? 

6 . Se voce monitorasse a alocaęao de energia no pinguim por 
apenas alguns meses em vez de urn ano inteiro, poderia cons- 
tatar que o crescimento e urna parte significante do grafico de 
pizza. Considerando que os pinguins adultos nao crescem de 
urn ano para outro, como explicaria esse achado? 

Dados de M. A. Chappell et al., Energetics of foraging in breeding Ade- 
lie pinguin, Ecology 74:2450-2461 (1993); M. A. Chappell et al., Volun- 
tary running in deer mice speed, distance, energy costs, and temperaturę 
effects, Journal of Experimental Biology 207:3839-3854 (2004); T. M. 

Ellis and M. A. Chappell, Metabolism, temperaturę relations, maternal 
behavior, and reproductive energetics in the bali python (Python regius), 
Journal ofComparative Physiology B 157:393-402 (1987). 


mente suas capacidades de eąuilibrar os oręamentos de 
calor, energia e materiais. Por exemplo, em certos periodos 
do dia ou do ano, o entorno pode ser extremamente quen- 
te ou frio, ou pode haver indisponibilidade de alimento. 
O torpor, um estado fisiológico de decrescimo da ativi- 
dade e do metabolismo, e urna adaptaęao que permite aos 
animais economizar energia enquanto evitam condięóes 
dificeis e perigosas. 

Muitos pequenos mamiferos e aves exibem um 
torpor diario que parece ser adaptado a padróes de ali- 
mentaęao. Por exemplo, algumas especies de morcegos 
se alimentam a noite e entram em torpor durante o dia. 
Os chapins-da-cabeęa-preta e os beija-flores se alimen¬ 
tam durante o dia e com frequencia entram em torpor nas 
noites frias; a temperatura corporal dos chapins cai ate 


10°C a noite, e a temperatura dos beija-flores pode cair 
25°C ou mais. Todos os endotermos que exibem torpor 
diario sao relativamente pequenos; quando ativos, eles 
tern taxas metabólicas elevadas e, portanto, taxas muito 
altas de consumo de energia. 

A hibernaęao e um torpor de longo prazo que repre¬ 
senta urna adaptaęao ao inverno frio e a escassez de ali¬ 
mento. Quando um mamifero entra em hibernaęao, sua 
temperatura corporal decresce a medida que o termosta- 
to do corpo e diminuido. A reduęao da temperatura pode 
ser drastica: alguns mamiferos hibernantes diminuem 
a temperatura para 1-2°C e pelo menos um, o esquilo 
(Spermophilus parryii ), pode entrar em estado de super- 
-resfriamento (nao congelado) com temperatura corporal 
abaixo de 0°C. Periodicamente, talvez a cada duas semanas 
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▲ Rato-silvestre hibernante 

(,Muscardinus avellanarius) 


ou algo assim, os animais 
hibernantes despertam, ele- 
vando a temperatura corpo- 
ral e se tornando brevemen- 
te ativos, antes de retornar a 
hibernaęao. 

As economias de ener¬ 
gia da hibernaęao sao enor- 
mes: as taxas metabólicas 
durante a hibernaęao po- 
dem ser 20 vezes mais bai- 
xas do que se o animal ten- 
tasse manter temperaturas 

corporais normais de 36 a 38°C. Por conseguinte, hiber¬ 
nantes como o esąuilo conseguem sobreviver durante o in- 
verno com suprimentos limitados de energia armazenados 
nos tecidos do corpo ou com alimento escondido em urna 
toca. Similarmente, o metabolismo lento e a inatividade 
durante a estivaęao, ou torpor de verao, permitem a sobre- 
vivencia dos animais por longos periodos de temperaturas 
elevadas e escassez de agua. 

O que acontece com o ritmo circadiano em animais 
hibernantes? Antigamente, os pesquisadores registravam 
a detecęao de ritmos biológicos diarios em animais hiber¬ 
nantes. No entanto, em alguns casos os animais provavel- 
mente estavam em estado de torpor - do qual poderiam 
facilmente despertar em vez de hibernaęao “profunda”. 
Mais recentemente, um grupo de pesquisadores na Franęa 
abordou o assunto de outra maneira, examinando a maqui- 
naria do relógio biológico, em vez do ritmo que ele contro- 
la (Figura 40.21). Trabalhando com o hamster europeu, 
eles constataram que os componentes moleculares do re¬ 
lógio paravam de oscilar durante a hibernaęao. Esses acha- 
dos respaldam a hipótese de que o ritmo circadiano cessa a 
operaęao durante a hibernaęao, pelo menos nessa especie. 

Dos tipos de tecidos ate a homeostasia, este capitulo 
focalizou o animal como um todo. Investigamos tambem 
como os animais trocam materiais com o ambiente e como 
o tamanho e a atividade afetam a taxa metabólica. Em 
grandę parte do restante desta unidade, exploramos como 
órgaos e sistemas especializados permitem que os animais 
enfrentem os desafios basicos da vida. Na Unidade 6, in- 
yestigamos como os vegetais enfrentam os mesmos desa¬ 
fios. A Figura 40.22, nas próximas duas paginas, destaca 
algumas semelhanęas e diferenęas fundamentais nas adap- 
taęóes evolutivas de animais e vegetais. Assim, esta figura e 
urna revisao da Unidade 6, urna introduęao a Unidade 7 e, 
mais importante, urna ilustraęao da conexao que unifica as 
incontayeis formas de vida. 


REVISA0 DO CONCEITO 40.4 

1. Se um camundongo e um pequeno lagarto com a mesma 
massa (ambos em repouso) fossem colocados em cama- 
ras experimentais sob condięóes ambientais identicas, 
que animal consumiria oxigenio a urna taxa mais alta? 
Explique. 


T Figura 40.21 


Pesquisa 


O que acontece com o relógio circadiano durante 
a hibernaęao? 


Experimento Para determinar se o relógio biológico de 24 
horas continua a funcionar durante a hibernaęao, Paul Pevet e 
colaboradores, na Universidade Louis Pasteur em Estrasburgo, 
Franęa, estudaram os componentes moleculares do relógio cir¬ 
cadiano no hamster europeu ( Cricetus cricetus). Os pesquisado- 
res mediram os niveis de RNA de dois genes do relógio - Per2 e 
Bmall - durante a atividade normal (eutermia) e durante a hi¬ 
bernaęao em escuridao permanente. As amostras de RNA foram 
obtidas do nucleo supraquiasmatico (NSQ; SCN, suprachiasma- 
tic nuclei), um par de estruturas no cerebro de mamiferos que 
controla o ritmo circadiano. 


Resultados 


Dia 


□ Noite 


Per2 Bmall 



Conclusao A hibernaęao transtorna a variaęao circadiana nos 
nh/eis de RNA dos genes do relógio do hamster. Experimentos 
seguintes demonstraram que esse transtorno nao era simples- 
mente devido ao ambiente escuro durante a hibernaęao, ja que 
os nfveis de RNA de animais nao hibernantes durante um dia 
escuro foram iguais aos constatados em um dia claro. Os pes- 
quisadores concluiram que o relógio biológico para de funcionar 
em hamsters europeus hibernantes e talvez em outros animais 
em hibernaęao. 


Fonte: F. G. Revel et al., The circadian clock stops ticking during deep hiber- 
nation in the European hamster, Proceedings of the National Academy of 
Sciences USA 104:13816-13820 (2007). 


] Suponha que voce descobrisse um novo gene de hams¬ 
ter e constatasse que os niveis de RNA para esse gene permaneciam 
constantes durante a hibernaęao. O que voce concluiria sobre os 
niveis de RNA diurno e noturno para esse gene durante a eutermia? 


2 . 


3. 


Que animal deve comer diariamente urna proporęao maior 
do seu peso em alimento: um gato domestico ou um leao 
africano enjaulado em um zoológico? Explique. 


Suponha que os animais em um zoológico estives- 
sem repousando confortavelmente e permanecessem em 
repouso enquanto a temperatura noturna do ar diminuisse. 
Se a mudanęa de temperatura fosse suficiente para causar 
urna alteraęao na taxa metabólica, que mudanęas seriam 
esperadas para um crocodilo e um leao? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


























▼ Figura 40.22 





Desafios e soluęóes de vida 
em plantas e animais 

Os organismos multicelulares enfrentam um conjunto 
comum de desafios. A comparaęao das soluęóes que 
evoluiram em plantas e animais revela unidade 
(elementos compartilhados) e diversidade (atributos 
distintos) nesses dois grupos. 


Modo nutricional 


Todos os seres vivos precisam obter energia e carbono do 
ambiente, para crescer, sobreviver e se reproduzir. As plantas 
sao autótrofas, obtendo sua energia pela fotossintese e seu 
carbono a partir de fontes inorganicas, ao passo que os animais 
sao heterótrofos, obtendo sua energia e carbono a partir do 
alimento. As adaptaęóes evolutivas em plantas e animais 
sustentam esses modos nutricionais distintos. A superficie 
ampla de muitas folhas (a esąuerda) aumenta a captaęao de luz 
para a fotossintese. Para a caęa, um lince precisa ser furtivo, 
veloz e ter unhas afiadas (a direita). Ver Conceitos 36.1 e 41.1. 


Crescimento e regulaęao 


O crescimento e o desenvolvimento de plantas e animais sao 
controlados por hormónios. Em plantas, os hormónios podem atuar 
em urna area localizada ou ser transportados no corpo. Eles 
controlam padróes de crescimento, floraęao, desenvolvimento do 

fruto e outros processos (a 
esąuerda). Nos animais, os 
hormónios circulam pelo corpo e 
atuam em tecidos-alvo especificos, 
controlando processos homeos- 
taticos e eventos do desenvolvi- 
mento como a muda de pele 
(abaixo). Ver Conceitos 39.2 e 45.3. 


Resposta ambiental 

Todas as formas de vida precisam detectar e 
responder apropriadamente as condięóes em 
seu ambiente. Órgaos especializados sao 
sensiveis aos sinais ambientais. Por exemplo, 
o capitulo (inflorescencia) de um girassol (a 
esąuerda) e os olhos de um inseto (a direita) 
contem fotorreceptores que detectam a luz. 
Os sinais ambientais ativam proteinas 
receptoras especificas, desencadeando rotas 
de transduęao de sinal que iniciam respostas 
celulares coordenadas por comunicaęao 
ąuimica e eletrica. Ver Conceitos 39.1 e 50.1. 






Transporte 

A exceęao dos mais 
simples, todos os organis 
mos multicelulares precisam 

transportar nutrientes e produtos residuais entre locais do 
corpo. Um sistema de vasos tubiformes e a soluęao evolutiva 
comum, ao passo que o mecanismo de circulaęao varia. As 
plantas aproveitam a energia solar para transportar agua, 
minerais e aęucares por meio de celulas especializadas (a 
esąuerda). Em animais, uma bomba (coraęao) move o liąuido 
circulatório pelos vasos (a direita). Ver Conceitos 35.1 e 42.3. 


Na reproduęao sexuada, 
estruturas e tecidos especializa- 
dos produzem e trocam gametas. 

Os descendentes sao geralmente 
supridos de reservas nutricionais 
que facilitam o crescimento e o 
desenvolvimento rapidos. Por 

exemplo, as sementes (a esquerda) tern reservas alimen 
tares armazenadas que fornecem energia a plantula, ao 
passo que o leite proporciona 
subsistencia aos mamiferos jovens 
(a direita). Ver Conceitos 38.1 e 46.5. 







j 


Absoręao 

Os organismos necessitam absorver nutrientes. Os pelos das 
raizes (a esquerda) e as yilosidades (projeęoes) intestinais de 
yertebrados (a direita) aumentam a area de superficie disponiyel 
para a absoręao. Ver Conceitos 36.3 e 41.3. 



Troca gasosa 


A troca de certos gases 
com o ambiente e 
essencial para a vida. A 
respiraęao por plantas e 
animais requer a 

absoręao de oxigenio (O 2 ) e a liberaęao de dióxido de carbono 
(C0 2 ). Na fotossintese, a troca liquida ocorre no sentido oposto: 
absoręao de C0 2 e liberaęao de 0 2 . Tanto nas plantas quanto nos 
animais, ocorreu a evoluęao de superficies altamente conyolutas 
que aumentam a area disponiyel para a troca gasosa, como o 
mesófilo esponjoso das folhas (a esquerda) e os alveolos dos 
pulmóes (a direita). Ver Conceitos 35.3 e 42.5. 

FAęA CONEXÓES Compare as adaptaęóes que permitem 
as plantas e aos animais responder aos desafios de viver em 
ambientes quentes e frios. Ver Conceitos 39.4 e 40.3. 











Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 40.1 

A forma e a funęao dos animais estao correlacionadas 
em todos os m'veis de organizaęao (p. 868-875) 

• As leis fisicas restringem o tamanho e a forma de um animal. Essas 
restrięóes contribuem para a evoluęao convergente nas formas dos 
corpos dos animais. 

• Cada celula animal deve ter acesso a um ambiente aąuoso. Sacos de 
duas camadas simples e formas achatadas maximizam a exposięao 
ao meio circundante. Planos corporais mais complexos tern super- 
ficies internas altamente dobradas, especializadas para a troca de 
materiais. 

• Os corpos animais baseiam-se em urna hierarąuia de celulas, te- 
cidos, órgaos e sistemas. O tecido epitelial forma interfaces ati- 
vas nas superficies externa e interna; o tecido conectivo liga e da 
suporte a outros tecidos; o tecido muscular se contrai, movendo 
partes do corpo; o tecido nervoso transmite impulsos nervosos ao 
longo do corpo. 

• Os sistemas endócrino e nervoso sao os dois meios de comunicaęao 
entre locais diferentes do corpo. O sistema endócrino envia mo- 
leculas sinalizadoras denominadas hormónios para todas as par¬ 
tes via corrente sanguinea, mas apenas determinadas celulas sao 
responsivas a cada hormónio. O sistema nervoso utiliza circuitos 
celulares que envolvem sinais eletricos e ąuimicos para enviar in- 
formaęóes a locais especificos. 

] Para um animal grandę, que desafios urna forma esferica colocaria 
para a realizaęao de troca com o ambiente? 


CONCEITO 40.3 

Os processos homeostaticos para a termorregulaęao 
envolvem forma, funęao e comportamento 
(p. 878-883) 

• Por termorregulaęao, um animal mantem a sua temperatu¬ 
ra interna dentro de urna faixa toleravel. Os endotermos sao 
aąuecidos principalmente pelo calor gerado pelo metabolis- 
mo. Os ectotermos ganham a maior parte do seu calor de fon- 
tes externas. A endotermia reąuer um gasto maior de energia. 
A temperatura corporal pode variar com a temperatura ambien- 
tal, como nos pecilotermos, ou ser relativamente constante, como 
nos homeotermos. 

• Na termorregulaęao, ajustes fisiológicos e comportamentais equi- 
libram o ganho e a perda de calor, que ocorrem por radiaęao, 
evaporaęao, convecęao e conduęao. O isolamento e a troca con- 
tracorrente reduzem a perda de calor, enquanto ofegar, suar e se 
banhar aumentam a evaporaęao, resfriando o corpo. Muitos ec¬ 
totermos e endotermos ajustam sua taxa de troca de calor com o 
entorno por yasodilataęao ou yasoconstrięao e mediante respostas 
comportamentais. 

• Muitos mamiferos e aves ajustam sua quantidade de isolamen¬ 
to corporal em resposta a mudanęas na temperatura ambiental. 
Os ectotermos sofrem urna diversidade de mudanęas em nivel ce- 
lular para se aclimatar a mudanęas na temperatura. 

• O hipotalamo atua como termostato na regulaęao da temperatura 
corporal de mamiferos. A febre reflete um reajuste do termostato a 
urna faixa de normalidade mais alta em resposta a infecęao. 

] Considerando que os humanos realizam termorregulaęao, explique 
por gue sua pele e mais fria do gue o interior do corpo. 


CONCEITO 


40.2 


CONCEITO 40.4 


0 controle por retroalimentaęao mantem o ambiente 
interno em muitos animais (p. 875-877) 

• Os animais regulam (controlam) certas variaveis internas e, ao 
mesmo tempo, per mitem que outras variaveis internas se confor- 
mem as mudanęas externas. Homeostase e a manutenęao de um 
estado estacionario a despeito de mudanęas internas e externas. 

• Em geral, os mecanismos de homeostase baseiam-se na retroali¬ 
mentaęao negativa, em que a resposta reduz o estimulo. A retro¬ 
alimentaęao positiva, ao contrario, envolve a amplificaęao de um 
estimulo pela resposta e com frequencia produz urna mudanęa de 
estado, com a transięao da grayidez para o parto. 


posta 

* 


FAIXA NORMAL 
da variavel interna 



Estimulo: mudanęa 
na variavel interna 


0 


Centro de controle 


Sensor 


• A regulaęao da mudanęa no ambiente interno e essencial para o 
funcionamento normal. Os ritmos circadianos sao flutuaęóes 
diarias no metabolismo e comportamento, ajustadas aos ciclos de 
luz e de escuro no ambiente. Outras mudanęas ambientais podem 
desencadear aclimataęao, urna mudanęa temporaria no estado es¬ 
tacionario. 

| E certo definir homeostase como ambiente interno constante? 
Explique. 


As necessidades de energia sao relacionadas ao 
tamanho, a atividade e ao ambiente do animal 
(p. 883-889) 

• Os animais obtem energia quimica do alimento, armazenando-a 
para no curto prazo usa-la no ATP. A quantidade total de energia 
usada em urna unidade de tempo define a taxa metabólica de um 
animal. 

• Sob condięóes semelhantes e para animais do mesmo tamanho, a 
taxa metabólica basal dos endotermos e substancialmente mais 
alta do que a taxa metabólica padrao dos ectotermos. A taxa me¬ 
tabólica minima por grama e inyersamente relacionada ao tamanho 
corporal entre animais semelhantes. Os animais alocam energia 
para o metabolismo basal (ou padrao), atiyidade, homeostase, cres- 
cimento e reproduęao. 

• O torpor, estado de decrescimo da atiyidade e do metabolismo, 
conserya energia durante extremos ambientais. Os animais podem 
entrar em torpor durante periodos de sono (torpor diario), no in- 
verno (hibernaęao) ou no verao (estivaęao). 

] Por gue os animais peguenos respiram mais rapidamente do gue os 
animais grandes? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. O tecido do corpo que consiste em grandę parte em materiał lo- 
calizado fora das celulas e o: 

a. tecido epitelial. 

b. tecido conectivo. 

c. tecido muscular. 

d. tecido neryoso. 
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2. Qual das seguintes caracteristicas aumenta a taxa de troca de ca- 
lor entre um animal e seu ambiente? 

a. Plumagem ou pelagem. 

b. Vasoconstrięao. 

c. Vento soprando na superficie da pele. 

d. Trocador de calor contracorrente. 

3. Considere as alocaęóes energeticas para um homem, um elefan- 

te, um pinguim, um camundongo e urna serpente. O_ 

teria o gasto energetico anual total mais alto e o/a_teria 

o mais alto gasto energetico por unidade de massa. 

a. Elefante; camundongo. 

b. Elefante; homem. 

c. Camundongo; serpente. 

d. Pinguim; camundongo. 


I\MVEL 2: APLICAęAO/AN ALISE 

4. Comparada com urna celula menor, urna celula maior da mesma 
forma tern: 

a. menor area de superficie. 

b. menor area de superficie por unidade de volume. 

c. a mesma razao entre area de superficie e volume. 

d. urna razao menor entre area de superficie e volume. 

5. As entradas de energia e de materiał em um animal excederiam 
suas saidas: 

a. se ele fosse um endotermo, que deve sempre receber mais 
energia devido as altas taxas metabólicas. 

b. se ele estivesse procurando ativamente por alimento. 

c. se ele estivesse crescendo e aumentando sua massa. 

d. nunca; a homeostase sempre eąuilibra essas alocaęóes de 
energia e materiał. 


6. Voce esta estudando um grandę reptil tropical que tern urna tem¬ 
peratura corporal alta e relativamente estavel. 

a. Pela sua temperatura corporal alta e estavel, voce reconhece 
que ele deve ser um endotermo. 

b. Voce submete esse reptil a diferentes temperaturas no labo- 
ratório e constata que suas temperatura corporal e taxa me- 
tabólica mudam com a temperatura ambiental. Voce conclui 
que ele e um ectotermo. 

c. Voce observa que seu ambiente tern urna temperatura alta e 
estavel. Visto que a temperatura corporal do animal se iguala a 
temperatura ambiental, voce conclui que ele e um ectotermo. 

d. Voce mede a taxa metabólica do reptil e, por ela ser mais 
alta do que a de urna especie aparentada que vive em flores- 
tas temperadas, voce conclui que esse reptil e um endoter¬ 
mo e seu parente e um ectotermo. 

7. Qual dos seguintes animais usa a maior porcentagem do seu or- 

ęamento energetico para regulaęao homeostatica? 

a. Urna agua-viva (geleia-do-mar, um invertebrado) 

b. Urna serpente de urna floresta temperada 

c. Um inseto do deserto 

d. Urna ave do deserto 


DESENHE 


Desenhe um modelo do(s) circuito(s) de controle 
exigido(s) para acionar um automóvel em urna velocidade prati- 
camente constante por urna estrada montanhosa. Indique cada 
caracteristica que representa um sensor, um estimulo ou urna 
resposta. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9. Em 1847, o biólogo alemao Christian Bergmann observou que 
mamiferos e aves vivendo em latitudes mais elevadas (mais 
distantes do equador) sao, em media, maiores e mais encor- 
pados do que especies aparentadas encontradas em latitudes 
mais baixas. Sugira a hipótese evolutiva para explicar essa ob- 
servaęao. 

10. PESQUISA CIENTIFICA 

A lagarta Malacosoma americanum vive em grandes grupos 
em ninhos sedosos, parecendo tendas, que constroem em ar- 
vores. Sao uns dos primeiros insetos ativos no inicio da pri- 
mavera, quando as temperaturas diarias flutuam do ponto de 
congelamento ate muito altas. Durante o dia, elas exibem di- 
ferenęas impressionantes no comportamento; de manha cedo, 
repousam em um grupo bem coeso na superficie do ninho vol- 
tada para leste. No meio da tarde, ficam na parte de baixo, com 
cada larva pendurada por algumas das suas pernas. Proponha 
urna hipótese para explicar esse comportamento. Como voce 
poderia testa-la? 

11. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Pesquisadores em medicina estao investigando substitutos arti- 
ficiais para varios tecidos humanos. Por que o sangue ou a pele 
artificiais poderiam ser uteis? De que caracteristicas esses subs¬ 
titutos necessitariam para funcionar bem no corpo? Por que os 
tecidos reais funcionam melhor? Por que nao utilizar os tecidos 
reais, se eles funcionam melhor? Que outros tecidos artificiais 
poderiam ser uteis? Que problemas voce poderia prever em de- 
senvolve-los e aplica-los? 

12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ENERGIA E MATERIA 


Em um ensaio sucinto (em torno de 100-150 palavras) focalizan- 
do a transferencia e a transformaęao de energia, discuta as van- 
tagens e as desvantagens da hibernaęao. 



Estes macacos (Macaca fuscata) estao parcialmente imersos em 
urna fonte termal de urna regiao com muita neve no Japao. Cite 
alguns mecanismos pelos quais a forma, a funęao e o comporta¬ 
mento contribuem para a homeostasia destes animais. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 








41 

ao Animal 


A Figura 41.1 Como o caranguejo ajuda a formar a pe- 
lagem da lontra? 

A necessidade de se alimentar 

A hora da janta chegou para a lontra marinha da Figura 41.1 (e para o ca¬ 
ranguejo, embora em um sentido bem diferente). Os musculos e outros 
órgaos do caranguejo serao mastigados em pedaęos, decompostos por acidos e 
enzimas no sistema digestório da lontra e, por fim, absorvidos como peąuenas 
moleculas pelo corpo do predador. Esse processo e o que chamamos de nutri- 
ęao animal: o alimento sendo ingerido, decomposto e absoryido. 

Embora urna refeięao com peixes, caranguejos, ourięos-do-mar e abalo- 
nes seja a especialidade da lontra marinha, todos os animais comem outros 
animais - mortos ou vivos, em pedaęos ou inteiros. Diferentes das plantas, os 
animais precisam consumir alimento para obter energia e moleculas organi- 
cas, utilizadas para formar novas moleculas, celulas e tecidos. Apesar dessa 
necessidade compartilhada, os animais tern dietas diversas. Os herbivoros, 
como bovinos, lesmas marinhas e lagartas, ingerem principalmente plantas 
ou algas. Os carniyoros, como lontras marinhas, falcóes e aranhas, comem 
sobretudo outros animais. Ratos e outros onivoros (do latim, omni, tudo) 
na yerdade nao comem de tudo, mas habitualmente consomem animais e 
tambem plantas ou algas. Os humanos sao omvoros tipicos, assim como as 
baratas e os coryos. 




CONCEITOS-CHAVE 

A dieta de um animal deve 


suprir energia quimica, mo¬ 
leculas organicas e nutrien- 
tes essenciais 

41.2 

Os estagios principais do 
processamento de ali¬ 
mentos sao a ingestao, a 
digestao, a absoręao e a 
eliminaęao 

41.3 

Órgaos especializados para 
estagios sequenciais do pro¬ 
cessamento de alimentos 
formam o sistema digestó¬ 
rio dos mamiferos 

41.4 

As adaptaęóes evolutivas 
dos sistemas digestórios dos 
vertebrados se correlacio- 
nam com a dieta 

41.5 

Circuitos de retroalimen- 
taęao regulam a digestao, 
a reserva de energia e o 
apetite 


Os termos herbivoro , carmvoro e onivoro representam os tipos de alimento 
que um animal habitualmente come. Lembre-se, no entanto, de que a maioria 
dos animais se alimenta de maneira oportunista, comendo itens alimentares 
fora da sua dieta-padrao, quando os alimentos habituais estao indisponiyeis. 
Por exemplo, os veados sao herbivoros, mas, alem de se alimentarem de grami- 
neas e outras plantas, ocasionalmente comem insetos, yermes e ovos de aves. 
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Observe tambem que os microrganismos sao um “suple- 
mento” inevitavel na dieta de qualquer animal. 

Os animais precisam comer. Porem, para sobreviver e 
se reproduzir, eles devem tambem equilibrar o consumo, o 
armazenamento e a utilizaęao do alimento. As lontras ma- 
rinhas, por exemplo, sustentam a alta taxa de metabolismo 
mediante o consumo diario de mais de 25% da sua massa 
corporal Comer muito pouco, comer em demasia ou com- 
binar erroneamente os alimentos pode colocar em risco a 
saude de um animal Neste capitulo, exploraremos as exi- 
gencias nutricionais dos animais e as diversas adaptaęóes 
evolutivas para a obtenęao e o processamento do alimento, 
assim como investigaremos a regulaęao da entrada e do 
gasto de energia. 

CONCEITO 41.1 

A dieta de um animal deve suprir energia 
quimica, moleculas organicas e nutrientes 
essenciais 

Em termos gerais, urna dieta adequada deve satisfazer tres 
necessidades nutricionais: energia quimica para os proces- 
sos celulares, constituintes estruturais organicos para as 
macromoleculas e nutrientes essenciais. 

As atividades de celulas, tecidos, órgaos e dos animais in- 
teiros dependem das fontes de energia quimica na dieta. Essa 
energia e empregada para produzir ATP, que fornece energia 
para processos que abrangem desde a replicaęao de DNA e a 
divisao celular ate a visao e o voo. Para satisfazer a demanda 
continua de ATP, os animais ingerem e digerem nutrientes, 
incluindo carboidratos, proteinas e lipideos, para utilizaęao 
na respiraęao celular e no armazenamento de energia. 


Alem de fornecer combustivel para a produęao de 
ATP, a dieta de um animal deve suprir as materias-primas 
necessarias para a biossintese. Para construir as moleculas 
complexas de que precisa para crescer, manter-se e repro¬ 
duzir a partir do seu alimento, um animal precisa obter 
dois tipos de precursores organicos. Os animais necessi- 
tam de urna fonte de carbono organico (p. ex., aęucares) 
e de urna fonte de nitrogenio organico (p. ex., proteinas). 
A partir desses materiais, os animais conseguem construir 
urna grandę diversidade de moleculas organicas. 

Nutrientes essenciais 

Alguns processos celulares requerem materiais que um 
animal nao consegue sintetizar a partir de precursores or¬ 
ganicos mais simples. Esses materiais - moleculas organi¬ 
cas pre-montadas e minerais - sao denominados nutrien¬ 
tes essenciais. Os nutrientes essenciais sao obtidos da 
dieta de um animal e incluem aminoacidos e acidos graxos 
essenciais, yitaminas e minerais. Os nutrientes essenciais 
tern funęóes fundamentais nas celulas, inclusive atuando 
como substratos de enzimas, coenzimas e cofatores em 
reaęóes biossinteticas (Figura 41.2). As necessidades de 
nutrientes particulares variam entre as especies. Por exem- 
plo, o acido ascórbico (yitamina C) e um nutriente essen- 
cial para humanos e outros primatas, assim como para 
porquinhos-da-india, mas nao para muitos outros animais. 

Aminoacidos essenciais 

Os animais precisam de 20 aminoacidos para sintetizar 
proteinas (ver Figura 5.14). A maioria dos animais tern as 
enzimas para sintetizar em torno da metade desses ami¬ 
noacidos, desde que as suas dietas incluam enxofre e nitro¬ 
genio organico. Os demais aminoacidos devem ser obtidos 
do alimento na forma pre-fabricada e, 
por isso, sao chamados de aminoaci¬ 
dos essenciais. Muitos animais, in¬ 
cluindo os humanos adultos, precisam 
de oito aminoacidos em suas dietas: 
isoleucina, leucina, lisina, metionina, 
fenilalanina, treonina, triptofano e va- 
lina. (As crianęas necessitam de mais 
um: a histidina.) 

As proteinas em produtos ani¬ 
mais como carne, ovos e queijo sao 
“completas”, significando que forne- 
cem todos os aminoacidos essenciais 
em suas proporęóes adequadas. Por 
outro lado, a maioria das proteinas 
yegetais e “incompleta”, sendo defi- 
ciente em um ou mais aminoacidos 
essenciais. O milho, por exemplo, e 
deficiente em triptofano e lisina, ao 
passo que o feijao nao tern metionina. 
Contudo, por meio de urna dieta va- 
riada, os yegetarianos conseguem fa- 
cilmente obter todos os aminoacidos 
essenciais. 


VITAMINA 
(coenzima) 
Vitamina B 3 

30 # 


MINERAŁ 

(cofator) 

Ferro 



AMINOACIDOS 

ESSENCIAIS 

(monómeros de 
polipeptideos) 



Fosfolipideos 
(componentes de 
membranas celulares) 


(S>) 

Acido linoleico 
Acido graxo 

ESSENCIAL 
(substrato de 
enzima) 


Acido 7 -linoleico 



Prostaglandinas 
(usadas na sinalizaęao celular) 


▲ Figura 41.2 Papeis de nutrientes essenciais. O acido linoleico e convertido pela 
enzima acido graxo dessaturase a acido 7 -linoleico, um precursor de fosfolipideos e prosta¬ 
glandinas. Essa reaęao biossintetica ilustra as funęóes comuns das quatro classes de nutrien¬ 
tes essenciais, identificadas na figura com letras azuis maiusculas. Observe que quase toda 
a enzima ou outra proteina dos corpos de animais contem alguns aminoacidos essenciais, 
conforme indicado na seguencia parciał mostrada para a enzima acido graxo dessaturase. 
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Acidos graxos essenciais 

Os animais precisam de acidos graxos para sintetizar uma 
diversidade de componentes celulares, incluindo fosfoli- 
pideos de membrana, moleculas sinalizadoras e gorduras 
de reserva. Embora consigam sintetizar muitos acidos 
graxos, os animais nao dispóem das enzimas para formar 
as ligaęóes duplas encontradas em certos acidos graxos 
exigidos. Em vez disso, esses compostos moleculares de- 
vem ser obtidos da dieta e sao considerados acidos graxos 
essenciais. Em mamiferos, eles incluem o acido linoleico 
(ver Figura 41.2). As deficiencias nessa classe de nutrientes 
sao raras, pois as sementes, os cereais e as hortalięas forne- 
cem grandes ąuantidades de acidos graxos essenciais. 

Yitaminas 

Albert Szent-Gyórgyi, o descobridor da vitamina C, certa 
vez gracejou: “A yitamina e uma substancia que faz voce 
adoecer, se voce nao ingeri-la”. As yitaminas sao molecu¬ 
las organicas e necessarias na dieta em ąuantidades muito 
peąuenas. Elas tern funęóes diversas. A yitamina B 2 , por 
exemplo, e conyertida no corpo em FAD, coenzima em- 
pregada em muitos processos metabólicos, incluindo a 
respiraęao celular (ver Figura 9.12). Para os humanos, fo- 
ram identificadas 13 yitaminas. Dependendo da yitamina, 
a ąuantidade diaria necessaria vai de 0,01 ate 100 mg. 


As yitaminas sao classificadas como hidrossoluveis ou 
lipossoluveis (Tabela 41.1). As yitaminas B, que geralmen- 
te atuam como coenzimas, e a yitamina C, que e necessaria 
para a produęao de tecido conectivo, sao hidrossoluveis. 
As yitaminas lipossoluveis incluem a yitamina A, que e in- 
corporada aos pigmentos yisuais do olho, e a yitamina D, 
que auxilia na absoręao do calcio e na formaęao dos ossos. 
A necessidade alimentar de yitamina D e variavel nos hu¬ 
manos, pois podemos sintetiza-la a partir de outras mole¬ 
culas, quando nossa pele e exposta a luz solar. 

Para pessoas com dietas deseąuilibradas, certamen- 
te e aceitavel tomar suplementos que forneęam os niveis 
diarios recomendados. Nao esta claro se doses de yitamina 
conferem certos beneficios para a saude e nem mesmo se 
sao seguras. Superdoses moderadas de yitaminas hidrosso- 
luveis sao provavelmente inofensivas, porque os excessos 
sao excretados na urina. Os excessos de yitaminas liposso- 
luveis, no entanto, sao depositados na gordura do corpo, 
de modo que o consumo excessivo pode provocar o acu- 
mulo delas em mveis tóxicos. 

Minerais 

Os minerais presentes na dieta sao nutrientes inorganicos, 
como o ferro e o enxofre, geralmente necessarios em ąuan¬ 
tidades peąuenas - de menos de 1 mg ate cerca de 2.500 mg 


Tabela 41.1 Necessidades de yitaminas para humanos 

Vitamina 

Principais fontes alimentares 

Principais funęóes no corpo 

Sintomas de deficiencia 

yitaminas hidrossoluveis 



B 1 (tiamina) 

Porco, legumes, graos integrais 

Coenzima usada na remoęao de C0 2 
de compostos organicos 

Beriberi (formigamento, descoordena- 
ęao, disfunęao cardiaca) 

B 2 (riboflavina) 

Derivados do leite, carnes, graos 
enriquecidos, hortalięas 

Componente das coenzimas FAD e 

FMN 

Lesóes na pele, como rachaduras nos 
cantos da boca 

B 3 (niacina) 

Nozes, carnes, graos 

Componente das coenzimas NAD + e 
NADP + 

Lesóes na pele e gastrintestinais; deli- 
rios, confusao mental 

B 5 (acido pantotenico) 

Carnes, derivados do leite, graos 
integrais, frutas, hortalięas 

Componente da coenzima A 

Fadiga, dormencia, formigamento das 
maos e dos pes 

B 6 (piridoxina) 

Carnes, hortalięas, graos integrais 

Coenzima usada no metabolismo dos 
aminoacidos 

Irritabilidade, convulsóes, espasmo mus- 
cular, anemia 

B 7 (biotina) 

Legumes, outras hortalięas, 
carnes 

Coenzima na sintese de gordura, glico- 
genio e aminoacidos 

Pele escamosa e com escamaęao, distur- 
bios neuromusculares 

B 9 (acido fólico) 

Hortalięas verdes, laranja, nozes, 
legumes, graos integrais 

Coenzima no metabolismo de acidos 
nucleicos e aminoacidos 

Anemia, defeitos congenitos 

B 12 (cobalamina) 

Carnes, ovos, derivados do leite 

Produęao de acidos nucleicos e eritróci- 
tos (glóbulos vermelhos) 

Anemia, dormencia, perda do equilibrio 

C (acido ascórbico) 

Frutas citricas, brócolis, tomate 

Usado na sintese de colageno; antio- 
xidante 

Escorbuto (degeneraęao da pele e dos 
dentes), retardo na cicatrizaęao de feridas 

yitaminas lipossoluveis 

A (retinol) 

Hortalięas e frutas de cor verde- 
-escura e alaranjada, derivados 
do leite 

Componente de pigmentos yisuais; 
manutenęao de tecidos epiteliais 

Cegueira, disturbios na pele, debilidade 
da imunidade 

D 

Derivados do leite, gema de ovo 

Auxilia a absoręao e a utilizaęao do cal¬ 
cio e do fósforo 

Raquitismo (deformaęóes ósseas em 
crianęas, amolecimento ósseo em adul- 
tos) 

Degeneraęao do sistema nervoso 

E (tocoferol) 

Óleos vegetais, nozes, sementes 

Antioxidante; ajuda a evitar danos as 
membranas celulares 

K (filoquinona) 

Hortalięas verdes, cha, tambem 
produzida por bacterias do colo 

Importante na coagulaęao do sangue 

Coagulaęao sanguinea defeituosa 
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por dia. De acordo com a Tabela 41.2, os minerais tem 
funęóes diversas na fisiologia animal. Alguns fazem parte 
da estrutura de proteinas; o ferro, por exemplo, e incor- 
porado a hemoglobina (transportadora de oxigenio), bem 
como a algumas enzimas (ver Figura 41.2). Sódio, potassio 
e cloro, por outro lado, sao importantes no funcionamen- 
to dos nervos e musculos e na manutenęao do eąuilibrio 
osmótico entre celulas e o liąuido corporal adjacente. Nos 
yertebrados, o iodo e incorporado ao hormónio da tireoi- 
de, que reguła a taxa metabólica. Os yertebrados tambem 
necessitam de ąuantidades relativamente grandes de calcio 
e fósforo para a formaęao e manutenęao dos ossos. 

A ingestao de grandes ąuantidades de alguns minerais 
pode descontrolar o eąuilibrio homeostatico e debilitar a 
saude. O excesso de sal (cloreto de sódio), por exemplo, 
pode contribuir para o aumento da pressao sanguinea. 
Esse e um problema particular nos Estados Unidos, onde 
urna pessoa comum consome sal suficiente para suprir em 
torno de 20 vezes a ąuantidade necessaria de sódio. Os ali- 
mentos embalados (ja preparados) muitas vezes contem 
grandes ąuantidades de cloreto de sódio, mesmo que nao 
tenham gosto muito salgado. 

Deficiencias alimentares 

Urna dieta sem um ou mais nutrientes essenciais ou que 
fornece continuamente menos energia ąuimica do que o 
corpo necessita resulta em subnutrięao , a incapacidade 
de obter nutrięao adeąuada. A subnutrięao resultante de 
ąualąuer tipo de deficiencia nutricional pode ter impactos 
negativos na saude e na sobrevivencia, e afeta urna a cada 
ąuatro crianęas no mundo inteiro. 


Deficiencias em nutrientes essenciais 


O consumo insuficiente de nutrientes essenciais pode 
causar deformidades, doenęas e ate a morte. Por exemplo, 
bovinos, veados e outros herbivoros podem desenvolver 
ossos perigosamente frageis, se consumirem plantas cres¬ 
cendo em solos sem fósforo. Nesses ambientes, alguns 
animais pastejadores obtem nutrientes em falta pelo con¬ 
sumo de fontes concentradas de sal ou outros minerais 
(Figura 41.3). De modo semelhante, 
algumas aves suplementam sua 
dieta com conchas de mo- 
luscos, e certas tarta- 
rugas ingerem 
pedras. 



A Figura 41.3 Obtendo nutrientes essenciais de urna fonte 
incomum. Uma jovem cabra-montesa (Rupicapra rupicapra), ani¬ 
mal herbh/oro, lambe sais de rochas expostas em seu habitat alpino. 
Este comportamento e comum entre herbh/oros que vivem onde os 
solos e as plantas fornecem quantidades insuficientes de minerais, 
como sódio, calcio, fósforo e ferro. 


Tabela 41.2 Necessidades minerais para humanos 

* 


Minerał 

Principais fontes alimentares 

Principais funęóes no corpo 

Sintomas de deficiencia 


Calcio (Ca) 

Derivados do leite, hortalięas de cor 

Formaęao dos ossos e dentes, coagulaęao 

Debilidade do crescimento, perda de 

03 


verde-escura, legumes 

do sangue, funęóes nervosa e muscular 

massa óssea 

O 

CL 

C7> 

Fósforo (P) 

Derivados do leite, carnes e graos 

Formaęao dos ossos e dentes, equilibrio 
acido-base, sintese de nucleotideos 

Fraqueza, perda de minerais dos os¬ 
sos, perda de calcio 

E 

o 

o 

Enxofre (S) 

Proteinas de muitas fontes 

Componente de certos aminoacidos 

Debilidade do crescimento, fadiga, 
inchaęo 

03 

Potassio (K) 

Carnes, derivados do leite, muitas 

Equilibrio acido-base, balanęo hidrico, 

Fraqueza muscular, paralisia, nausea, 

O < 


frutas e hortalięas, graos 

funęao nervosa 

falencia do coraęao 

cu 

CL 

=3 

l/l 

CU 

"O 

03 

Cloro (Cl) 

Sal de cozinha 

Equilibrio acido-base, formaęao do suco 
gastrico, funęao nervosa, equilibrio os¬ 
mótico 

Caimbras, reduęao do apetite 

"O 

'i/i 

i/i 

CU 

u 

Sódio (Na) 

Sal de cozinha 

Equilibrio acido-base, balanęo hidrico, 
funęao nervosa 

Caimbras, reduęao do apetite 

Z 

Magnesio (Mg) 

Graos integrais, hortalięas de folhas 
verdes 

Cofator de enzima, bioenergetica do ATP 

Disturbios do sistema nervoso 

Ferro (Fe) 

Carnes, ovos, legumes, graos inte¬ 
grais, hortalięas de folhas verdes 

Componente da hemoglobina e dos car- 
readores de eletrons; cofator de enzima 

Anemia por deficiencia de ferro, fra- 
queza, debilidade da imunidade 

Fluor (F) 

Agua potavel, cha, frutos do mar 

Manutenęao da estrutura dos dentes 

Frequencia mais alta de queda dos 
dentes 

Iodo (1) 

Alimento marinho, sal iodado 

Componente dos hormónios de tireoide 

Bócio (aumento da glandula tireoide) 


*Os minerais adicionais necessarios em quantidades-traęo incluem o cobalto (Co), manganes (Mn), molibdenio (Mo), selenio (Se) e zinco (Zn). Em excesso, todos esses 
minerais, bem como os da tabela, podem ser prejudiciais. 
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Como outros animais, os humanos as vezes enfrentam 
dietas sem nutrientes essenciais. Uma dieta que fornece 
ąuantidades insuficientes de um ou mais aminoacidos essen¬ 
ciais causa deficiencia proteica, o tipo mais comum de subnu- 
trięao entre os humanos. Em crianęas, a deficiencia proteica 
pode surgir se sua dieta mudar do leite materno para alimen- 
tos que contem relativamente pouca proteina, como o arroz. 
Essas crianęas, se sobreviverem a infancia, com frequencia 
apresentam desenvolvimento fisico e mental debilitado. 

Em populaęóes que vivem de simples dietas de arroz, 
os individuos sao muitas vezes deficientes em yitamina A, 
podendo resultar em cegueira ou morte. Para superar esse 
problema, os cientistas desenvolveram o “arroz dourado”, 
uma cepa de arroz que sintetiza o pigmento betacarote- 
no de cor laranja, que o corpo conyerte em yitamina A 
(ver Conceito 38.3). 


Pesquisa 


A dieta pode influenciar na frequencia de 
defeitos congenitos? 

Experimento Richard Smithells, da Universidade de Leeds, In- 
glaterra, examinou o efeito da suplementaęao vitamfnica no risco 
de defeitos no tubo neural. Mulheres que tiveram um ou mais 
bebes com esse defeito foram colocadas em dois grupos de es- 
tudo. 0 grupo experimental consistia em mulheres que estavam 
planejando uma gravidez e comeęaram a tomar uma multivita- 
mina pelo menos quatro semanas antes de tentarem a concep- 
ęao. 0 grupo-controle, ao qual nao foram administradas vita- 
minas, incluiu mulheres que nao quiseram toma-las e mulheres 
que ja estavam gravidas. Os numeros de defeitos no tubo neural 
resultantes das gestaęóes foram registrados para cada grupo. 

Resultados 


Desnutrięao 

Uma dieta que nao fornece fontes adequadas de energia 
quimica resulta em desnutrięao . Em um animal, a desnu¬ 
trięao desencadeia uma serie de eventos: o corpo utiliza os 
carboidratos e a gordura armazenados e, em seguida, co- 
meęa a degradar suas próprias proteinas para obter com- 
bustivel; os musculos comeęam a diminuir de tamanho; o 
cerebro torna-se deficiente em proteinas. Se o consumo de 
energia permanecer menor do que os gastos, o animal por 
firn morrera. Mesmo que um animal seriamente desnutri- 
do sobreviva, algum dano pode ser irreversivel. 

A desnutrięao humana e mais comum quando o for- 
necimento de alimento e interrompido pela seca, guerra 
ou outra crise. Na Africa subsaariana, onde a epidemia da 
AIDS devastou comunidades rurais e urbanas, aproxima- 
damente 200 milhóes de crianęas e adultos nao conseguem 
obter alimento suficiente. 

As vezes, a desnutrięao ocorre em populaęóes huma- 
nas bem alimentadas, como consequencia de transtornos 
alimentares. Por exemplo, a anorexia neryosa leva indrn- 
duos, em geral mulheres, a padecer de fome compulsiva. 

Avaliando as necessidades nutricionais 

A determinaęao da dieta ideał para a populaęao humana e um 
problema importante, mas dificil para os cientistas. Como 
objęto de estudo, as pessoas apresentam muitos desafios. 
Ao contrario de animais de laboratório, os humanos sao ge- 
neticamente diversos. Alem disso, vivem sob condięóes mui- 
to mais yariadas do que o ambiente estavel e uniforme que os 
cientistas utilizam para facilitar comparaęóes em experimen- 
tos de laboratório. As preocupaęóes eticas representam uma 
barreira adicional. Por exemplo, nao e aceitavel inyestigar as 
necessidades nutricionais de crianęas de maneira que possa 
prejudicar seu crescimento ou desenvolvimento. 

Muitas ideias sobre nutrięao humana yieram da epide¬ 
miologia , o estudo da saude e doenęa humana em nivel po- 
pulacional. Na decada de 1970, por exemplo, os pesquisa- 
dores descobriram que crianęas nascidas de maes de baixo 
status socioeconómico eram mais propensas a ter defeitos 
no tubo neural, que ocorrem quando o tecido nao consegue 
encobrir o cerebro e a medula espinal em desenvolvimento 


Bebes/fetos 


Grupo 

Numero de bebes/ 
fetos estudados 

com defeito no 
tubo neural 

Suplementos vitaminicos 

141 

1 

(grupo experimental) 



Sem suplementos vitami- 

204 

12 

nicos (grupo-controle) 




Conclusao Este estudo controlado forneceu evidencias de que 
a suplementaęao vitaminica protege contra defeitos no tubo 
neural, pelo menos após a primeira gravidez. Experimentos 
complementares demonstraram que o acido fólico sozinho for¬ 
neceu um efeito protetor equivalente. 

Fonte: R. W. Smithells et al., Possible prevention of neural-tube defects by 
periconceptional vitamin supplementation, Lancet 315:339-340 (1980) 


Pesquisa em aęao Leia e analise o artigo original em Pesquisa 
em Aęao: Interpretando Artigos Cientificos 


INTERPRETE OS DADOS 


| Após a suplementaęao com acido fó¬ 
lico tornar-se padrao nos EU A, a frequencia de defeitos no tubo neu¬ 
ral ca i u para uma media de apenas 1 para 5.000 naścimentos vivos. 
Proponha duas explicaęóes sobre por que a frequencia observada foi 
muito mais alta no grupo experimental do estudo de Smithells. 

] Estudos seguintes foram delineados para saber se os su- 
plementos de acido fólico impedem defeitos no tubo neural durante 
a primeira gravidez. Para determinar o numero necessario de pessoas, 
de que tipo de informaęao adicional os pesguisadores necessitam? 


(ver Conceito 47.2). O cientista ingles Richard Smithells 
achava que a subnutrięao entre essas mulheres podia ser a 
responsavel. Conforme descrito na Figura 41.4, ele yerificou 
que a suplementaęao com yitaminas reduzia muito o risco 
de defeitos no tubo neural. Em outros estudos, ele coletou 
evidencias de que o acido fólico (yitamina B 9 ) era a yitamina 
espedfica responsavel, achado confirmado por outros pes- 
quisadores. Com base nessas evidencias, em 1998, os Estados 
Unidos comeęaram a exigir que o acido fólico fosse adiciona- 
do a produtos de graos enriquecidos, usados para fazer pao, 
produtos para o desjejum e outros alimentos. Estudos com¬ 
plementares tern documentado a eficacia desse programa na 
reduęao da frequencia de defeitos no tubo neural. Assim, em 
uma epoca em que microcirurgias e sofisticados dispositiyos 
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por imagem dominam as manchetes, uma simples mudanęa 
alimentar, como a suplementaęao com acido fólico, pode es- 
tar entre as maiores contribuięóes para a saude humana. 


REVISAO DO CONCEITO 41.1 


1. Todos os 20 aminoacidos sao necessarios para sintetizar pro- 
teinas animais. Por que todos eles nao sao essenciais as die- 
tas dos animais? 

2 Considerando o papel das enzimas nas 

reaęóes metabólicas (ver Conceito 8.4), explique por que as 
vitaminas sao necessarias em quantidades muito pequenas 
na dieta. 


3. Se um animal de zoológicoconsumindo alimento su- 

ficiente mostrar sinais de subnutrięao, como urn pesquisador 
pode determinar qual nutriente esta faltando na sua dieta? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 41.2 

Os estagios principais do processamento 
de alimentos sao a ingestao, a digestao, a 
absoręao e a eliminaęao 

Nesta seęao, mudaremos nosso enfoąue das exigencias nu- 
tricionais para os mecanismos pelos quais os animais pro- 
cessam os alimentos. O processamento do alimento pode 
ser dividido em ąuatro estagios distintos: ingestao, diges¬ 
tao, absoręao e eliminaęao (Figura 41.5). 

O primeiro estagio, a ingestao, e o ato de comer ou 
alimentar-se. Considerando a yariaęao de fontes alimenta- 
res entre as especies animais, nao e surpreendente que as 
estrategias para a extraęao de recursos do alimento tam- 
bem difiram bastante. A Figura 41.6, na próxima pagina, 
apresenta e classifica os principais mecanismos de alimen- 
taęao que evoluiram nos animais. Neste capitulo, focaliza- 


O INGESTAO 

Q DIGESTAO 


0 ABSORęAO 


O ELIMINAęAO 



Digestao 
mecanica 


Materiał 
nao digerido 


A Figura 41.5 Estagios do processamento do alimento. 


remos os aspectos compartilhados do processamento do 
alimento, parando periodicamente para considerar algu- 
mas adaptaęóes a dietas ou ambientes particulares. 

Durante a digestao, o segundo estagio do processa¬ 
mento, o alimento e decomposto em moleculas suficien- 
temente pequenas para o corpo absorve-las. Em geral, a 
digestao mecanica, como a mastigaęao, precede a digestao 
quimica. A digestao mecanica decompóe o alimento em 
pedaęos menores, aumentando a area de superficie dis- 
ponivel para os processos quimicos. A digestao quimica e 
necessaria porque os animais nao conseguem utilizar dire- 
tamente as proteinas, carboidratos, acidos nucleicos, gor- 
duras e fosfolipideos presentes no alimento. Um problema 
e que essas moleculas sao demasiadamente grandes para 
atravessar membranas e entrar nas celulas do animal. Alem 
disso, as moleculas grandes no alimento nao sao identicas 
aquelas de que o animal necessita para seus tecidos e fun- 
ęóes particulares. No entanto, quando as moleculas gran¬ 
des no alimento sao decompostas em seus componentes, 
o animal consegue utilizar essas moleculas menores para 
montar as moleculas grandes de que precisa. Por exemplo, 
embora as moscas-das-frutas e os humanos tenham die¬ 
tas muito diferentes, ambos convertem as proteinas do seu 
alimento nos mesmos 20 aminoacidos, a partir dos quais 
montam todas as proteinas especificas em seus corpos. 

Uma celula sintetiza uma macromolecula ou gordu- 
ra unindo componentes menores; ela faz isso removendo 
uma molecula de agua para cada nova ligaęao covalente 
formada. A digestao quimica realizada por enzimas re- 
verte esse processo por rompimento das ligaęóes pela 
adięao de agua (ver Figura 5.2). Esse processo de ruptura 
e denominado hidrólise enzimatica. Uma diversidade de 
enzimas catalisa a digestao de moleculas grandes no ali¬ 
mento. Os polissacarideos e os dissacarideos sao decom- 
postos em aęucares simples; as proteinas sao decompos¬ 
tas em aminoacidos; e os acidos nucleicos sao clivados em 
nucleotideos e seus componentes. A hidrólise enzimatica 
tambem libera acidos graxos e outros componentes de gor- 
duras e fosfolipideos. Em muitos animais, como o gorila na 
Figura 41.5, a digestao de alguns materiais e realizada por 
bacterias que vivem no sistema digestório. 

Os ultimos dois estagios do processamento ocorrem 
após o alimento ter sido digerido. No terceiro estagio, a 
absoręao, as celulas do animal absoryem moleculas pe- 
quenas, como aminoacidos e aęucares pequenos. A elimi¬ 
naęao completa o processo a medida que o materiał nao 
digerido sai do sistema digestório. 

Compartimentos digestórios 

Em nossa visao geral sobre o processamento do alimento, 
vimos que as enzimas digestórias hidrolisam os mesmos 
materiais biológicos (proteinas, gorduras e carboidratos) 
que constituem os corpos dos próprios animais. Como, 
entao, os animais sao capazes de digerir o alimento sem 
digerir suas próprias celulas e tecidos? A adaptaęao evo- 
lutiva que permitiu aos animais evitar a autodigestao e o 
processamento de alimento dentro de compartimentos in- 
tracelulares e extracelulares especializados. 








T Figura 41.6 


quatro mecanismos principais de alimentaęao de animais 


Alimentaęao por filtragem 



Muitos animais aąuaticos sao filtradores, que peneiram peąuenos 
organismos ou particulas de alimento do meio circundante. 
A baleia-jubarte, mostrada acima, e um exemplo. Ligadas a mandi- 
bula superior da baleia existem placas semelhantes a pentes, chama- 
das de barbatanas, que retiram pequenos invertebrados e peixes de 
enormes volumes de agua e, as vezes, lama. A alimentaęao por 
filtragem em agua e um tipo de alimentaęao em suspensao, que 
tambem inclui a remoęao de particulas alimentares suspensas do 
meio circundante pelo mecanismo de captura ou retenęao. 


Alimentaęao de substrato 


Os comedores de substrato 

sao animais que vivem dentro 
ou sobre a sua fonte de alimen¬ 
to. Esta lagarta mineradora de 
folhas, a larva de urna mariposa, 
esta comendo o tecido macio de 
urna folha de carvalho e deixan- 
do um rastro escuro de fezes 
pelo caminho. Outros comedo¬ 
res de substrato sao as larvas de 
moscas que enterram arcaęas 
de animais. 



Lagarta Fezes 


Alimentaęao liguida (sugaęao) 


Os sugadores extraem liquidos 
ricos em nutrientes de um 
hospedeiro vivo. Este mosquito 
furou a pele do seu hospedeiro 
humano com seu aparelho 
bucal oco semelhante a agulha e 
esta consumindo sangue (MEV 
colorizada). De maneira similar, 
os afideos sao sugadores que 
utilizam a seiva do floema de 
certas plantas. Ao contrario 
desses parasitos, alguns sugadores na verdade beneficiam seus hospedei- 
ros. Por exemplo, os beija-flores e as abelhas transportam o pólen entre 
flores a medida que se alimentam de nectar. 



Alimentaęao em pedaęos grandes 


Os animais, na maioria, incluindo os humanos, sao comedores de 
pedaęos grandes, que consomem poręóes de alimento relativa- 
mente grandes. Suas adaptaęóes incluem tentaculos, pinęas, 
garras, caninos venenosos, mandibulas e dentes que matam a 
presa ou rasgam pedaęos de carne ou vegetaęao. Nesta cena 
incrivel, urna serpente (piton de rocha) esta comeęando a ingerir 
urna gazela que ela capturou e matou. As serpentes nao conse- 


guem mastigar o seu alimento em pedaęos, devendo engoli-lo inteiro 
- mesmo que a presa seja muito maior do que o diametro da serpen¬ 
te. Conseguem fazer isso porque a mandibula inferior e frouxamente 
aderida ao cranio por um ligamento elastico, permitindo que a boca e 
a garganta tenham ampla abertura. Após engolir a presa, o que pode 
levar mais de urna hora, a serpente levara duas ou mais semanas 
digerindo o alimento. 
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Digestao intracelular 

Vacuolos alimentares - organelas celulares nas quais 
as enzimas hidrolfticas decompóem o alimento - sao os 
compartimentos digestórios mais simples. A hidrólise 
do alimento dentro do vacuolo, denominada digestao in¬ 
tracelular, inicia depois que uma celula engolfa alimento 
sólido por fagocitose ou alimento lfquido por pinocitose 
(ver Figura 7.19). Vacuolos alimentares recem-formados se 
fundem com lisossomos, organelas que contem enzimas 
hidrolfticas. Essa fusao de organelas coloca o alimento em 
contato com as enzimas, permitindo que a digestao ocor- 
ra com seguranęa dentro de um compartimento envolvido 
por uma membrana protetora. Alguns animais, como as 
esponjas, digerem seu alimento inteiramente por esse me- 
canismo intracelular (ver Figura 33.4). 

Digestao extracelular 

Na maioria das especies animais, a hidrólise ocorre em 
grandę parte por digestao extracelular, a decomposięao do 
alimento em compartimentos contfnuos com o exterior do 
corpo do animal. A presenęa de um ou mais compartimen¬ 
tos extracelulares para a digestao permite que um animal 
devore pedaęos muito maiores de alimento do que podem 
ser ingeridos por fagocitose. 

Muitos animais com planos corporais relativamente 
simples tern um compartimento digestório com uma aber- 
tura unica (Figura 41.7). Essa bolsa, chamada de cayidade 
gastrovascular, atua na digestao e tambem na distribuięao 
de nutrientes pelo corpo (por isso, a parte vascular da expres- 
sao). Os cnidarios, carnfyoros chamados de hidras, propor- 
cionam um bom exemplo de como funciona uma cayidade 
gastroyascular. A hidra utiliza seus tentaculos para colocar a 


Tentaculos 



Epiderme Gastroderme 


0 Enzimas 
digestórias sao 
liberadas de uma 
celula glandular. 

©As enzimas 
decompóem o 
alimento em 
partfculas 
pequenas. 

©As partfculas 
alimentares sao 
englobadas e 
digeridas em 
yacuolos 
alimentares. 


presa capturada pela boca para dentro da cayidade gastroyas¬ 
cular. Celulas glandulares especializadas da gastroderme da 
hidra - a camada de tecido que forra a cayidade - secretam 
enzimas digestórias que decompóem em pedaęos pequenos 
os tecidos moles da presa. Outras celulas da gastroderme en- 
golfam essas partfculas alimentares, e a maior parte da hi¬ 
drólise de macromoleculas ocorre de maneira intracelular, 
como nas esponjas. Depois que a hidra digeriu sua refeięao, 
materiais nao digeridos que permanecem na cayidade gastro¬ 
yascular, como os exoesqueletos de pequenos crustaceos, sao 
eliminados pela boca. Muitos vermes achatados tambem tern 
cayidade gastroyascular (ver Figura 33.10). 

Diferente dos cnidarios e vermes achatados, a maioria 
dos animais tern um tubo digestório que se estende entre 
duas aberturas: a boca e o anus (Figura 41.8). Esse tubo 
e denominado trato digestório completo ou, comumente, 



Anus 


Moela 


Intestino 


Faringe 


Boca 


(a) Minhoca. O canal alimentar de uma minhoca inclui uma faringe 
muscular que suga o alimento para a boca. Depois de passar 
pelo esófago, o alimento e armazenado e umedecido no papo. 

A digestao mecanica ocorre na moela muscular, que reduz o alimento 
com o auxflio de um pouco de areia e cascalho. A digestao continua 
no intestino, onde tambem ocorre a absoręao. 



Intestino Intestino Intestino 
anterior medio posterior 


Reto 


Anus 


Esófago 


Boca 


Cecos gastricos 


(b) Gafanhoto. Um gafanhoto tern varias camaras digestórias 
agrupadas em tres regióes principais: o intestino anterior, com o 
esófago e o papo; o intestino medio; e o intestino posterior. 

O alimento e umedecido e armazenado no papo, mas a maior 
parte da digestao ocorre no intestino medio. Bolsas denominadas 
cecos gastricos se estendem desde o infcio do intestino medio e 
atuam na digestao e absoręao. 



(c) Ave. Muitas aves tern o papo para armazenar alimento e o 
estómago e a moela para digeri-lo mecanicamente. A digestao 
gufmica e a absoręao dos nutrientes ocorrem no intestino. 


A Figura 41.7 Digestao de uma hidra. A digestao comeęa na 
cavidade gastroyascular e e completada de maneira intracelular, de¬ 
pois que pequenas partfculas alimentares sao engolfadas por celulas 
especializadas da gastroderme. 


A Figura 41.8 Canais alimentares. Esses exemplos ilustram a 
yariaęao na organizaęao e estrutura de compartimentos que exe- 
cutam, em etapas, a digestao, o armazenamento e a absoręao em 
diferentes animais. 
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canal alimentar. Uma vez que o alimento se move ao lon- 
go do canal alimentar em direęao unica, o tubo pode ser 
organizado em compartimentos especializados que reali- 
zam a digestao e a absoręao de nutrientes em etapas. Um 
animal com canal alimentar consegue ingerir alimentos 
enquanto refeięóes anteriores ainda estao sendo digeridas, 
faęanha dificil ou ineficiente para um animal com cavidade 
gastrovascular. Nas próximas seęóes, exploraremos a orga- 
nizaęao de um canal alimentar de mamifero. 


REVISA0 DO CONCEITO 41.2 


1 . 
2 . 

3. 


Faęa uma distinęao entre a estrutura geral de uma cavidade 
gastrovascular e um canal alimentar. 


Em que sentido os nutrientes de uma refeięao recentemente 
ingerida nao estao mesmo "dentro" do seu corpo, antes 
do estagio de absoręao do processamento de alimentos? 


Pensando em termos amplos, que semelhanęas 
voce consegue identificar entre a digestao no corpo de 
um animal e a degradaęao de gasolina em um automóvel? 
(Voce nao precisa ter conhecimento sobre mecanica de au- 
tomóvel.) 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 41.3 

Os órgaos especializados para estagios 
sequenciais do processamento de alimentos 
formam o sistema digestório dos mamiferos 

Ja que a maioria dos animais, incluindo os mamiferos, 
tern canal alimentar, o sistema digestório dos mamiferos 


pode servir para ilustrar os principios gerais do processa¬ 
mento de alimentos. Nos mamiferos, o sistema digestório 
consiste no canal alimentar e em varias glandulas acessó- 
rias que secretam sucos digestórios para dentro do canal 
(Figura 41.9). As glandulas acessórias do sistema digestó¬ 
rio dos mamiferos sao tres pares de glandulas salivares, o 
pancreas, o figado e a vesicula biliar. 

O alimento e empurrado ao longo do canal alimentar 
por peristalse, alternando ondas de contraęao e relaxa- 
mento nos musculos lisos que revestem o canal. Em algu- 
mas das junęóes entre compartimentos especializados, a 
camada muscular forma valvulas semelhantes a aneis de- 
nominadas esfincteres. Atuando como cordóes para fe- 
char o canal alimentar, os esfincteres regulam a passagem 
de materiał entre os compartimentos. 

Usando o sistema digestório humano como modelo, 
vamos agora acompanhar uma refeięao ao longo do canal 
alimentar. Nesse processo, examinaremos mais detalhada- 
mente o que acontece com o alimento em cada comparti- 
mento digestório ao longo do trajeto. 

Cavidade orał, faringe e esófago 

A ingestao e as etapas iniciais da digestao ocorrem na boca, 
ou cayidade orał. A digestao mecanica comeęa a medida 
que os dentes de formas diferentes cortam, trituram e moem 
o alimento, tornando-o mais facil de engolir e aumentando 
sua area de superficie. Ao mesmo tempo, as glandulas sali- 
vares liberam saliva para a cayidade orał. A liberaęao de sa- 
liva quando o alimento entra na boca e uma reaęao reflexa, 
automatica mediada pelo sistema nervoso. A saliva tambem 
pode ser liberada antes que o alimento entre na boca, de- 
sencadeada pela associaęao aprendida entre o ato de comer 
e o periodo do dia, um cheiro de comida ou outro estimulo. 


► Figura 41.9 Sistema di¬ 
gestório humano. Depois de 
mastigado e engolido, o alimento 
leva 5 a 10 segundos para passar 
pelo esófago e chegar ao estóma- 
go, onde permanece por 2 a 6 ho- 
ras sendo digerido parcialmente. 
A digestao finał e a absoręao dos 
nutrientes ocorrem no intestino 
delgado ao longo de 5 a 6 horas. 
Em 12 a 24 horas, todo o materiał 
nao digerido passa pelo intestino 
grosso, e as fezes sao expelidas 
pelo anus. 


Cavidade orał 




Diagrama esquematico do 
sistema digestório humano 
(glandulas acessórias em lilas) 

1996 Cengage Learning, Inc. 
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A saliva inicia a digestao ąufmica, enąuanto tambem 
protege a cavidade orał. A enzima amilase, encontrada na 
saliva, hidrolisa o amido (polfmero de glicose de plantas) 
e o glicogenio (polfmero de glicose de animais) em po- 
lissacarfdeos menores e no dissacarfdeo maltose. Grandę 
parte do efeito protetor da saliva e proporcionada pelo 
muco, mistura yiscosa de agua, sais, celulas e glicopro- 
tefnas escorregadias (complexos carboidrato-proteina) 
denominadas mucinas. O muco na saliva protege o reves- 
timento bucal da abrasao e lubrifica o alimento para ficar 
mais facil de engolir. Componentes adicionais da saliva, 
os tampóes ajudam a impedir a carie dentaria pela neu- 
tralizaęao da acidez e os agentes antimicrobianos (como 
a lisozima; ver Figura 5.16) protegem contra as bacterias 
que entram na boca com o alimento. 

A lingua ajuda nos processos digestórios ao avaliar o 
materiał ingerido e permitir a sua passagem. Quando o 
alimento chega a cavidade orał, a lingua exerce um papel 
fundamental na distinęao de ąuais alimentos devem ter 
processamento adicional. (Ver, no Capitulo 50, a discus- 
sao sobre o sentido do paladar.) Depois que o alimento 
e considerado aceitavel e a mastigaęao comeęa, os movi- 
mentos da lingua manipulam a mistura de saliva e alimen¬ 
to, ajudando a transforma-la em um aglomerado, chama- 
do de bolo alimentar. No ato de engolir, a lingua ajuda 
empurrando o bolo alimentar para o fundo da cavidade 
orał e para dentro da faringe. 

A faringe, ou regiao da garganta, abre-se para duas 
passagens: a traqueia e o esófago (Figura 41.10). A tra- 
queia da acesso aos pulmóes (ver Figura 42.23), ao passo 
que o esófago se conecta com o estómago. Quando o 
alimento entra no esófago, as contraęóes peristalticas da 
musculatura lisa movem o bolo alimentar para o estó¬ 
mago. 

O ato de engolir deve ser cuidadosamente coorde- 
nado, para evitar que alimento e liquidos entrem na tra- 
queia, causando engasgamento, a obstruęao da traqueia. 
A resultante falta de fluxo de ar para os pulmóes pode ser 
fatal, se o materiał nao for deslocado por urna tossida vi- 
gorosa, urna serie de tapas ou urna pressao para cima feita 
na altura do diafragma (manobra de Fleimlich). 


Digestao no estómago 

O estómago, localizado logo abaixo do diafragma, arma- 
zena o alimento e inicia a digestao de proteinas. Com do- 
bras semelhantes as de urna sanfona e urna parede muito 
elastica, esse órgao pode expandir-se para acomodar cerca 
de 2 litros de alimento e liquido. O estómago secreta um li- 
quido digestivo denominado suco gastrico, misturando-o 
com o alimento mediante urna aęao semelhante ao agitar 
de urna batedeira. A mistura do alimento ingerido com o 
suco gastrico e chamada de quimo. 

Digestao quimica no estómago 

Dois componentes do suco gastrico realizam a digestao 
quimica. Um deles e o acido cloridrico (F1C1), que rompe a 
matriz extracelular que une as celulas na carne e no materiał 
yegetal. A concentraęao de HC1 e tao alta que o pH do suco 
gastrico situa-se em torno de 2, acido o suficiente para dis- 
solver pregos de ferro (e matar algumas bacterias). Esse pH 
baixo desnatura (desdobra) proteinas no alimento, aumen- 
tando a exposięao das suas ligaęóes peptidicas. As ligaęóes 
expostas sao atacadas por um segundo componente do suco 
gastrico - a protease, ou enzima digestora, denominada 
pepsina. Ao contrario da maioria das enzimas, a pepsina 
funciona melhor em ambiente muito acido. Ao romper as 
ligaęóes peptidicas, ela cliva as proteinas em polipeptideos 
menores. No intestino delgado, ocorre a posterior digestao 
(transformaęao) em aminoacidos individuais. 

Por que o suco gastrico nao destrói as celulas do estó¬ 
mago que o produzem? A resposta e que os ingredientes 
do suco gastrico mantem-se inativos ate serem liberados 
no lume (cavidade) do estómago. 

Os componentes do suco gastrico sao produzidos por 
dois tipos de celulas nas glandulas gastricas do estómago. 
As celulas parietais utilizam urna bomba de ATP para ex- 
pelir ions hidrogenio no lume. Ao mesmo tempo, ions clo- 
ro se difundem para o lume mediante canais especificos 
de membrana das celulas parietais. Por essa razao, apenas 
dentro do lume os ions hidrogenio e cloro se combinam 
para formar F1C1 (Figura 41.11). Enquanto isso, as celu - 
las-chefe liberam pepsina no lume em urna forma inativa, 
denominada pepsinogenio. O F1C1 conyerte pepsinogenio 


► Figura 41.10 Intersecęao da rota res- 
piratória e trato digestório humano. Nos 

humanos, a faringe se conecta a traqueia e ao 
esófago. (a) Na maioria das vezes, o esfincter 
contraido veda o esófago, enquanto a tra- 
queia permanece aberta. (b) Quando o bolo 
alimentar alcanęa a faringe, o reflexo de en¬ 
golir e desencadeado. 0 movimento da laringe 
- a parte superior da rota respiratória - inclina 
para baixo urna saliencia de tecido denomina¬ 
da epiglote, impedindo que o alimento entre 
na traqueia. Ao mesmo tempo, o esfincter 
esofagico relaxa, permitindo que o bolo ali¬ 
mentar passe para o esófago. A traqueia entao 
reabre e as contraęóes peristalticas do esófago 
movem o bolo alimentar para o estómago. 
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em pepsina ativa ao retirar uma poręao peąuena da mole- 
cula e expor o seu sitio ativo. Por esses processos, o HC1 e 
a pepsina se formam no lume do estómago e nao dentro de 
celulas das glandulas gastricas. 

Depois que o acido cloridrico converte uma peąuena 
ąuantidade de pepsinogenio em pepsina, a própria pepsi¬ 
na ajuda a ativar o pepsinogenio remanescente. A pepsi¬ 
na, como o HC1, pode cortar o pepsinogenio para expor 
o sitio ativo da enzima. Isso gera mais pepsina, que ativa 


Superffcie interna do 
estómago. 

A superffcie interna da parede 
do estómago e altamente 
dobrada e pontilhada de 
fossas gastricas que levam as 
glandulas gastricas tubulares. 

Glandula gastrica. 

As glandulas gastricas tern 
tres tipos de celulas que 
secretam diferentes 
componentes do suco gastrico: 
celulas mucosas, celulas-chefe 
e celulas parietais. 
As celulas mucosas secretam 
muco, que lubrifica e protege 
as celulas que revestem 
o estómago. 

As celulas-chefe secretam 
pepsinogenio, forma inativa 
da enzima digestória pepsina. 

As celulas parietais produzem 
os componentes do 
acido cloridrico (HCI). 



Estómago 


Epitelio 



o 

Pepsinogenio —Pepsina 

© (enzima ativa) 


Celula- 

-chefe 


Celula 

parietal 


Produęao de suco 

gastrico 

© Pepsinogenio e HCI sao 
introduzidos no lume 
do estómago 

© HCI converte 
pepsinogenio em 
pepsina. 

© Após, a pepsina ativa 
mais pepsinogenio, 
iniciando uma reaęao 
em cadeia. A pepsina 
comeęa a digestao 
gufmica de protefnas. 


▲ Figura 41.11 O estómago e suas secreęóes. 


mais pepsinogenio. Essa serie de eventos e um exemplo de 
retroalimentaęao (feedback ) positiva (ver Conceito 40.2). 

Por que o HCI e a pepsina nao danificam o revesti- 
mento do estómago? Em primeiro lugar, o muco secreta- 
do pelas celulas nas glandulas gastricas protege contra a 
autodigestao (ver Figura 41.11). Alem disso, a divisao ce- 
lular adiciona uma nova camada epitelial a cada tres dias, 
substituindo celulas antes que elas sejam erodidas pelos 
sucos digestórios. Mas, sob certas circunstancias, podem 
aparecer areas danificadas no revestimento do estómago, 
as chamadas ulceras gastricas. Pensava-se que elas fossem 
causadas por estresse psicológico, resultando em excesso 
de secreęao acida. Contudo, os pesąuisadores australianos 
Barry Marshall e Robin Warren descobriram que a infec- 
ęao pela bacteria acido-tolerante Helicobacterpylori causa 
ulceras. Tambem demonstraram que um antibiótico cura- 
va a maioria das ulceras gastricas. Por essas descobertas, 
eles ganharam o Premio Nobel em 2005. 

Dinamica do estómago 

A digestao ąuimica pelo suco gastrico e facilitada por 
uma aęao semelhante ao agitar de uma batedeira. Essa se¬ 
rie coordenada de contraęóes e relaxamentos musculares 
mistura os conteudos do estómago mais ou menos a cada 
20 segundos. Em razao da mistura e da aęao enzimatica, 
a refeięao recentemente engolida se torna o liąuido pas- 
toso acido e rico em nutrientes conhecido como quimo. 
Na maior parte do tempo, os esfincteres fecham o estóma¬ 
go em ambas as extremidades (ver Figura 41.9). Em geral, 
o esfincter entre o esófago e o estómago se abre apenas 
quando o bolo alimentar chega. Ocasionalmente, no en- 
tanto, uma pessoa pode ter refluxo acido, um fluxo de vol- 
ta do quimo do estómago para a extremidade inferior do 
esófago. A irritaęao resultante do esófago e comumente 
chamada de “azia”. 

Em geral, as contraęóes peristalticas esvaziam os con¬ 
teudos do estómago para o intestino delgado em 2 a 6 horas 
após uma refeięao. O esfincter localizado onde o estómago 
se abre para o intestino delgado ajuda a regular a passa- 
gem para esse intestino, permitindo apenas um esguicho 
de quimo por vez. 

Digestao no intestino delgado 

Embora a digestao ąuimica de alguns nutrientes comece 
na cavidade orał ou no estómago, a maior parte da hidróli- 
se enzimatica das macromoleculas do alimento ocorre no 
intestino delgado (Figura 41.12). O intestino delgado e 
o compartimento mais longo do canal alimentar - mais 
de 6 m de comprimento nos humanos! O seu nome se re- 
fere ao diametro estreito, comparado ao intestino grosso. 
Mais ou menos, os primeiros 25 cm do intestino delgado 
formam o duodeno. E nele que o ąuimo do estómago se 
mistura com os sucos digestórios do pancreas, figado e ve- 
sicula biliar, bem como das celulas glandulares da própria 
parede intestinal. Como voce vera no Conceito 41.5, os 
hormónios liberados pelo estómago e duodeno controlam 
as secreęóes digestórias para dentro do canal alimentar. 
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Secreęóes pancreaticas 

O pancreas auxilia a digestao ąuimica pela produęao de uma 
soluęao alcalina rica em bicarbonato, assim como varias en- 
zimas (ver Figura 41.12). O bicarbonato neutraliza a acidez 
do ąuimo e atua como tampao. Entre as enzimas pancreati¬ 
cas, estao a tripsina e a ąuimotripsina, proteases secretadas 
para dentro do duodeno em formas inativas. Em uma reaęao 
em cadeia similar a ativaęao da pepsina, elas sao ativadas 
ąuando localizadas com seguranęa no lume do duodeno. 

Produęao de bile pelo figado 

A digestao de gorduras e de outros lipideos comeęa no in- 
testino delgado e depende da produęao de bile, uma mis- 
tura de substancias feita no figado. A bile contem sais, que 
atuam como emulsificantes (detergentes) que ajudam na 
digestao e absoręao de lipideos. A bile e armazenada e con- 
centrada na vesicula biliar. 

A produęao de bile e parte integrante de uma das ou- 
tras funęóes yitais do figado: a destruięao de eritrócitos 


que nao funcionam mais. Na produęao da bile, o figado 
incorpora alguns pigmentos que sao subprodutos da des- 
montagem dos eritrócitos. Esses pigmentos biliares sao 
depois eliminados do corpo com as fezes. Em alguns dis- 
turbios hepaticos ou sanguineos, os pigmentos biliares se 
acumulam na pele, resultando em uma coloraęao amarela 
caracteristica denominada ictericia. 

Secreęóes do intestino delgado 

O revestimento epitelial do duodeno e a fonte de varias en¬ 
zimas digestórias (ver Figura 41.12). Algumas sao secreta¬ 
das para dentro do lume do duodeno, ao passo que outras 
estao ligadas a superficie das celulas epiteliais. 

Enquanto acontece a hidrólise enzimatica, a peristalse 
move a mistura de quimo e sucos digestórios ao longo do 
intestino delgado. A maior parte da digestao e completada 
no duodeno. As outras regióes do intestino delgado, deno- 
minadas jejuno e lleo, sao os principais sitios de absoręao 
de nutrientes, como discutiremos a seguir. 


DIGESTAO de carboidratos 


CAVIDADE Polissacarideos Dissacarideos 

ORAŁ, (amido, glicogenio) (sacarose, lactose) 

FARINGE, 

ESÓFAGO 

Amilase salivar ■ 

ł I 

Polissacarideos Maltose 


menores L 

ESTÓMAGO 


INTESTINO 

DELGADO 

(enzimas 

do 

pancreas) 



INTESTINO 

DELGADO 

(enzimas 
do epitelio 
intestinal) 


Monossacarideos 


T Figura 41.12 Digestao quimica no sistema digestório hu- 
mano. 0 momento e a localizaęao da decomposięao quimica sao 
especificos para cada classe de nutrientes. 

Q A pepsina e resistente ao efeito desnaturador 
do ambiente do estómago com pH baixo. Analisan- 
do os diferentes processos digestórios gue ocorrem 
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Absoręao no intestino delgado 

Para alcanęar os tecidos do corpo, os nutrientes no lume 
devem primeiro ser absorvidos pelo revestimento do canal 
alimentar. A maior parte dessa absoręao ocorre na super¬ 
ficie altamente dobrada do intestino delgado, conforme 
ilustraęao na Figura 41.13. As dobras grandes do reves- 
timento apresentam projeęóes que lembram dedos e sao 
chamadas de yilosidades. Por sua vez, cada celula epitelial 
de urna vilosidade tem, na superficie apical, muitas proje¬ 
ęóes microscópicas, ou microvilosidades, que ficam ex- 
postas ao lume intestinal. As muitas microvilosidades lado 
a lado conferem as celulas do epitelio intestinal urna apa- 
rencia de escova que se reflete no nome borda em escova. 
Juntas, as dobras, yilosidades e microvilosidades do intes¬ 
tino delgado tem urna area de superficie de 200 a 300 m 2 , o 
tamanho aproximado de urna quadra de tenis. Essa enorme 
area de superficie e urna adaptaęao evolutiva que aumenta 
consideravelmente a taxa de absoręao de nutrientes (ver, 
na Figura 33.9, mais discussóes e exemplos de maximiza- 
ęao da area de superficie em diversos organismos). 

Dependendo do nutriente, o transporte pelas celulas 
epiteliais pode ser passivo ou ativo (ver Capitulo 7). A fru- 
tose (um aęucar), por exemplo, move-se por difusao facili- 
tada, seguindo o gradiente de concentraęao do lume do in¬ 
testino delgado para dentro das celulas epiteliais. A partir 
dai, a frutose sai da superficie basal e e absoryida em vasos 
sanguineos microscópicos, ou capilares, no centro de cada 
yilosidade. Outros nutrientes, incluindo aminoacidos, pe- 
quenos peptideos, yitaminas e a maioria das moleculas de 
glicose, sao bombeados contra gradientes de concentraęao 
para dentro das celulas epiteliais da yilosidade. Esse trans¬ 
porte ativo permite muito mais absoręao desses nutrientes 
do que seria possiyel apenas com a difusao passiya. 


Os capilares e as veias que transportam sangue rico 
em nutrientes para longe das yilosidades convergem para 
a veia porta hepatica, um vaso sanguineo que leva dire- 
tamente para o figado. Do figado, o sangue viaja para o 
coraęao e, depois, para outros tecidos e órgaos. Esse ar- 
ranjo desempenha duas funęóes principais: primeiro, 
permite que o figado regule a distribuięao de nutrientes 
para o resto do corpo. Como o figado interconverte mui¬ 
tas moleculas organicas, o sangue que sai do figado tem 
um equilibrio nutricional muito diferente do sangue que 
entrou. Em segundo lugar, o arranjo permite que o figado 
remova substancias tóxicas antes que o sangue circule am- 
plamente. O figado e o primeiro local para a desintoxica- 
ęao de muitas moleculas organicas, incluindo drogas, que 
sao estranhas ao corpo. 

Embora muitos nutrientes deixem o intestino delgado 
pela corrente sanguinea, alguns produtos da digestao das 
gorduras (triglicerideos, tambem conhecidos como tri- 
gliceróis) tomam um caminho diferente (Figura 41.14). 
A hidrólise de gorduras pela lipase no intestino delgado 
gera acidos graxos e monoglicerideos. (Um monoglicerideo 
e um acido graxo simples unido ao glicerol.) Esses produtos 
sao absoryidos pelas celulas epiteliais e recombinados em 
triglicerideos. Em seguida, sao revestidos com fosfolipide- 
os, colesterol e proteinas, formando glóbulos chamados de 
ąuilomicrons. Sendo hidrossoluveis, os quilomicrons po- 
dem dissolver-se e viajar via sistema circulatório. 

Antes de alcanęar a corrente sanguinea, os quilomi- 
crons sao primeiro transportados de urna celula epitelial 
no intestino para um lacteal, um vaso no centro de cada 
yilosidade (ver Figuras 41.13 e 41.14). Os lacteais sao par¬ 
te do sistema linfatico dos yertebrados, que e urna rede 
de vasos cheios de um liquido claro denominado linfa. 
Comeęando nos lacteais, a linfa contendo os quilomi- 



Yilosidades 


Microvilosidades (borda 
em escova) na superficie 
apical (luminal) V 


Veia transportando 
sangue para o figado 


Lume 


Celulas 

epiteliais 


Capilares — 
sanguineos 


(na direęao' 
ca pi lar) 


Celulas^ 

epiteliais 


Camadas musculares 


Yilosidades 


■Grandes 

dobras 

circulares] 


Superficie 

basal 


Parede 

intestinal 


Lacteal 


Legenda 


Vaso 

linfatico 


Absoręao 
de nutrientes 


▲ Figura 41.13 Absoręao de nutrientes no intestino delgado. 

Q As solitarias as vezes infectam o canal alimentar humano, ancorando-se na parede do 
intestino delgado. Com base em como a digestao se compartimentaliza ao longo do canal 
alimentar de mamlferos, gue funęóes digestórias voce esperaria gue esses parasitos tivessem? 
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LUME DO 
INTESTINO 
DELGADO 


Triglicerideos 


Celula i \ 

epitelial Acidos graxos Monoglicerfdeos 



Lacteal 


ONo lume, os 
triglicerideos (moleculas 
de gordura) expostos na 
superffcie de gotfculas 
de gordura (nao 
mostradas) estao 
sujeitos a hidrólise 
enzimatica. A enzima 
lipase decompoe os 
triglicerideos em acidos 
graxos e 

monoglicerfdeos. 

©Depois da difusao ate 
as celulas epiteliais, os 
monoglicerfdeos e os 
acidos graxos sao 
novamente transformados 
em triglicerideos. (Alguns 
acidos graxos e glicerol 
passam diretamente para 
os capilares.) 

©Os triglicerfdeos sao 
incorporados aos 
glóbulos hidrossoluveis 
denominados 
quilomfcrons. 

© Os quilomfcrons 
saem das celulas 
epiteliais por exocitose e 
entram nos lacteais, de 
onde sao retirados pela 
linfa e, mais tarde, 
passam para as grandes 
veias. 


A Figura 41.14 Absoręao de gorduras. Ha necessidade de 
adaptaęóes para digerir e absorver as gorduras, pois elas sao gordu¬ 
ras hidrossoluveis. Os sais biliares (nao mostrados) partem as gotfcu¬ 
las grandes de gordura e mantem urn pequeno tamanho de gotfcula 
no lume intestinal, expondo urna superffcie maior a hidrólise enzi¬ 
matica. Os acidos graxos e monoglicerfdeos liberados pela hidrólise 
podem difundir-se para as celulas epiteliais, onde os acidos graxos 
sao reconfigurados e incorporados aos quilomfcrons (hidrossoluveis) 
que entram no sistema linfatico. 


crons passa para os vasos maiores do sistema linfatico e, 
por firn, para as veias grandes que retornam o sangue para 
o coraęao. 

Alem de absorver nutrientes, o intestino delgado tem 
uma funęao importante na recuperaęao de agua e de ions. 
Por dia, consumimos cerca de 2 L de agua e secretamos 
outros 7 L em sucos digestórios. Normalmente, 0,1 L de 
agua e reabsorvido nos intestinos, com a maior parte da 
recuperaęao ocorrendo no intestino delgado. Nao ha um 
mecanismo para o transporte ativo de agua. Em vez disso, 
a agua e reabsorvida por osmose, ąuando o sódio e outros 
ions sao bombeados para fora do lume do intestino. 


Processamento no intestino grosso 

O canal alimentar termina no intestino grosso, que 
inclui o colo, o ceco e o reto. O intestino delgado se co- 
necta ao intestino grosso em uma junęao em forma de 
T (Figura 41.15). Um braęo doTeo colo, com 1,5 m 


de comprimento, que da 
acesso ao reto e ao anus. 

O outro braęo e uma bolsa 
chamada de ceco. O ceco e 
importante para a fermen- 
taęao do materiał ingerido, 
especialmente em animais 
que comem grandes volu- 
mes de alimento vegetal. 

Comparados com muitos 
outros mamiferos, os hu- 
manos tem um ceco pe- 
queno. O apendice, uma 
extensao do ceco humano 
em forma de dedo, tem um 
papel menor e dispensavel 
na imunidade. 

O colo completa a reabsoręao da agua que comeęou 
no intestino delgado. O que permanece sao as fezes, deje- 
tos do sistema digestório, que se tornam progressivamen- 
te sólidas a medida que sao movidas ao longo do colo por 
peristalse. O materiał demora em torno de 12 a 24 horas 
para percorrer o comprimento do colo. Se o revestimento 
do colo for irritado - por infecęao viral ou bacteriana, por 
exemplo - pode haver menos reabsoręao de agua do que 
o normal, resultando em diarreia. O problema oposto - a 
constipaęao - ocorre quando o deslocamento das fezes ao 
longo do colo e lento demais. A agua e reabsorvida em de- 
masia e as fezes se tornam compactas. 

O materiał nao digerido nas fezes inclui a fibra de ce- 
lulose. Embora nao proporcione qualquer valor calórico 
(energia) aos humanos, a fibra ajuda a mover o alimento ao 
longo do canal alimentar. 

Uma comunidade rica, composta principalmente de 
bacterias inofensivas, vive no materiał organico nao ab- 
sorvido no colo humano, contribuindo com cerca de 1/3 
da massa seca das fezes. Como subprodutos do seu meta- 
bolismo, muitas bacterias do colo geram gases, incluindo 
metano e sulfeto de hidrogenio, os quais tem cheiro de- 
sagradavel. Esses gases e o ar ingerido sao expelidos pelo 
anus. 

A poręao terminal do intestino grosso e o reto, onde 
as fezes sao armazenadas ate que possam ser eliminadas. 
Entre o reto e o anus existem dois esfincteres: o interno 
involuntario e o externo voluntario. Periodicamente, con- 
traęóes fortes do colo criam um impulso de defecar. Uma 
vez que o enchimento do estómago desencadeia um refle- 
xo que aumenta a taxa de contraęóes no colo, o impulso de 
defecar muitas vezes ocorre após uma refeięao. 

Acompanhamos uma refeięao desde uma abertura 
(a boca) do canal alimentar ate a outra (o anus). A seguir, 
examinaremos algumas adaptaęóes desse piano digestório 
geral em diferentes animais. 


Poręao , 

ascendente 
do colo 



A Figura 41.15 Junęao dos 
intestinos delgado e grosso. 


REVISAO DO CONCEITO 41.3 

1. Explique por que um inibidor da bomba de prótons, como o 
farmaco Prilosec, alivia os sintomas do refluxo acido. 
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2 . 


3. 


Considerando nossas necessidades nutricionais e comporta- 
mento alimentar, proponha uma explicaęao evolutiva para 
que a amilase, ao contrario de outras enzimas digestórias, 
seja secretada na boca. 


iMĄ H M Se voce misturasse suco gastrico com alimento 
amassado em um tubo de ensaio, o que aconteceria? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 41.4 

As adaptaęóes evolutivas dos sistemas 
digestórios dos vertebrados se correlacionam 
com a dieta 

Os sistemas digestórios dos mamiferos e de 
outros vertebrados sao variaęóes de um piano comum, mas 
existem muitas adaptaęóes intrigantes, em geral associadas 
com a dieta do animal. Para evidenciar como a forma se 
ajusta a funęao, examinaremos algumas delas. 


Adaptaęóes dentarias 

A dentięao, a diversidade de dentes de um animal, e 
um exemplo de yariaęao estrutural que reflete a dieta 
(Figura 41.16). A adaptaęao evolutiva dos dentes para 
processar diferentes tipos de alimento e uma das princi- 
pais razóes de os mamiferos terem sido bem-sucedidos. 
Por exemplo, a lontra marinha na Figura 41.1 utiliza os 
dentes caninos pontudos para destroęar presas como os 
caranguejos e os molares ligeiramente arredondados para 
esmagar suas carapaęas. Os vertebrados nao mamiferos 
geralmente tern dentięao menos especializada, mas exis- 
tem exceęóes interessantes. Serpentes venenosas, como 
as cascaveis, tern presas, dentes modificados que injetam 
veneno na presa. Algumas presas sao ocas, como seringas, 
ao passo que outras pingam a toxina ao longo de sulcos 
nas superficies dos dentes. 


Adaptaęóes do estómago e do intestino 

As adaptaęóes evolutivas as diferenęas na dieta sao as ve- 
zes aparentes como variaęóes nas dimensóes dos órgaos 
digestórios. Por exemplo, estómagos grandes e expansi- 
veis sao comuns em vertebrados carniyoros, que podem 
esperar um longo tempo entre refeięóes e devem comer 
o maximo possivel ao capturar uma presa. Um estómago 
expansivel permite a uma serpente (piton de rocha) ingerir 
uma gazela inteira (ver Figura 41.6) e a um leao de 200 kg 
consumir 40 kg de carne em uma refeięao! 

A adaptaęao e tambem aparente no comprimento do 
sistema digestório em diferentes vertebrados. Em geral, os 
herbivoros e os onivoros tern canais alimentares mais lon- 
gos em relaęao ao tamanho do seu corpo do que os carni- 
voros. A materia vegetal e mais dificil de digerir do que a 
carne, pois contem paredes celulares. Um trato digestório 
mais longo proporciona mais tempo para a digestao e mais 
area de superficie para a absoręao de nutrientes. Como 
exemplo, considere o coiote e o coala na Figura 41.17. 
Embora esses dois mamiferos tenham mais ou menos o 
mesmo tamanho, os intestinos do coala sao muito mais 
longos, aumentando o processamento das folhas fibrosas 
(e pobres em proteinas) do eucalipto, das quais ele obtem 
quase todos os seus nutrientes e agua. 

Adaptaęóes mutuahsticas 

Estima-se que 10 a 100 trilhóes de bacterias vivam no 
sistema digestório humano. Um habitante bacteriano, 
Escherichia coli , tornou-se tao comum no sistema diges¬ 
tório que sua presenęa em lagos e riachos e um indicador 
relevante de contaminaęao por esgoto nao tratado. 

A coexistencia de humanos e de muitas dessas bac¬ 
terias envolve a simbiose mutualistica, interaęao com be- 
neficios mutuos entre duas especies (ver Conceito 54.1). 
Por exemplo, algumas bacterias intestinais produzem vi- 
taminas - como a vitamina K, biotina e acido fólico - que 
suplementam nosso consumo alimentar quando absoryi- 


▼ Figura 41.16 Dentięao e dieta. 



Os carnh/oros, como os membros das 
fanmlias do cao e do gato, geralmente tern 
incisivos grandes e pontiagudos e caninos 
que podem ser usados para matar a presa, 
arrancar ou cortar pedaęos de carne. 

Os pre-molares e molares dentados 
amassam e trituram o alimento. 



Os herbh/oros, como os cavalos e veados, 
normalmente tern pre-molares e molares com 
superficies largas e salientes que moem o 
materiał vegetal resistente. Os incisivos e 
caninos sao geralmente modificados para 
abocanhar pedaęos vegetais. Em alguns 
herbh/oros, inexistem caninos. 



Na condięao de onh/oros, os seres humanos 
sao adaptados para comer vegetais e carne. 

Os adultos tern 32 dentes. Da frente para tras, 
ao longo de uma mandfbula existem: quatro 
incisivos em forma de lamina para morder, um 
par de caninos pontiagudos para rasgar, 
quatro pre-molares para moer e seis molares 
para amassar (ver destague acima). 


Legenda 


lncisivos 


Caninos 


Pre-molares 


Molares 
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Intestino 


Carmvoro 


Estómago 


Ceco 
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(intestino 
grosso) 
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Herbfyoro 


A Figura 41.17 Canais alimentares de um carmvoro (coio- 
te) e de um herbfyoro (coala). 


das no sangue. As bacterias intestinais tambem regulam o 
desenvolvimento do epitelio intestinal e o funcionamento 
do sistema imune inato. 

Recentemente, ampliamos bastante nosso conhe- 
cimento sobre a comunidade de bacterias, denominada 
microbioma , no sistema digestório humano. Para identificar 
essas bacterias, beneficas ou prejudiciais, os cientistas estao 
usando a abordagem de seąuenciamento do DNA com base 
na reaęao em cadeia da polimerase (ver Figura 20.8). Eles 
descobriram mais de 400 especies bacterianas no trato di¬ 
gestório humano, numero muito maior do que o identifica- 
do por meio de abordagens com base em cultura e caracte- 
rizaęao laboratorial. 

Um recente estudo do microbioma forneceu um indi- 
cio importante sobre por que a bacteria H. pylori transtor- 
na a saude estomacal, provocando ulceras. Após coletar te- 
cido estomacal de adultos nao infectados e infectados por 
H. pylori , os pesquisadores identificaram todas as especies 
bacterianas em cada amostra. Constataram algo extraor- 
dinario: a infecęao por H. pylori levou a eliminaęao quase 
completa de todas as outras especies bacterianas presentes 
no estómago (Figura 41.18). Esses estudos sobre diferen- 
ęas no microbioma resultantes de doenęas particulares sao 
promissores para o desenvolvimento de terapias novas e 
mais eficazes. 

Adaptaęóes mutualfsticas em herblvoros 

A simbiose mutualistica e especialmente importante em 
herbivoros. Urna parte consideravel da energia quimica 
nas dietas de herbivoros provem da celulose de paredes 
celulares vegetais, mas os animais nao produzem enzimas 
que hidrolisam a celulose. Em vez disso, muitos yertebra- 
dos (assim como os cupins, cujas dietas a base de madeira 
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A Figura 41.18 Microbioma do estómago. Por replicaęao e 
sequenciamento de DNA bacteriano em amostras obtidas de estó- 
magos humanos, os pesquisadores caracterizaram a comunidade 
bacteriana que constitui o microbioma estomacal. Nas amostras de 
indiv(duos infectados com Helicobacter pylori, mais de 95% das se- 
quencias pertenciam a especies do filo Proteobacteria. O microbio¬ 
ma estomacal nos indivfduos nao infectados foi muito mais diverso. 


consistem em grandę parte em celulose) hospedam gran- 
des populaęóes de bacterias e protistas mutualisticos em 
camaras de fermentaęao em seus canais alimentares. Esses 
microrganismos tern enzimas capazes de digerir celulose 
em aęucares simples e outros compostos que os animais 
conseguem absorver. Em muitos casos, os microrganis¬ 
mos tambem utilizam os aęucares da celulose digerida 
para produzir diversos nutrientes essenciais para o animal, 
como vitaminas e aminoacidos. 

Em cavalos, coalas e elefantes, os microrganismos mu¬ 
tualisticos sao alojados em um grandę ceco. Por outro lado, 
o jacu-cigano (hoatzin, Opisthocomus hoazin ), especie de 
ave herbivora encontrada em florestas phmais da America 
do Sul, hospeda microrganismos em um grandę papo mus- 
cular (bolsa esofagica, ver Figura 41.8). As bordas duras na 
parede do papo moem as folhas em pequenos fragmentos 
e os microrganismos decompóem a celulose. 

Em coelhos e alguns roedores, as bacterias mutualis- 
ticas vivem no intestino grosso e tambem no ceco. Urna 
vez que a maior parte dos nutrientes e absoryida no in¬ 
testino delgado, subprodutos nutritivos da fermentaęao 
por bacterias no intestino grosso sao inicialmente perdi- 
dos com as fezes. Os coelhos e roedores recuperam es¬ 
ses nutrientes por coprofagia (do grego, “comer dej etos”), 
comendo parte das suas fezes e passando urna segunda 
vez esse alimento pelo canal alimentar. As conhecidas 
“pelotas” de coelho nao reingeridas sao as fezes elimina- 
das depois que o alimento passou duas vezes pelo trato 
digestório. 
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Reticulo Rumen 



◄ Figura 41.19 Digestao dos rumi- 
nantes. 0 estómago da vaca, um rumi- 
nante, tem quatro camaras. O Depois de 
mastigado, o alimento entra no rumen e no 
reticulo, onde microrganismos mutualfsticos 
digerem a celulose presente no materiał ve- 
getal. © Periodicamente, a vaca regurgita 
e mastiga de novo o "alimento" provenien- 
te do reticulo, o que decompóe fibras e, 
desse modo, aumenta a aęao microbiana. 
© O alimento engolido novamente passa 
para o omaso, onde parte da agua e re- 
movida. © Após, passa ao abomaso, para 
digestao das enzimas da vaca. Dessa manei- 
ra, a vaca obtem nutrientes importantes da 
pastagem e dos microrganismos mutualisti- 
cos, que mantem urna populaęao estavel no 
rumen. 


A mais elaborada adaptaęao para a dieta de um her- 
bivoro evoluiu nos animais chamados de ruminantes , que 
incluem o veado, a ovelha e a vaca (Figura 41.19). 

Embora tenhamos focalizado nossa discussao nos ver- 
tebrados, adaptaęóes relacionadas a digestao sao tambem 
distribuidas entre outros animais. Alguns dos exemplos 
mais notaveis sao os poliąue- 
tas gigantes (com mais de 3 m 
de comprimento) que vivem 
sob pressóes de 260 atmosfe- 
ras perto de respiradouros hi- 
drotermais do mar profundo 
(ver Figura 52.14). Esses vermes 
nao tem boca nem sistema di- 
gestório. Em vez disso, obtem 
toda a sua energia e nutrientes 
de bacterias mutualisticas que 
vivem dentro dos seus corpos. 

Essas bacterias realizam quimio- 
autotrofia (ver Conceito 27.3) 
usando dióxido de carbono, A Poliqueta gigante 
oxigenio, sulfeto de hidrogenio 
e nitrato dispomyeis junto aos 

respiradouros. Desse modo, de forma semelhante para in- 
yertebrados e vertebrados, a simbiose mutualistica evoluiu 
como adaptaęao que expande as fontes de nutrięao dispo- 
niveis aos animais. Após examinar como os animais otimi- 
zam sua extraęao de nutrientes do alimento, a seguir abor- 
daremos o desafio de equilibrar o uso desses nutrientes. 



REVISAO DO CONCEITO 41.4 

1. Quais sao as vantagens de um canal alimentar mais longo 
para o processamento do materiał vegetal que e dificil de 
digerir? 

2. Que caracteristicas do sistema digestório de um manmfero o 
tornam um habitat atrativo para microrganismos mutualis- 
ticos? 


As pessoas "intolerantes a lactose" tem escassez 
de lactase, a enzima que degrada a lactose no leite. Por 
isso, as vezes, desenvolvem cólicas, flatulencia ou diarreia 
após consumir produtos derivados do leite. Suponha que 
urna pessoa assim comesse iogurte contendo bacterias pro- 
dutoras de lactase. Por que o consumo de iogurte prova- 
velmente proporcionaria um alivio apenas temporario dos 
sintomas? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 41.5 

Circuitos de retroalimentaęao regulam a 
digestao, a reserva de energia e o apetite 

Os processos que permitem a um animal obter nutrien¬ 
tes sao combinados com as circunstancias do organismo 
e necessitam de energia - um exemplo de adaptaęóes 
evolutivas. 


Regulaęao da digestao 

Muitos animais tem intervalos longos entre as refeięóes 
e nao necessitam que seus sistemas digestórios estejam 
continuamente ativos. Em vez disso, cada etapa no proces¬ 
samento e ativada a medida que chega a um novo com- 
partimento no canal alimentar. A chegada do alimento 
desencadeia a secreęao de substancias que promovem o 
próximo estagio da digestao quimica, bem como contra- 
ęóes musculares que impulsionam o alimento ao longo do 
canal. Por exemplo, ja aprendemos que os reflexos ner- 
vosos estimulam a liberaęao da saliva quando o alimento 
entra na cavidade orał e aj udam a engolir quando o bolo 
alimentar alcanęa a faringe. De modo semelhante, a che¬ 
gada do alimento no estómago desencadeia o revolvimen- 
to e a liberaęao de sucos gastricos. Um ramo do sistema 
neryoso denominado divisao enterica , dedicado a órgaos 
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digestórios, reguła esses eventos e tambem a peristalse nos 
intestinos delgado e grosso. 

O sistema endócrino tambem desempenha um papel 
fundamental no controle da digestao. Conforme descrito 
na Figura 41.20, urna serie de hormónios liberados pelo 
estómago e duodeno ajuda a assegurar que as secreęóes di- 
gestórias estejam presentes somente ąuando necessarias. 
Como todos os hormónios, eles sao transportados pela 
corrente sanguinea. Isso tambem e verdadeiro para o hor- 
mónio gastrina, cujo alvo (o estómago) e o mesmo órgao 
que o secreta. 

Regulaęao da reserva de energia 

Quando um animal ingere mais moleculas ricas em ener¬ 
gia do que necessita para o metabolismo e atividades, ele 
armazena o excesso de energia (ver Conceito 40.4). Con- 
cluindo nossa abordagem geral sobre nutrięao, examinare- 
mos alguns mecanismos pelos quais os animais manejam 
sua alocaęao de energia. 

Nos humanos, os primeiros locais para armazenar 
energia sao o figado e as celulas musculares. Nessas celu- 
las, o excesso de energia proveniente da dieta e armazena- 
do na forma de glicogenio, polimero composto de muitas 
unidades de glicose (ver Figura 5.6b). Quando os depósitos 
de glicogenio estao completos, qualquer excesso de energia 
adicional e geralmente armazenado na gordura de celulas 
adiposas. 

Quando menos calorias sao ingeridas do que sao 
gastas - talvez devido a realizaęao de exercicio intenso 
ou falta de alimento -, em geral, o corpo humano gasta 
primeiro o glicogenio do figado e depois recorre ao gli¬ 
cogenio dos musculos e a gordura. As gorduras sao es- 
pecialmente ricas em energia; a oxidaęao de um grama 
de gordura libera aproximadamente o dobro da energia 
liberada de um grama de carboidrato ou proteina. Por 
essa razao, o tecido adiposo proporciona o espaęo mais 
eficiente para que o corpo armazene grandes quantida- 
des de energia. As pessoas mais saudaveis tern gordura 
armazenada suficiente para sustenta-las durante varias 
semanas sem alimento. 

Homeostase da glicose 

A sintese e a decomposięao do glicogenio sao fundamen- 
tais nao só para a armazenagem de energia, mas tambem 
para manter o equilibrio metabólico por homeostase da 
glicose. Nos seres humanos, a faixa normal para a concen- 
traęao de glicose no sangue e de 70 a 110 mg/100 mL. Visto 
que a glicose e um combustivel importante para a respira- 
ęao celular e urna fonte essencial de esqueletos de carbono 
para a biossintese, a manutenęao de concentraęóes de gli¬ 
cose no sangue próximas dessa faixa normal e crucial. 

A homeostase da glicose depende predominantemen- 
te dos efeitos antagónicos (opostos) de dois hormónios: in¬ 
sulina e glucagon (Figura 41.21). Quando o nivel de glico¬ 
se no sangue eleva-se acima da faixa normal, a secreęao de 
insulina desencadeia a transferencia de glicose do sangue 
para as celulas do corpo, decrescendo a concentraęao de 



O A medida que o alimento chega ao estómago, a parede 

estomacal estende-se, desencadeando a liberaęao do hormónio 
gastrina. A gastrina circula pela corrente sanguinea de volta ao 
estómago, onde estimula a produęao de sucos gastricos. 



Q O quimo - mistura acida de alimento parcialmente digerido - 
enfim passa do estómago para o duodeno. O duodeno responde 
aos aminoacidos ou acidos graxos no quimo, liberando os 
hormónios digestórios colecistoquinina e secretina. 

A colecistoquinina (CCK) estimula a liberaęao de enzimas 
digestórias do pancreas e de bile da vesfcula biliar. A secretina 
estimula o pancreas a liberar bicarbonato (HC0 3 _ ), que neutraliza 
o quimo. 



0 Se o quimo for rico em gorduras, os elevados nh/eis de secretina 
e CCK liberadas atuam no estómago para inibir a peristalse e 
secreęao de sucos gastricos, retardando, desse modo, a digestao. 


Legenda O Estimulaęao O Inibięao 

▲ Figura 41.20 Controle hormonal da digestao. 







910 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


glicose sanguinea. Quando o nivel de glicose sanguinea fica 
abaixo da faixa normal, a secreęao de glucagon promove a 
liberaęao de glicose no sangue a partir de reservas de ener¬ 
gia, como o glicogenio do figado, aumentando a concen- 
traęao de glicose no sangue. 

O figado e um local fundamental para a aęao da insuli¬ 
na e do glucagon. Após uma refeięao rica em carboidratos, 
por exemplo, os niveis crescentes de insulina promovem a 
biossintese de glicogenio a partir da glicose que entra no 
figado pela veia porta hepatica. Entre as refeięóes, quan- 
do o sangue na veia porta hepatica tem concentraęao de 
glicose muito mais baixa, o glucagon estimula o figado a 
decompor glicogenio, a converter aminoacidos e glicerol 
em glicose e a liberar glicose no sangue. 

A insulina tambem atua em quase todas as celulas san- 
guineas, para estimular a absoręao de glicose do sangue. 
Uma exceęao importante sao as celulas do cerebro, que ab- 
sorvem glicose na presenęa ou nao de insulina. Essa adap- 
taęao evolutiva garante que o cerebro quase sempre tenha 
acesso ao combustivel circulante, mesmo se os suprimen- 
tos forem baixos. 

O glucagon e a insulina sao produzidos no pancreas. 
Nesse órgao, existem grupos celulares dispersos chama- 
dos de ilhotas pancreaticas. Cada ilhota pancreatica tem 
celulas alfa , que secretam glucagon, e celulas beta , que se- 
cretam insulina. Como todos os hormónios, a insulina e o 
glucagon sao secretados no liquido intersticial e entram no 
sistema circulatório. 

No geral, as celulas secretoras de hormónios re- 
presentam apenas 1 a 2% da massa do pancreas. Outras 


celulas do pancreas produzem e secretam ions bicarbo- 
nato e as enzimas digestórias ativas no intestino delgado 
(ver Figura 41.12). Essas secreęóes sao liberadas em duc- 
tos pequenos que as lanęam no ducto pancreatico, que da 
acesso ao intestino delgado. Portanto, o pancreas tem fun- 
ęóes no sistema endócrino e no digestório. 

Diabetes melito 

Na discussao sobre o papel da insulina e do glucagon na 
homeostase da glicose, focalizamos exclusivamente um 
estado metabólico saudavel. Contudo, varios disturbios 
podem transtornar a homeostase da glicose com conse- 
quencias potencialmente serias, em especial para coraęao, 
vasos sanguineos, olhos e rins. O mais conhecido e mais 
prevalente desses disturbios e o diabetes melito. 

A doenęa diabetes melito e causada por uma defi- 
ciencia de insulina ou uma diminuięao da resposta a insuli¬ 
na em tecidos-alvo. Os niveis de glicose no sangue sobem, 
mas as celulas sao incapazes de absorver glicose suficiente 
para satisfazer as necessidades metabólicas. Em vez disso, 
a gordura torna-se o principal substrato para a respiraęao 
celular. Em casos graves, os metabólitos acidos formados 
durante a degradaęao da gordura se acumulam no sangue, 
ameaęando a vida pela diminuięao do pH do sangue e de- 
pleęao dos ions sódio e potassio do corpo. 

Nas pessoas com diabetes melito, o nivel de glicose no 
sangue pode exceder a capacidade dos rins de reabsorver 
esse nutriente. A glicose que permanece no filtrado dos 
rins e excretada. Por essa razao, a presenęa de aęucar na 
urina e um teste para esse disturbio. A medida que a glico- 


► Figura 41.21 Regulaęao homeosta- 
tica de combustivel celular. Depois que a 
refeięao e digerida, a glicose e outros monó- 
meros sao absorvidos no sangue a partir do 
trato digestório. 0 corpo humano reguła o uso 
e a reserva de glicose, o principal combusth/el 
celular. 

Que forma de controle 
por retroalimentaęao cada um desses circuitos 
reguladores reflete (ver Conceito 40.2)? 


As celulas beta 
do pancreas 
secretam o 
hormónio 
insulina no 
sangue. 



A insulina aumenta 
o transporte de 
glicose para as 
celulas do corpo e 
estimula o figado a 
armazenar glicose 
como glicogenio. 


O mvel de glicose 


sanguinea sobe 
(o.ex.. aoós uma 


0 nivel de glicose 
sanguinea cai. 



GLICOSE 

SANGUINEA NORMAL 

(70-110 mg glicose/ 
100 mL) 


O nivel de glicose 
sanguinea sobe. 



O nivel de glicose 
sanguinea cai 
(p.ex., em decorrencia 
de jejum) 


O glucagon promove 
a decomposięao do 
glicogenio no figado e 
a liberaęao de glicose 
no sangue. 



As celulas alfa do 
pancreas secretam 
o hormónio 
glucagon no 
sangue. 
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se e concentrada na urina, mais agua e excretada junto com 
ela, resultando em yolumes excessivos de urina. Diabetes 
(do grego, diabatinein , atravessar) se refere a essa urinaęao 
copiosa e melito (do grego, meli , mel) se refere a presenęa 
de aęucar na urina. 

Diabetes melito tipo 1 Existem dois tipos principais de 
diabetes melito. Cada um e marcado pelos niveis altos 
de glicose no sangue, mas com causas muito diferentes. 
O diabetes tipo 1 , ou diabetes dependente de insulina, e 
um disturbio autoimune em que o sistema imune destrói 
as celulas beta do pancreas. O diabetes tipo 1 geralmente 
aparece na infancia e elimina a capacidade da pessoa de 
produzir insulina. O tratamento consiste em injeęóes de 
insulina, aplicadas varias vezes ao dia. No passado, a insuli¬ 
na era extraida do pancreas de animais, mas hoje a insulina 
humana pode ser obtida de bacterias geneticamente modi- 
ficadas, urna fonte relativamente barata (ver Figura 20.2). 
A pesąuisa com celulas-tronco pode algum dia proporcio- 
nar a cura para o diabetes tipo 1 mediante a geraęao de 
celulas beta substitutas para restabelecer a produęao de 
insulina pelo pancreas. 

Diabetes melito tipo 2 O diabetes nao dependente da in¬ 
sulina, ou diabetes tipo 2, e caracterizado pela incapacida- 
de das celulas-alvo de responder normalmente a insulina. 
A insulina e produzida, mas as celulas-alvo nao conse- 
guem absorver a glicose do sangue, e os niveis desse aęucar 
permanecem elevados. Embora a hereditariedade possa 
desempenhar um papel no diabetes tipo 2, o excesso de 
massa corporal e a falta de exercicios aumentam significa- 
tivamente o risco. Em geral, essa forma de diabetes aparece 
após os 40 anos de idade, mas crianęas podem desenvolver 
a doenęa, se tiverem peso excessivo e forem sedentarias. 
Mais de 90% das pessoas com diabetes tern o tipo 2. Mui- 
tos podem controlar os niveis de glicose com exercicios re- 
gulares e dieta saudavel; alguns necessitam de medicaęao. 
Contudo, o diabetes tipo 2 e a setima causa mais comum 
de óbitos nos Estados Unidos e um problema crescente de 
saude publica mundial. 

A resistencia a insulina sinalizando o diabetes tipo 2 
e, as vezes, devido a um defeito genetico no receptor desse 
hormónio ou na rota de resposta a ele. Em muitos casos, 
no entanto, eventos nas celulas-alvo suprimem a atividade 
de urna rota de resposta funcionalmente diferente. Sinais 
inflamatórios gerados pelo sistema imune inato parecem 
ser urna fonte dessa supressao (ver Capitulo 43). Estuda-se, 
em humanos e animais de laboratório, qual a relaęao que a 
obesidade e a inatividade tern com essa supressao. 

Regulaęao do apetite e consumo 

O consumo de mais calorias do que o corpo necessita para 
o metabolismo normal, ou supernutrięao, pode levar a obe¬ 
sidade, o acumulo excessivo de gordura. A obesidade, por 
sua vez, contribui para varios problemas de saude, incluin- 
do diabetes tipo 2, cancer de colo e de mama, bem como 
doenęas cardiovasculares que podem resultar em ataque 
cardiaco e acidente yascular cerebral (AYC). Estima-se que 


a obesidade seja um fator em cerca de 300 mil óbitos por 
ano apenas nos Estados Unidos. 

Os pesquisadores descobriram varios mecanismos 
homeostaticos que operam como circuitos de retroali- 
mentaęao no controle da armazenagem e do metabolismo 
da gordura. Urna rede de neurónios transmite e integra a 
informaęao do sistema digestório para regular a secreęao 
de hormónios que controlam o apetite no longo e no curto 
prazos. O alvo desses hormónios e o “centro de saciedade” 
no cerebro (Figura 41.22). Por exemplo, a grelina, hormó¬ 
nio secretado pela parede estomacal, desencadeia a sensa- 
ęao de fome antes das refeięóes. Por outro lado, a insulina 
e o PYY {peptide tyrosinę tyrosinę), hormónio secretado 
pelo intestino delgado após as refeięóes, suprime o apetite. 
A leptina , hormónio produzido pelo tecido adiposo (gordu¬ 
ra), tambem suprime o apetite e aparenta exercer um papel 
importante na regulaęao dos niveis de gordura no corpo. 
No Exercfcio de Habilidades Cientfficas, voce interpretara 
dados de um experimento que estuda os genes que afetam a 
produęao e o funcionamento da leptina em camundongos. 


A grelina, secretada 
pela parede estomacal, 
e um dos sinais que 
desencadeia a sensaęao 
de fome a medida que 
os momentos das 
refeięóes se aproximam. 
Nas pessoas em regime 
que perdem peso, os 
mveis de grelina 
aumentam, o que 
talvez explique por que 
e tao dificil continuar o 
regime para emagrecer. 

O aumento no mvel de 
aęucar no sangue após 
urna refeięao estimula o 
pancreas a secretar 
insulina. Alem das suas 
outras funęóes, a insu¬ 
lina suprime o apetite 
por aęao no cerebro. 

Produzida pelo tecido 
adiposo (gordura), a 
leptina suprime o ape¬ 
tite. Quando a quanti- 
dade de gordura no 
corpo diminui, os mveis 
de leptina caem e o 
apetite aumenta. 

O hormónio PYY, secre¬ 
tado pelo intestino 
delgado após as refei¬ 
ęóes, atua como supres- 
sor de apetite que 
contrapóe o estimu- 
lante de apetite grelina. 

▲ Figura 41.22 Alguns hormónios reguladores do apeti¬ 
te. Secretados por varios órgaos e tecidos, os hormónios alcanęam 
o cerebro via corrente sangumea. Atuam na regiao do cerebro que 
controla o "centro de saciedade", gerando os impulsos nervosos 
que nos fazem sentir fome ou saciedade. O hormónio grelina e um 
estimulante de apetite; os outros tres hormónios mostrados aqui sao 
supressores de apetite. 










912 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando dados de experimentos com mutantes geneticos 


Quais sao os papeis dos genes ob e db na regulaęao do 
apetite? Uma mutaęao que transtorna um processo fisiológico e 
muitas vezes usada para estudar o funcionamento normal do gene 
mutado. Idealmente, os pesquisadores utilizam um conjunto padrao 
de condięóes e comparam animais que diferem geneticamente ape- 
nas quanto a um gene particular: se ele e mutante (nao funcional) 
ou do tipo selvagem (normal). Dessa maneira, uma diferenęa no 
fenótipo, a propriedade fisiológica sendo medida, pode ser atribuida 
a uma diferenęa no genótipo, a presenęa ou ausencia da mutaęao. 
Para estudar o papel de genes especificos na regulaęao do apetite, 
os pesquisadores utilizaram animais de laboratório com mutaęóes 
conhecidas nesses genes. 

Os camundongos em que mutaęóes recessivas inativam ambas 
as cópias do gene ob ou do gene db comem vorazmente e tern 
crescimento muito mais acentuado do que os camundongos do tipo 
selvagem. Na fotografia abaixo, o camundongo a direita e do tipo 
selvagem, ao passo que o camundongo obeso a esquerda tern mu¬ 
taęao inativante em ambas as cópias do gene ob. 



Uma hipótese para o papel normal dos genes obedbe que 
eles participam de uma rota de hormónios que suprime o apetite 
quando o calórico e suficiente. Antes de tentar isolar o hormónio po- 
tencial, os pesquisadores exploraram essa hipótese geneticamente. 

Como o experimento foi realizado Os pesquisadores me- 
diram a massa de camundongos jovens de diferentes genótipos e 
ligaram cirurgicamente os sistemas circulatórios de cada par. Esse 
procedimento garantiu que qualquer fator circulante na corrente 
sanguinea de um camundongo fosse transferido para o outro do 
par. Após oito semanas, eles mediram novamente a massa de cada 
camundongo. 


Pareamento dos genótipos (o tipo 
vermelho indica os genes mutantes) 

Mudanęa na 
media da massa 
corporal do 
individuo (g) 


lndividuo 

Pareado com 

(a) 

ob + /ob + , db + /db + 

ob + /ob + , db + /db + 

8,3 

(b) 

ob/ob, db + /db + 

ob/ob, db + /db + 

38,7 

(c) 

ob/ob, db + /db + 

ob + /ob + , db + /db + 

8,2 

(d) 

ob/ob, db + /db + 

ob + /ob + , db/db 

-14,9* 


* Devido a perda acentuada de massa e enfraquecimento, os individuos 
nesse pareamento foram medidos em menos de oito semanas. 


Interprete os dados 

1. Primeiro, pratique a leitura da informaęao sobre os genótipos 
apresentada na tabela de dados. Por exemplo, o pareamento 
(a) uniu dois camundongos em que cada um tern a versao do 
tipo selvagem de ambos os genes. Descreva os dois camun¬ 
dongos no pareamento (b), pareamento (c) e pareamento (d). 
Explique como cada pareamento contribuiu para o delinea- 
mento ( design ) experimental. 

2. Compare os resultados observados para os pareamentos 

(a) e (b) em termos de fenótipo. Se os resultados tivessem sido 
identicos para esses dois pareamentos, que implicaęao esse 
resultado teria com relaęao ao delineamento experimental? 

3. Compare os resultados observados para o pareamento (c) com 
os observados para o pareamento (b).Com base nesses resulta¬ 
dos, o produto genico com ob + parece promover ou suprimir o 
apetite? Explique sua resposta. 

4. Descreva os resultados observados para o pareamento (d). 
Observe como esses resultados diferem daqueles para parea¬ 
mento (b). Sugira uma hipótese para explicar essa diferenęa. 
Como poderia testar sua hipótese usando os tipos de camun¬ 
dongos desse estudo? 

Dados de D. L. Coleman, Effects of parabiosis of obese mice with 
diabetes and normal mice, Diabetologia 9:294-298 (1973). 


A obtenęao de alimento, a digestao dele e a absoręao 
de nutrientes sao parte de uma historia maior de como os 
animais abastecem suas atividades. O provimento do cor- 
po tambem envolve a distribuięao de nutrientes (circula- 
ęao), e a utilizaęao de nutrientes para o metabolismo re- 
quer a troca de gases respiratórios com o ambiente. Esses 
processos e as adaptaęóes que os facilitam sao o foco do 
Capitulo 42. 


REVISAO DO CONCEITO 41.5 

1. Explique como as pessoas podem se tornar obesas mesmo 
se a sua ingestao de gordura for relativamente baixa, em 
comparaęao com a ingestao de carboidratos. 


Q Suponha que voce esteja estudando dois grupos 
de pessoas obesas com anormalidades geneticas na rota 
da leptina. Em um grupo, os niveis de leptina sao anor- 
malmente altos; no outro grupo, sao anormalmente baixos. 
Como os niveis de leptina de cada grupo mudariam, se os 
dois grupos tivessem uma dieta de baixa caloria por um 
penodo extenso? Explique. 

fTT3Wn O insulinoma e uma massa cancerosa de celulas 
pancreaticas beta que secretam insulina, mas nao respon- 
dem aos mecanismos de retroalimentaęao. Como um insu¬ 
linoma afetaria os niveis de glicose no sangue e a atividade 
hepatica? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


• Os animais tem dietas diversas. Os herbivoros comem predomi- 
nantemente plantas; os carmvoros comem principalmente outros 
animais e os onńoros comem ambos os tipos. Para atender suas 
necessidades nutricionais, os animais precisam eąuilibrar o consu- 
mo, o armazenamento e o uso do alimento. 

CONCEITO 41.1 

A dieta de um animal deve suprir energia quimica, 
moleculas organicas e nutrientes essenciais 
(p. 893-897) 

• O alimento prove o animal de energia para a produęao de ATP, 
esąueletos de carbono para a biossintese e nutrientes essenciais 
- nutrientes que devem ser fornecidos sob forma pre-sintetizada. 
Os elementos essenciais abrangem certos aminoacidos e acidos gra- 
xos que os animais nao conseguem sintetizar; yitaminas, que sao 
moleculas organicas; e minerais, que sao substancias inorganicas. 

• Os animais podem sofrer de dois tipos subnutrięao: urna ingestao 
inadequada de nutrientes essenciais e urna deficiencia em fontes 
de energia quimica. Os estudos de doenęas em nivel populacional 
auxiliam os pesquisadores a determinar as necessidades alimenta- 
res humanas. 

| Como um cofator enzimatico, necessario a um processo vital para 
todos os animais, pode ser um nutriente essencial (vitamina) para apenas 
alguns? 

CONCEITO 41.2 

Os estagios principais do processamento de alimentos 
sao a ingestao, a digestao, a absoręao e a eliminaęao 
(p. 897-900) 



Estagios do processamento 
de alimentos 


O INGESTAO 

(ato de comer) 


O DIGESTAO 

(decomposięao enzimat 
de moleculas 


0 ABSORęAO 

(captaęao de nutrientes 
pelas celulas) 


O ELIMINAęAO 

(passagem de materiais 
nao digeridos para fora 
do corpo, nas fezes) 


Materiał 
nao digerido 

O 


• Os animais diferem nos mecanismos de obter e ingerir alimento. 
Muitos animais sao comedores de pedaęos grandes ( bulkfeeders ) 
do alimento. Outras estrategias abrangem a alimentaęao por filtra- 
gem, a alimentaęao de substrato e a alimentaęao liquida (sugaęao). 

• A compartimentaęao e necessaria para evitar a autodigestao. 
Na digestao intracelular, as particulas alimentares sao englobadas 
por endocitose e digeridas dentro de vacuolos alimentares que se 
fusionaram com lisossomos. Na digestao extracelular, que e adota- 
da pela maioria dos animais, a hidrólise enzimatica ocorre fora das 
celulas, na cavidade gastrovascular ou no canal alimentar. 

] Proponha urna dieta artificial que eliminasse a necessidade de urna 
das tres primeiras etapas do processamento de alimentos. 


CONCEITO 41.3 

Órgaos especializados para estagios sequenciais 
do processamento de alimentos formam o sistema 
digestório dos mamiferos (p. 900-906) 



] Que caracteristica estrutural do intestino delgado o torna mais apro- 
priado para a absoręao de nutrientes do que o estómago? 

CONCEITO 41.4 

As adaptaęóes evolutivas dos sistemas digestórios dos 
vertebrados se correlacionam com a dieta (p. 906-908) 

• Os sistemas digestórios dos vertebrados exibem adaptaęóes evolu- 
tivas associadas com a dieta. Por exemplo, a dentięao, que e a diver- 
sidade de dentes, geralmente se correlaciona com a dieta. Em urna 
forma de mutualismo, muitos herbivoros, incluindo os bovinos, 
tem camaras de fermentaęao onde microrganismos digerem a celu- 
lose. Em geral, os herbivoros tambem apresentam canais alimenta¬ 
res mais longos do que os dos carnivoros, refletindo o maior tempo 
necessario para digerir vegetais. 

] Como a anatomia humana indica que nossos ancestrais primatas 
nao eram exdusivamente vegetarianos? 

CONCEITO 41.5 

Circuitos de retroalimentaęao regulam a digestao, a 
reserva de energia e o apetite (p. 908-912) 

• A nutrięao e regulada em multiplos niveis. O alimento no ca¬ 
nal alimentar desencadeia respostas nervosas e hormonais que 
controlam a secreęao de sucos digestórios e promovem o deslo- 
camento pelo canal do materiał ingerido. A disponibilidade de 
glicose para a produęao de energia e regulada pelos hormónios 
insulina e glucagon, que controlam a sintese e a decomposięao 
do glicogenio. 

• Os vertebrados armazenam o excesso de calorias no glicogenio (no 
figado e em celulas musculares) e na gordura (em celulas adiposas). 
Essas reservas de energia podem ser utilizadas quando o animal 
gasta mais calorias do que consome. No entanto, se um animal con- 
sumir mais calorias do que necessita para o metabolismo normal, a 
supernutrięao resultante pode levar a um grave problema de saude 
pela obesidade. 

• Varios hormónios, incluindo a leptina e a insulina, regulam o apeti¬ 
te ao afetar o centro de saciedade do cerebro. 

| Explique por que seu estómago ronca quando voce fica muito tem¬ 
po sem urna refeięao. 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. A digestao de gorduras produz acidos graxos e glicerol, ao passo 
que a digestao de proteinas produz aminoacidos. Os dois proces- 
sos digestórios 

a. ocorrem dentro das celulas da maioria dos animais. 

b. adicionam uma molecula de agua para romper ligaęóes. 

c. reąuerem um pH baixo resultante da produęao de HC1. 

d. consomem ATP. 

2. A traąueia e o esófago dos mamiferos se conectam 

a. a faringe. 

b. ao estómago. 

c. ao intestino grosso. 

d. ao reto. 

3. Qual dos seguintes órgaos esta incorretamente pareado com sua 
funęao? 

a. estómago - digestao de proteinas 

b. intestino grosso - produęao de bile 

c. intestino delgado - absoręao de nutrientes 

d. pancreas - produęao de enzima 

4. Qual das seguintes funęóes nao e uma atividade importante do 
estómago? 

a. Digestao mecanica 

b. Produęao de HC1 

c. Absoręao de nutrientes 

d. Secreęao de enzimas 


NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

5. Após a remoęao cirurgica da vesicula biliar infectada, uma pes- 
soa deve ser especialmente cuidadosa em restringir a ingestao 
alimentar de 

a. amido 

b. proteina 

c. aęucar 

d. gordura 

6. Se voce corresse 1 km algumas horas após o almoęo, que com- 
bustivel armazenado provavelmente estaria utilizando? 

a. Proteinas musculares 

b. Glicogenio dos musculos e do figado 

c. Gordura no figado 

d. Gordura no tecido adiposo 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

7. lyjUJJIJIJ Faęa um fluxograma dos eventos que ocorrem 
depois que o alimento parcialmente digerido sai do estómago. 
Empregue os seguintes termos: secreęao de bicarbonato, circu- 


laęao, decrescimo em acidez, aumento em acidez, secreęao de 
secretina, detecęao de sinal. Próximo a cada termo, indique o(s) 
compartimento(s) envolvido(s). Voce pode utilizar um termo 
mais de uma vez. 


8 . CON EXAO EVOLUTIVA 

O esófago e a traqueia dos humanos compartilham uma pas- 
sagem que sai da boca e passagens nasais, que podem cau- 
sar problemas. Após revisar a evoluęao dos vertebrados 
(ver Capitulo 34), explique como o conceito evolutivo de des- 
cendencia com modificaęao justifica essa anatomia “imperfeita.” 

9. PESQUISA CIENTIFICA 

Em populaęóes humanas com origem no norte da Europa, o dis- 
turbio denominado hemocromatose causa um excesso ingestao 
de ferro proveniente dos alimentos e afeta um em 200 adultos. 
A probabilidade de sobrecarga de ferro e dez vezes maior nos 
homens do que nas mulheres. Levando em conta a existencia de 
um ciclo menstrual nos humanos, proponha uma hipótese que 
explique essa diferenęa. 

10. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

O cabelo e em grandę parte formado de queratina. Em um en- 
saio sucinto (100-150 palavras), explique por que um xampu 
contendo proteina nao e eficaz na reposięao proteica em ca¬ 
belo danificado. 



Os beija-flores estao bem adaptados a obter nectar aęucarado 
de flores, mas usam parte da energia obtida do nectar quando 
forrageiam insetos e aranhas. Explique por que esse forrageio e 
necessario. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITOS-CH AVE 

42.1 Os sistemas circulatórios 
conectam as superficies de 
trocas com celulas em todo 
o corpo 

42.2 Os ciclos coordenados de 
contraęao cardiaca acionam 
a circulaęao dupla nos ma- 
miferos 

42.3 Os padróes de pressao e de 
fluxo arteriais refletem a 
estrutura e a organizaęao 
dos vasos sanguineos 

42.4 Os componentes sangui¬ 
neos atuam nas trocas, no 
transporte e na defesa 

As trocas gasosas ocorrem 
atraves de superficies respi- 
ratórias especializadas 

42.6 A respiraęao ventila os pul- 
móes 

42.7 As adaptaęóes para as 
trocas gasosas incluem pig- 
mentos que ligam e trans¬ 
portami gases 



▲ Figura 42.1 Como uma franja plumada ajuda este 
animal a sobreviver? 


Locais de troca 

O animal na Figura 42.1 pode parecer uma criatura de um filme de ficęao 
cientifica, mas na verdade e um axolote, salamandra nativa de lagos rasos 
no centro do Mexico. Os apendices yermelhos em pluma sobressaindo-se da 
cabeęa deste albino adulto sao as branąuias. Embora branąuias externas sejam 
incomuns em animais adultos, elas ajudam o axolote a executar um processo 
comum a todos os organismos - as trocas de substancias entre as celulas do 
corpo e o ambiente. 

As trocas de substancias entre um axolote ou ąualąuer outro animal e seu 
entorno ocorre fundamentalmente em nivel celular. Os recursos de que uma 
celula animal necessita, como nutrientes e oxigenio (0 2 ), entram no citoplas- 
ma atravessando a membrana plasmatica. Subprodutos metabólicos, como o 
dióxido de carbono (C0 2 ), saem da celula atravessando a mesma membrana. 
Em organismos unicelulares, as trocas ocorrem diretamente com o ambiente 
externo. Para a maioria dos organismos multicelulares, no entanto, a transfe- 
rencia direta de materiais entre cada celula e o ambiente nao e possivel. Em 
vez disso, esses organismos dependem de sistemas especializados que realizam 
trocas com o ambiente e que transportam materiais entre locais de trocas e o 
restante do corpo. 

A cor avermelhada e a estrutura ramificada das branquias refletem a 
associaęao intirna entre trocas e transporte. Vasos sanguineos diminutos 
situam-se junto a superficie de cada filamento nas branquias. Atraves des- 
sa superficie, existe uma difusao liquida de C0 2 da agua do entorno para 
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o sangue e de C0 2 do sangue para a agua. As distancias 
curtas envolvidas permitem que a difusao seja rapida. 
O bombeamento do coraęao do axolote impulsiona o san¬ 
gue rico em oxigenio dos filamentos das branąuias para 
todos os outros tecidos do corpo. La, ocorrem mais trocas 
de curta distancia, envolvendo nutrientes e 0 2 , bem como 
C0 2 e outros residuos. 

Neste capitulo, discutiremos em conjunto o sistema 
circulatório e o respiratório, pois o transporte interno e as 
trocas gasosas sao funcionalmente relacionados na maio- 
ria dos animais, nao apenas nos axolotes. Considerando 
exemplos dos sistemas de urna gama de especies, explo- 
raremos os elementos comuns, assim como as notaveis 
yariaęóes em forma e organizaęao. Tambem destacaremos 
os papeis dos sistemas circulatório e respiratório na manu- 
tenęao da homeostase. 


CONCEITO 42.1 

Os sistemas circulatórios conectam as 
superficies de trocas com celulas em 
todo o corpo 

As trocas moleculares que um animal realiza com seu 
ambiente - ganho de 0 2 e nutrientes e perda de C0 2 e 
outros produtos residuais - devem em ultima analise 
envolver todas as celulas do corpo. Moleculas pequenas, 
incluindo 0 2 e C0 2 , podem mover-se por difusao entre 
as celulas e seu entorno imediato (ver Capitulo 7). Quan- 
do existe urna diferenęa de concentraęao, a difusao pode 
resultar em movimento h'quido. Porem, esse movimento 
e muito lento para distancias superiores a alguns milime- 
tros. Isso acontece porque o tempo que urna substancia 
leva para se difundir de um lugar a outro e proporcional 
ao ąuadrado da distancia. Por exemplo, a quantidade de 
glicose que leva 1 segundo para difundir-se 100 pm, Wa¬ 
ra 100 segundos para difundir-se 1 mm e quase 3 horas 
para difundir-se 1 cm! Essa relaęao entre tempo de difu¬ 
sao e distancia impóe urna restrięao significativa ao piano 
corporal de qualquer animal. 

Considerando que o movimento liquido por difusao 
e rapido apenas por distancias muito pequenas, como 
cada celula de um animal participa da troca? A seleęao 
natural resultou em duas adaptaęóes basicas que permi¬ 
tem trocas eficientes para todas as celulas de um animal. 
Urna adaptaęao e um piano corporal que distribui muitas 
ou todas as celulas em contato direto com o ambiente. 
Portanto, cada celula pode trocar materiais diretamente 
com o meio circundante. Esse tipo de piano corporal e 
encontrado apenas em certos invertebrados, incluindo 
cnidarios e platelmintos. A outra adaptaęao, encontrada 
em todos os outros animais, e um sistema circulatório. 
Esses sistemas movem liquidos entre o entorno imediato 
de cada celula e os tecidos do corpo onde ocorrem as tro¬ 
cas com o ambiente. 


Cavidades gastrovasculares 

Vamos comeęar observando alguns animais cujas for- 
mas corporais colocam muitas de suas celulas em contato 
com seu ambiente, possibilitando-os viver sem um siste¬ 
ma circulatório distinto. Nas hidras, aguas-vivas e outros 
cnidarios, urna cavidade gastrovascular central atua na 
distribuięao de substancias em todo o corpo, bem como 
na digestao (ver Figura 41.7). Urna abertura em urna ex- 
tremidade conecta a cavidade a agua circundante. Em urna 
hidra, ramificaęóes delgadas da cavidade gastrovascular 
se estendem para o interior dos tentaculos do animal. Nas 
aguas-vivas e em alguns outros cnidarios, a cavidade gas- 
trovascular tern um padrao de ramificaęao muito mais ela- 
borado (Figura 42.2a). 



(a) A agua-viva Aurelia, um cnidario. A imagem apresentada e de 
uma agua-viva a partir do seu lado interior (superffcie orał). A boca 
da acesso a uma cavidade gastrovascular elaborada que consiste 
em canais radiais indo para e vindo de um canal circular. As celulas 
ciliadas que revestem os canais fazem o lfquido circular dentro da 
cavidade. 



(b) A planaria Dugesia, um platelminto. A boca e a faringe no 
lado ventral dao acesso a uma cavidade gastrovascular altamente 
ramificada, corada de vermelho-escuro neste especime (MO). 


▲ Figura 42.2 Transporte interno em cavidades gastrovas- 
culares. 


UJ2] Suponha que uma cavidade gastrovascular fosse aberta 
nas duas extremidades, com o liquido entrando por uma e saindo 
pela outra. Como isso afetaria as funęóes da cavidade quanto as 
trocas gasosas e a digestao? 
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Os animais com uma cavidade gastrovascular, o li- 
ąuido banha as camadas de tecidos internas e externas, 
facilitando a troca de gases e resfduos celulares. Apenas 
as celulas que revestem a cavidade tem acesso direto 
aos nutrientes liberados pela digestao. Contudo, como 
a parede do corpo tem apenas duas camadas celulares, 
os nutrientes necessitam difundir-se por uma distancia 
peąuena para alcanęar as celulas da camada externa de 
tecidos. 

As planarias e a maioria dos outros platelmin- 
tos tambem sobrevivem sem um sistema circulatório. 
A combinaęao de uma cavidade gastrovascular e um corpo 
achatado e bem adeąuada para as trocas com o ambiente 
(Figura 42.2b). Um corpo achatado otimiza as trocas me- 
diante aumento da area de superficie e minimizaęao das 
distancias de difusao. 


Sistemas circulatórios abertos e fechados 

Um sistema circulatório tem tres componentes basicos: 
um liąuido circulatório, uma serie de vasos conectados e 
uma bomba muscular, o coraęao. O coraęao propulsio- 
na a circulaęao usando a energia metabólica para elevar a 
pressao hidrostatica do liąuido circulatório, a pressao que 
o liąuido exerce sobre os vasos circundantes. O liąuido en- 
tao flui pelos vasos e retorna ao coraęao. 

Ao transportar liąuido pelo corpo, o sistema circulató¬ 
rio conecta funcionalmente o ambiente aąuoso das celulas 
do corpo aos órgaos que trocam gases, absorvem nutrien¬ 
tes e descartam residuos. Em mamiferos, por exemplo, o 
0 2 do ar inalado se difunde por apenas duas camadas de 
celulas nos pulmóes antes de alcanęar o sangue. O sistema 
circulatório, entao, transporta o sangue rico em oxigenio 
para todas as partes do corpo. A medida que o sangue flui 
pelos tecidos do corpo em vasos sanguineos diminutos, 
o 0 2 no sangue se difunde apenas por uma distancia pe¬ 
ąuena antes de entrar no liąuido ąue banha diretamente 
as celulas. 

Os sistemas circulatórios sao abertos ou fechados. 
Em um sistema circulatório aberto, o liąuido circulató¬ 
rio, denominado hemolinfa, e tambem o liąuido intersti- 
cial que banha as celulas do corpo. Os artrópodes, como 
os gafanhotos, e alguns moluscos, incluindo os mariscos, 
tem sistemas circulatórios abertos. A contraęao do cora¬ 
ęao bombeia a hemolinfa pelos vasos para dentro de cavi- 
dades interconectadas, espaęos que circundam os órgaos 
(Figura 42.3a). Dentro das cavidades, ocorrem trocas 
ąuimicas entre a hemolinfa e as celulas do corpo. O rela- 
xamento do coraęao faz a hemolinfa retornar por meio de 
poroś, que sao eąuipados com valvas ąuando o coraęao se 
contrai. Os movimentos do corpo periodicamente pressio- 
nam as cavidades, auxiliando a circulaęao da hemolinfa. 
O sistema circulatório aberto de crustaceos maiores, como 
lagostas e caranguejos, abrange um sistema de vasos mais 
extenso, bem como uma bomba acessória. 

Em um sistema circulatório fechado, um liąuido 
circulatório denominado sangue esta confinado aos va- 
sos e e diferente do liąuido intersticial (Figura 42.3b). 
Um ou mais coraęóes bombeiam o sangue para dentro 



(b) Sistema circulatório fechado 



Vasos pequenos 
ramificados em 
cada órgao 


Vaso dorsal Coraęóes' 
(coraęao principal) auxiliares 



Vasos ventrais 


Em um sistema circulatório fechado, como o da minhoca, o lfquido 
intersticial circundando os tecidos do corpo e distinto do sangue que 
atua como liguido circulatório. 


dos vasos grandes, que se ramificam em vasos menores 
que infiltram os órgaos. As trocas ąuimicas ocorrem en¬ 
tre o sangue e o liąuido intersticial, assim como entre o 
liąuido intersticial e as celulas do corpo. Os anelideos (in¬ 
cluindo as minhocas), cefalópodes (incluindo as lulas e os 
polvos) e todos os vertebrados tem sistemas circulatórios 
fechados. 

O fato de os sistemas circulatórios abertos e fecha¬ 
dos serem amplamente encontrados nos animais sugere 
que cada sistema oferece vantagens evolutivas. As pres- 
sóes hidrostaticas mais baixas, geralmente associadas 
aos sistemas circulatórios abertos, os tornam menos 
dispendiosos do que os sistemas fechados em termos de 
gasto de energia. Em alguns invertebrados, os sistemas 
circulatórios abertos tem algumas funęóes adicionais. 
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As aranhas, por exemplo, utilizam a pressao hidrostatica 
gerada pelo seu sistema circulatório aberto para esten- 
der suas pernas. 

Os beneficios dos sistemas circulatórios fechados in- 
cluem a pressao sangumea relativamente alta, que permite 
o transporte eficiente de 0 2 e nutrientes para as celulas de 
animais maiores e mais ativos. Nos moluscos, por exem- 
plo, os sistemas circulatórios fechados sao encontrados nas 
especies maiores e mais ativas, como as lulas e os polvos. 
Os sistemas fechados sao tambem especialmente apropria- 
dos para regular a distribuięao de sangue para diferentes 
órgaos, como yeremos adiante neste capitulo. Ao examinar 
com mais detalhes os sistemas circulatórios fechados, en- 
focaremos os yertebrados. 

Organizaęao dos sistemas circulatórios dos 
vertebrados 

O sistema circulatório de seres humanos e de outros ver- 
tebrados costuma ser denominado sistema cardiovascu- 
lar. O sangue circula para o coraęao e sai dele por meio de 
urna rede de vasos de extensao surpreendente. O compri- 
mento total dos vasos sanguineos de um homem adulto 
mediano e duas vezes a circunferencia da Terra na linha 
do Eąuador! 

Arterias, veias e capilares sao os tres tipos princi- 
pais de vasos sanguineos. Em cada tipo, o sangue flui em 
apenas um sentido. As arterias transportam sangue do 
coraęao para os órgaos. No interior dos órgaos, as arte¬ 
rias se ramificam em arteriolas. Esses peąuenos vasos 
conduzem sangue para os capilares, vasos microscópi- 
cos com paredes muito delgadas e porosas. As redes des- 
ses capilares, denominadas leitos capilares, infiltram-se 
nos tecidos, passando muito perto de todas as celulas do 
corpo. Pelas paredes delgadas dos capilares, as substan- 
cias ąuimicas, incluindo gases dissolvidos, sao trocadas 
mediante difusao entre o sangue e o liąuido intersticial 
ao redor das celulas. Na sua extremidade “a jusante”, os 
capilares convergem para venulas que convergem para 
as veias, os vasos que transportam o sangue de volta para 
o coraęao. 

Observe que arterias e veias se distinguem pela dire- 
ęao em que transportam o sangue, nao pelo conteudo de 
0 2 ou outras caracteristicas do sangue que elas contem. 
As arterias transportam o sangue para longe do coraęao 
em direęao aos capilares; nas veias, o sangue retorna dos 
capilares rumo ao coraęao. As unicas exceęóes sao as veias 
porta, que transportam sangue entre pares de leitos capila¬ 
res. A veia porta hepatica, por exemplo, transporta sangue 
dos leitos capilares do sistema digestório para os leitos ca¬ 
pilares do figado (ver Capitulo 41). 

Os coraęóes de todos os yertebrados contem duas ou 
mais camaras musculares. Essas camaras que recebem 
o sangue entrando no coraęao sao chamadas de atrios. 
As camaras responsaveis pelo bombeamento do sangue 
para fora do coraęao sao chamadas de yentriculos. O nu- 
mero de camaras e o grau de separaęao entre elas diferem 
substancialmente nos grupos de yertebrados, conforme 
discutiremos a seguir. Essas diferenęas importantes refle- 


tem o estreito ajuste entre forma e funęao resultante da 
seleęao natural. 

Circulaęao simples 

Nos peixes ósseos, nas raias e nos tubaróes, o coraęao 
consiste em duas camaras: um atrio e um yentriculo 
(Figura 42.4a). O sangue passa pelo coraęao urna vez em 
cada circuito completo pelo corpo, em um arranjo deno¬ 
minado circulaęao simples. O sangue entra no coraęao 
pelo atrio e depois passa para o yentriculo. A contraęao 
do yentriculo bombeia o sangue para um leito capilar nas 
branquias, onde ha urna difusao liquida de 0 2 para dentro 
do sangue e de C0 2 para fora do sangue. A medida que 
o sangue sai das branquias, os capilares convergem para 
um vaso que transporta sangue rico em oxigenio (arterial) 
aos leitos capilares pelo corpo. Após, o sangue retorna ao 
coraęao. 

Na circulaęao simples, o sangue que sai do coraęao 
passa por dois leitos capilares antes de retornar ao cora¬ 
ęao. Quando o sangue flui por um leito capilar, a pressao 
sangumea decresce de modo substancial, por razóes que 
explicaremos sucintamente. A queda da pressao sangui- 
nea nas branquias limita a taxa de fluxo de sangue no 
restante do corpo do animal. Contudo, a medida que o 
animal nada, a contraęao e o relaxamento dos seus mus- 
culos ajudam a acelerar o ritmo relativamente yagaroso 
da circulaęao. 

Circulaęao dupla 

Os sistemas circulatórios de anfibios, repteis e mamiferos 
tern dois circuitos, um arranjo chamado de circulaęao du¬ 
pla (Figura 42.4b e c). Em animais com circulaęao dupla, 
as bombas para os dois circuitos sao reunidas em um unico 
órgao: o coraęao. A presenęa das duas bombas em um só 
coraęao simplifica a coordenaęao dos ciclos de bombea¬ 
mento. Urna bomba, do lado direito do coraęao, transporta 
sangue pobre em oxigenio (venoso) para os leitos capilares 
dos tecidos de trocas gasosas, onde ha um movimento li- 
quido de 0 2 para o sangue e de C0 2 para fora do sangue. 
Essa parte da circulaęao e chamada de circuito pulmonar , 
se todos os capilares envolvidos estiverem nos pulmóes, 
como nos repteis e mamiferos. Ela e denominada circui¬ 
to pulmocutaneo , se incluir capilares tanto nos pulmóes 
quanto na pele, como em muitos anfibios. 

Depois que sai dos tecidos de trocas gasosas, o sangue 
rico em oxigenio entra em outra bomba, localizada no lado 
esquerdo do coraęao. As contraęóes do coraęao impulsio- 
nam esse sangue para os leitos capilares nos órgaos e teci¬ 
dos em todo o corpo. Após a troca de 0 2 e C0 2 , bem como 
de nutrientes e produtos residuais, o sangue agora pobre 
em oxigenio retorna ao coraęao, completando o circuito 
sistemico. 

A circulaęao dupla proporciona um fluxo yigoroso de 
sangue para o cerebro, musculos e outros órgaos, porque 
o coraęao pressuriza de novo o sangue destinado a esses 
tecidos, após passar pelos leitos capilares dos pulmóes ou 
da pele. Na yerdade, a pressao sangumea e com frequencia 
muito mais alta no circuito sistemico do que no circuito de 
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▼ Figura 42.4 Exemplos de esguemas circulatórios de vertebrados. 


(a) Circulaęao simples: peixe 


Arteria 


Coraęao: 

Atrio (A) - 
Yentriculo (V) 


Veia 



Capilares 

branguiais 


Capilares 
do corpo 


(b) Circulaęao dupla: anfibio 


Circuito pulmocutaneo 




Capilares 
pulmonares 
e da pele 


Atrio 

(A) 


Capilares 

sistemicos 


(c) Circulaęao dupla: marmfero 


Circuito pulmonar 


A 



Capilares 

pulmonares 


Capilares 

sistemicos 


Circuito sistemico 


Circuito sistemico 


Legenda 


Sangue rico em oxigenio 
Sangue pobre em oxigenio 


(Observe que os sistemas circulatórios estao mostrados como se o corpo estivesse de 
frente para voce. O lado direito do coraęao esta mostrado a esguerda e vice-versa.) 


trocas gasosas. Por outro lado, com circulaęao simples, o 
sangue flui sob pressao reduzida diretamente dos órgaos 
de trocas gasosas para outros órgaos. 

I /ariaęao evolutiva na circulaęao dupla 

Alguns vertebrados com circulaęao dupla 
apresentam respiraęao intermitente. Por exemplo, os anfi- 
bios e muitos repteis periodicamente enchem os pulmóes 
de ar, passando periodos longos sem trocas gasosas ou de- 
pendendo de outro tecido para trocas gasosas, em geral a 
pele. Esses animais exibem adaptaęóes que permitem ao 
sistema circulatório desviar temporariamente dos pul¬ 
móes, em parte ou no todo: 

• O coraęao das ras e de outros anfibios tern tres cama- 
ras - dois atrios e um ventriculo (ver Figura 42.4b). 
Um sulco no interior do ventriculo desvia a maior par¬ 
te (cerca de 90%) do sangue rico em oxigenio do atrio 
esąuerdo para o circuito sistemico e a maior parte do 
sangue pobre em oxigenio do atrio direito para o cir¬ 
cuito pulmocutaneo. Quando a ra esta debaixo d agua, 
a divisao incompleta do yentriculo a permite ajustar 
sua circulaęao, fechando a maior parte do fluxo de 
sangue para os seus pulmóes temporariamente inefi- 
cientes. O fluxo de sangue continua para a pele, que 
atua como o unico local de trocas gasosas enquanto a 
ra estiver submersa. 

• No coraęao de tres camaras das tartarugas, serpentes 
e lagartos, um septo incompleto divide parcialmente o 
unico yentriculo em camaras direita e esquerda. Duas 
arterias principais, denominadas aortas, dao acesso a 
circulaęao sistemica. A exemplo dos anfibios, o siste¬ 


ma circulatório permite o controle da quantidade re- 
lativa de sangue que flui para os pulmóes e o restante 
do corpo. 

• Nos crocodilos, jacares e outros crocodilianos, os ven- 
triculos sao divididos por um septo completo, mas os 
circuitos pulmonar e sistemico se conectam pelas ar¬ 
terias a saida do coraęao. Essa conexao permite que 
as valvulas arteriais desviem o fluxo sanguineo tem¬ 
porariamente para longe dos pulmóes, como quando 
o animal esta debaixo d agua. 

A circulaęao dupla de aves e de mamiferos e muito di- 
ferente da encontrada em outros yertebrados. Conforme 
mostra a Figura 42.4c, o coraęao do panda tern dois atrios 
e dois ventriculos completamente divididos. O lado es- 
querdo do coraęao recebe e bombeia apenas sangue rico 
em oxigenio, ao passo que o lado direito recebe e bombeia 
apenas sangue pobre em oxigenio. Diferentemente dos 
anfibios e muitos repteis, as aves e mamiferos nao podem 
yariar o fluxo sanguineo para os pulmóes sem varia-lo por 
todo o corpo em paralelo. 

Como a seleęao natural moldou a circulaęao dupla de 
aves e mamiferos? Na condięao de endotermicos, aves e 
mamiferos usam em torno de dez vezes mais energia que 
os ectotermicos de tamanho equivalente. Por isso, seus sis¬ 
temas circulatórios precisam disponibilizar cerca de dez 
vezes mais combustivel e 0 2 para os seus tecidos e remover 
dez vezes mais C0 2 e outros residuos. Esse grandę trafe- 
go de substancias só e possivel pela separaęao e indepen- 
dencia energetica dos circuitos sistemico e pulmonar, bem 
como pelos grandes coraęóes que bombeiam o volume de 
sangue necessario. Um poderoso coraęao com quatro ca¬ 
maras surgiu independentemente nos diferentes ancestrais 
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de aves e mamiferos e, assim, reflete a evoluęao convergen- 
te (ver Capitulo 34). 

Na próxima seęao, restringiremos nossa atenęao a cir¬ 
culaęao em mamiferos e a anatomia e fisiologia do órgao 
circulatório essencial - o coraęao. 


REVISA0 DO CONCEITO 42.1 

1. Qual e a semelhanęa entre o fluxo da hemolinfa pelo sistema 
circulatório aberto e o fluxo de agua em um chafariz ao ar 
livre? 

2. Os coraęóes com tres camaras e septo incompleto ja foram 
considerados como menos adaptados a funęao circulatória 
do que os coraęóes dos mamiferos. Que vantagem desses 
coraęóes esse ponto de vista desconsiderou? 

J O coraęao de um feto humano com desenvol- 
vimento normal tern urna comunicaęao entre o atrio es- 
querdo e o direito. Em alguns casos, essa comunicaęao nao 
fecha completamente antes do nascimento. Se a comunica¬ 
ęao nao for corrigida cirurgicamente, como isso afetaria o 
conteudo de 0 2 do sangue que entra no circuito sistemico? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 42.2 

Os ciclos coordenados de contraęao ca rd la ca 
acionam a circulaęao dupla nos mamiferos 

A disponibilizaęao oportuna de 0 2 para os órgaos do cor- 
po e crucial. Algumas celulas cerebrais, por exemplo, mor- 
rem se o fornecimento de 0 2 for interrompido por alguns 
minutos. Como o sistema cardiovascular dos mamiferos 
atende a demanda continua (embora variavel) do corpo 
por 0 2 ? Para responder a essa pergunta, devemos conside- 
rar como as partes do sistema sao organizadas e como cada 
parte funciona. 

Circulaęao nos mamiferos 

Vamos examinar primeiro a organizaęao geral do sistema 
cardiovascular dos mamiferos, comeęando com o circui¬ 
to pulmonar. (Os numeros em circulo correspondem as 
respectivas localizaęóes na Figura 42.5.) A contraęao do 
yentriculo direito O bombeia sangue para os pulmóes, via 
0 arterias pulmonares. A medida que flui pelos © leitos 
capilares dos pulmóes esąuerdo e direito, o sangue carrega 
0 2 e libera C0 2 . O sangue rico em oxigenio retorna dos 
pulmóes via veias pulmonares para O ° atrio esąuerdo 
do coraęao. A seguir, o sangue rico em oxigenio flui para 
0 o yentriculo esąuerdo, ąue bombeia o sangue rico em 
oxigenio para os tecidos do corpo por meio do circuito sis¬ 
temico. O sangue sai do yentriculo esąuerdo via © aorta, 
que o conduz para as arteriolas, levando para todo o cor¬ 
po. As primeiras ramificaęóes partindo da aorta sao as ar¬ 
terias coronarias (nao mostradas), que fornecem sangue 
para o próprio musculo cardiaco. A seguir, as ramificaęóes 
dao acesso aos 0 leitos capilares na cabeęa e nos braęos 



A Figura 42.5 Sistema cardiovascular dos mamiferos: urna 
visao geral. Observe que os dois circuitos operam simultanea- 
mente, nao da maneira seriada que a sequencia numerica do diagra- 
ma sugere. Os dois ventriculos bombeiam em umssono; enquanto 
parte do sangue esta deslocando-se no circuito pulmonar, o restante 
do sangue esta fluindo no circuito sistemico. 


(membros anteriores). A aorta, entao, desce para o abdo- 
me, fornecendo sangue rico em oxigenio para as arteriolas 
que levam aos © leitos capilares dos órgaos abdominais e 
pernas (membros posteriores). Dentro dos capilares, exis- 
te urna difusao liąuida de 0 2 do sangue para os tecidos e 
de C0 2 (produzido pela respiraęao celular) para o sangue. 
Os capilares reunem-se novamente, formando yenulas, 
que conduzem sangue para as veias. O sangue pobre em 
oxigenio proveniente da cabeęa, pescoęo e membros su- 
periores e canalizado para urna veia grandę, © a veia cava 
superior. Outra veia grandę, © a veia cava inferior, dre- 
na sangue do tronco e dos membros posteriores. As duas 
veias cavas lanęam o sangue no © atrio direito, a partir 
do qual o sangue pobre em oxigenio flui para o yentriculo 
direito. 

Coraęao dos mamiferos: um exame mais minucioso 

Usando o coraęao humano como exemplo, vamos ago¬ 
ra examinar mais minuciosamente como o coraęao dos 
mamiferos funciona (Figura 42.6). Localizado atras do 
esterno (osso do peito), o coraęao humano tern o tama- 
nho aproximado de um punho fechado e consiste princi- 
palmente em musculo cardiaco (ver Figura 40.5). Os dois 
atrios tern paredes relativamente delgadas e servem como 
camaras coletoras do sangue que retorna ao coraęao pro- 
cedente dos pulmóes ou outros tecidos do corpo. Grandę 
parte do sangue que entra nos atrios flui para os yentri- 
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▲ Figura 42.6 Coraęao dos marmferos: um exame mais mi- 
nucioso. Observe as localizaęóes das valvulas, que impedem o re- 
fluxo do sangue dentro do coraęao. Observe tambem como os atrios 
e os ventnculos esquerdo e direito diferem quanto a espessura das 
paredes musculares. 


culos enąuanto todas as camaras cardiacas estao relaxa- 
das. O sangue remanescente e transferido por contraęao 
dos atrios, antes que os yentriculos comecem a se contrair. 
Comparados com os atrios, os ventriculos tern paredes 
mais espessas e se contraem com muito mais vigor - em 
especial, o yentriculo esąuerdo, que bombeia sangue para 
todo o corpo via circuito sistemico. Embora o ventriculo 
esquerdo se contraia com maior foręa do que o ventriculo 
direito, ambos bombeiam o mesmo volume de sangue du- 
rante cada contraęao. 

O coraęao se contrai e relaxa em um ritmo cielico. 
Quando se contrai, ele bombeia sangue; quando relaxa, 
suas camaras se enchem de sangue. Urna sequencia com- 
pleta de bombeamento e preenchimento e referida como 
ciclo cardiaco. A fasę de contraęao do ciclo e denominada 
sistole, e a fasę de relaxamento e a diastole (Figura 42.7). 

O volume de sangue que cada ventriculo bombeia 
por minuto e o debito cardiaco. Dois fatores determinam 
o debito cardiaco: a taxa de contraęao, ou freąuencia 
cardiaca (numero de batimentos por minuto), e o volu- 
me sistólico, a quantidade de sangue bombeado por um 
yentriculo em urna unica contraęao. O volume sistólico 
medio em humanos e de aproximadamente 70 mL. Multi- 
plicando-se esse volume sistólico por urna frequencia car¬ 
diaca de 72 batimentos por minuto, obtem-se um debito 
cardiaco de 5 L/min - mais ou menos igual ao volume 
total de sangue no corpo humano. Durante um exercicio 
fisico intenso, o debito cardiaco aumenta cinco vezes. 

Quatro valvulas no coraęao impedem o refluxo e 
mantem o movimento do sangue na direęao correta 
(ver Figuras 42.6 e 42.7). Formadas por dobras de tecido 
conectivo, as valvulas se abrem quando empurradas de 
um lado e se fecham quando empurradas do outro. Urna 
valvula atrioventricular (AV) se situa entre cada atrio e 



O Sistole ventricular e diastole 
atrial. Durante o resto do ciclo, a 
contraęao ventricular bombeia 
sangue para as arterias grandes 
atraves das valvulas semilunares. 


O Diastole atrial e 
ventricular. Durante a 
fasę de relaxamento, o 
sangue que retorna das 
veias grandes flui para 
os atrios e, após, para 
os yentriculos pelas 
valvulas AV. 


© Sistole atrial e diastole 
yentricular. Um breve periodo 
de contraęao atrial, entao, foręa 
todo o sangue remanescente 
nos atrios para os yentriculos. 


▲ Figura 42.7 Ciclo cardiaco. Para um ser humano adulto em 
repouso com frequencia cardiaca de cerca de 72 batimentos por 
minuto, um ciclo cardiaco completo dura em torno de 0,8 segundo. 
Observe que durante praticamente 0,1 segundo do ciclo cardiaco, 
os atrios estao relaxados e preenchidos com sangue que retorna pe¬ 
las veias. 


yentriculo. As valvulas AV sao ancoradas por fibras resis- 
tentes que as impedem de virar ao avesso. A pressao ge- 
rada pela contraęao yigorosa dos yentriculos fecha as val- 
vulas AV, impedindo que o sangue retorne aos atrios. As 
valvulas semilunares estao localizadas nas duas saidas do 
coraęao: onde a aorta sai do yentriculo esquerdo e onde a 
arteria pulmonar sai do yentriculo direito. Essas valvulas se 
abrem pela pressao gerada durante a contraęao dos yentri¬ 
culos. Quando os yentriculos relaxam, a pressao sanguinea 
acumulada na aorta e na arteria pulmonar fecha as valvulas 
semilunares e impede um refluxo significante. 

Voce pode acompanhar o fechamento das duas series 
de valvulas cardiacas com um estetoscópio ou encostan- 
do firmemente a orelha no peito de um amigo (ou de um 
cao manso). O som caracteristico e “lub-tu, lub-tu, lub-tu”. 
O primeiro som do coraęao (“lub”) e criado pelo recuo de 
sangue contra as valvulas AV fechadas. O segundo som 
(“tu”) e devido as yibraęóes causadas pelo fechamento das 
valvulas semilunares. 

Se o sangue esguichar de volta atraves de urna valvula 
defeituosa, isso pode gerar um ruido anormal denomina- 
do sopro cardiaco. Algumas pessoas nascem com sopro 
cardiaco; em outras, as valvulas podem ser danificadas por 
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infecęao (p. ex., de febre reumatica). Quando o defeito da 
valvula e muito grave e chega a ameaęar a saude, os cirur- 
gióes podem implantar uma valvula mecanica substituta. 
Contudo, nem todos os sopros cardfacos sao causados por 
um defeito, bem como a maioria dos defeitos nao reduz 
a eficiencia do fluxo sanguineo a ponto de merecer uma 
cirurgia. 

Mantendo o batimento ritmico do coraęao 

Em yertebrados, os batimentos cardfacos se originam no 
próprio coraęao. Algumas celulas musculares cardfacas 
sao autorrftmicas, isto e, elas se contraem e relaxam re- 
petidamente sem qualquer estfmulo do sistema nervoso. 
E possfyel ver essas contraęóes rftmicas em tecido re- 
movido do coraęao e colocado em uma płaca de Petri no 
laboratório! Visto que cada uma dessas celulas tern seu 
próprio ritmo de contraęao intrfnseco, como suas con¬ 
traęóes sao coordenadas no coraęao intacto? A resposta 
esta em um grupo de celulas autorrftmicas localizado na 
parede do atrio direito, perto de onde a veia cava supe¬ 
rior chega ao coraęao. Esse aglomerado de celulas e de- 
nominado nó sinoatrial (SA), ou marca-passo , e define 
a taxa e o momento em que todas as celulas musculares 
cardfacas se contraem. (Alguns artrópodes, por outro 
lado, tern marca-passos localizados no sistema neryoso, 
fora do coraęao.) 

O nó SA produz impulsos eletricos muito seme- 
lhantes aos produzidos pelas celulas neryosas. Uma vez 
que as celulas musculares cardfacas sao eletricamente 
acopladas pelas junęóes comunicantes {gap junctions; 
ver Figura 6.30), impulsos do nó SA se propagam rapi- 
damente dentro do tecido cardfaco. Alem disso, esses 
impulsos geram correntes que 
sao conduzidas para a pele por 
meio dos lfquidos corporais. 

Em um eletrocardiograma 
(ECG), essas correntes sao 
registradas por eletrodos co- 
locados na pele. O grafico da 
corrente relacionado ao tempo 
tern uma forma caracterfstica 
que representa os estagios do 
ciclo cardfaco (Figura 42.8). 

Os impulsos procedentes 
do nó SA se difundem rapi- 
damente pelas paredes dos 
atrios, e, por isso, eles se con¬ 
traem em unfssono. Durante a 
contraęao atrial, os impulsos 
que se originam no nó SA al- 
canęam outras celulas autor¬ 
rftmicas localizadas na pare¬ 
de entre os atrios esquerdo e 
direito. Essas celulas formam 
um ponto de transmissao de- 
nominado nó atrioventricu- 
lar (AV). Aqui, os impulsos 


sao retardados por cerca de 0,1 segundo, antes de se pro- 
pagarem ao apice do coraęao. Esse retardo permite que os 
atrios esvaziem completamente antes que os yentrfculos 
se contraiam. A seguir, os sinais do nodo AV sao condu- 
zidos ao apice do coraęao e por todas as paredes ventri- 
culares, mediante estruturas especializadas denominadas 
ramos do feixe e fibras de Purkinje. 

Os estfmulos fisiológicos alteram o ritmo cardfaco 
mediante regulaęao do funcionamento do marca-passo 
do nó SA. Duas poręóes do sistema neryoso - os nervos 
do simpatico e do parassimpatico - sao em grandę parte 
responsaveis por essa regulaęao. Eles funcionam como o 
acelerador e o freio de um automóvel: por exemplo, quan- 
do voce se levanta e comeęa a caminhar, a divisao simpa- 
tica acelera seu marca-passo. O aumento resultante da 
frequencia cardfaca fornece 0 2 adicional, necessario aos 
musculos que estao impulsionando sua atividade. Se voce, 
entao, se senta e relaxa, a divisao parassimpatica desacelera 
seu marca-passo, diminuindo a frequencia cardfaca e, por- 
tanto, conseryando energia. Os hormónios secretados para 
o sangue tambem influenciam o marca-passo. Por exem- 
plo, a epinefrina, o hormónio “fuga ou łuta” secretado pelas 
glandulas suprarrenais, acelera o marca-passo. Um tercei- 
ro tipo de aporte que afeta o marca-passo e a temperatura 
corporal. Um aumento de apenas 1°C eleva a frequencia 
cardfaca cerca de 10 batimentos por minuto. Essa e a razao 
pela qual seus batimentos cardfacos ficam mais rapidos 
quando voce tern febre. 

Tendo examinado o funcionamento da bomba circu- 
latória, na próxima seęao retornaremos as foręas e as es¬ 
truturas que influenciam o fluxo sanguineo nos vasos de 
cada circuito. 

Q Os sinais sao 
retardados no 
nó AV. 




O Os sinais (amarelo) do 
nó SA se propagam 
pelos atrios. 

I V 



Nó SA 
(marca-passo! 


ECG 


▲ Figura 42.8 Controle do ritmo cardiaco. No estabelecimento do ritmo cardiaco, os sinais 
eletricos seguem uma trajetória definida pelo coraęao. Os diagramas no topo da figura traęam o 
movimento desses sinais (amarelo) durante o ciclo cardfaco; as celulas musculares especializadas en- 
volvidas no controle do ritmo sao indicadas em cor de laranja. Embaixo de cada etapa, e destacada 
(amarelo) a poręao correspondente de um eletrocardiograma (ECG). Na etapa 4, a poręao do ECG a 
direita do "pico" representa a atividade eletrica que reprime os ventrfculos para o próximo ciclo de 
contraęao. 

seu mćdico der a voce uma cópia do seu ECG, como voce poderia determinar qual a 
frequencia cardiaca durante o repouso? 


@ Os ramos do feixe Q Os sinais se 
transmitem sinais para propagam 

o apice do coraęao. pelos ventrfculos. 
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REVISAO DO CONCEITO 42.2 


1. Explique por que o sangue tern maior concentraęao de 0 2 
nas veias pulmonares do que nas veias cava. 

2. Por que e importante que o nodo AV retarde o impulso ele- 
trico que se move do nodo SA e dos atrios para os ventri- 
culos? 

3. Após se exercitar regularmente por varios meses, 
em repouso sua frequencia cardiaca diminui, mas seu debi- 
to cardiaco nao se altera. Que outra mudanęa funcional do 
seu coraęao em repouso poderia explicar esses achados? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 


42.3 


Os padróes de pressao e de fluxo arteriais 
refletem a estrutura e a organizaęao dos 
vasos sanguineos 

O sistema circulatório dos vertebrados permite que o san¬ 
gue transporte oxigenio e nutrientes e remova os residuos 
por todo o corpo. Para faze-lo, o sistema circulatório de- 
pende da rede de ramificaęóes de vasos, analoga ao siste¬ 
ma de tubulaęao que abastece de agua potavel a cidade e 
remove seus residuos. Na verdade, os mesmos principios 
fisicos que governam a operaęao do sistema de tubulaęao 
se aplicam ao funcionamento dos vasos sanguineos. 


Estrutura e funęao dos vasos sanguineos 

Os vasos sanguineos contem um lume central 
(cavidade) revestido com endotelio, urna uni- 
ca camada de celulas epiteliais achatadas. 

A superficie lisa do endotelio minimiza a 
resistencia ao fluxo de sangue. Em torno 
do endotelio encontram-se camadas de 
tecidos que diferem nos capilares, arte- 
rias e veias, refletindo as funęóes espe- 
cializadas desses vasos. 

Os capilares sao os menores va- 
sos sanguineos, com diametro apenas 
ligeiramente maior do que o de um 
eritrócito (Figura 42.9). Os capilares 
tambem tern paredes muito delgadas, 
que consistem apenas no endotelio e 
em urna camada extracelular circun- 
dante denominada lamina basal. 

A troca de substancias entre o sangue 
e o liquido intersticial ocorre somente 
nos capilares, pois apenas neles as pa¬ 
redes sao suficientemente delgadas para 
permitir essa troca. 

As paredes das arterias e das veias tern urna 
organizaęao mais complexa do que as dos capilares. 
Arterias e veias tern duas camadas de tecido em torno 
do endotelio. A camada externa e formada por tecido 
conectivo composto de fibras elasticas, que permite ao 


vaso dilatar-se e contrair-se, e colageno, que proporciona 
foręa. A camada junto ao endotelio contem musculos lisos 
e mais fibras elasticas. 

Embora similares em organizaęao, as paredes das 
arterias e veias diferem, refletindo adaptaęóes distintas 
as funęóes circulatórias especificas desses vasos. As pa¬ 
redes das arterias sao espessas e resistentes, recebendo o 
sangue bombeado pelo coraęao sob pressao elevada. Elas 
sao tambem elasticas. Quando o coraęao relaxa entre as 
contraęóes, as paredes arteriais se contraem, ajudando a 
manter a pressao e o fluxo sanguineos para os capilares. 
Os sinais provenientes do sistema nervoso e dos hormó- 
nios circulantes no sangue agem sobre os musculos lisos 
nas arterias e arteriolas, dilatando ou contraindo esses va- 
sos e, assim, controlando o fluxo para as diferentes partes 
do corpo. 

Por conduzirem o sangue de volta ao coraęao sob 
pressao mais baixa, as veias nao necessitam de paredes es¬ 
pessas. Para determinado diametro de vaso sanguineo, a 
parede da veia tern apenas Vs da espessura da parede de 
urna arteria. Diferente das arterias, as veias contem valvu- 
las, que mantem um fluxo unidirecional do sangue apesar 
da pressao sanguinea baixa nesses vasos. 


Arteria 


Veia 


A/a I vu la 



Capilar 


A Figura 42.9 Estrutura dos vasos sanguineos. 
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A seguir, examinaremos como o diametro dos vasos 
sanguineos, o numero de vasos e a pressao sanguinea in- 
fluenciam a velocidade com que o sangue flui em diferen- 
tes locais do corpo. 

Velocidade do fluxo sangumeo 

Para entender como o diametro do vaso sangumeo in- 
fluencia o fluxo de sangue, considere como a agua flui por 
urna mangueira grossa conectada a urna torneira. Quan- 
do a torneira esta aberta, a agua flui na mesma velocidade 
ao longo da mangueira. Contudo, se um bico estreito for 
anexado ao finał da mangueira, a agua saira com veloci- 
dade muito maior. Urna vez que a agua nao se comprime 
sob pressao, o volume dela que passa pelo bico em deter- 
minado tempo deve ser o mesmo que passa pelo resto da 
mangueira. A area da secęao transversal do bico e menor 
do que a da mangueira, de modo que a velocidade da agua 
aumenta no bico. 

Urna situaęao analoga se observa no sistema circu- 
latório, mas o sangue fica lento a medida que passa das 
arterias para as arteriolas e para os capilares muito mais 
estreitos. Por que? A razao e que o numero de capilares e 
enorme (por volta de 7 bilhóes no corpo humano). Cada 
arteria transfere sangue para tantos capilares que a area 
total da secęao transversal e muito maior nos leitos capi¬ 
lares do que nas arterias ou em qualquer outra parte do 
sistema circulatório (Figura 42.10). O resultado e urna di- 
minuięao drastica na velocidade das arterias para os capi¬ 
lares: o sangue passa 500 vezes mais devagar nos capilares 
(mais ou menos 0,1 cm/s) do que na aorta (em torno de 48 
cm/s). Após passar pelos capilares, a velocidade do sangue 
aumenta a medida que entra nas yenulas e veias, que tern 
areas totais da secęao transversal menores do que a dos 
capilares. 





▲ Figura 42.10 Relaęao entre a area da secęao transver- 
sal dos vasos sanguineos, velocidade do fluxo sangumeo e 
pressao sanguinea. Como consequencia de um aumento na area 
total da secęao transversal, a velocidade do fluxo sangumeo de- 
cresce acentuadamente nas arteriolas e mais ainda nos capilares. 
A pressao sanguinea, a principal foręa que impulsiona o sangue do 
coraęao para os capilares, e mais alta na aorta e outras arterias. 


Pressao sanguinea 

O sangue, como todos os liquidos, flui de areas de pressao 
mais alta para areas de pressao mais baixa. A contraęao 
de um yentriculo do coraęao gera pressao sanguinea, que 
exerce urna foręa em todas as direęóes. A parte da foręa 
dirigida longitudinalmente em urna arteria empurra o san¬ 
gue para longe do coraęao, o local de pressao mais alta. 
A parte da foręa exercida lateralmente expande a parede 
da arteria. Seguindo a contraęao ventricular, a retraęao das 
paredes celulares elasticas exerce um papel fundamental 
na manutenęao da pressao sanguinea e, por conseguinte, 
do fluxo do sangue pelo ciclo cardiaco. Assim que o san¬ 
gue entra nos milhóes de diminutas arteriolas e capila¬ 
res, o diametro estreito desses vasos gera urna resistencia 
substancial ao fluxo. No momento que o sangue entra nas 
veias, essa resistencia dissipa muito da pressao gerada pelo 
bombeamento cardiaco. 

Mudanęas na pressao sanguinea durante o 
ciclo cardiaco 

A pressao sanguinea arterial e maior quando o coraęao se 
contrai durante a sistole yentricular. Nesse momento, a 


pressao e denominada pressao sistólica (ver Figura 42.10). 
Cada pico na pressao sanguinea causado pela contraęao 
yentricular expande as arterias. Pressionando os dedos no 
lado interno do pulso, voce sente a pulsaęao - a oscilaęao 
ritmica das paredes arteriais com cada batimento cardiaco. 
A oscilaęao da pressao e parcialmente devida as estreitas 
aberturas das arteriolas, impedindo a saida de sangue pro- 
yeniente das arterias. Quando o coraęao se contrai, o san¬ 
gue entra nas arterias mais rapidamente do que consegue 
sair, e os vasos expandem com a subida da pressao. 

Durante a diastole, as paredes elasticas das arterias 
repentinamente se contraem. Como consequencia, ha me¬ 
nor pressao sanguinea, mas ainda substancial, quando os 
yentriculos estao relaxados (pressao diastólica). Antes de 
entrar sangue suficiente nas arteriolas para aliviar com- 
pletamente a pressao nas arterias, o coraęao se contrai 
novamente. Como as arterias se mantem pressurizadas 
ao longo do ciclo cardiaco (ver Figura 42.10), o sangue flui 
continuamente para as arteriolas e capilares. 

Regulaęao da pressao sanguinea 

Mecanismos homeostaticos regulam a pressao sanguinea 
arterial mediante alteraęao do diametro das arteriolas. 
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As arteriolas se estreitam no processo denominado vaso- 
constrięao, a medida que os musculos lisos das suas pare- 
des se contraem. O estreitamento das arteriolas aumenta 
a pressao sanguinea a montante nas arterias. Quando os 
musculos lisos relaxam, as arteriolas passam por vaso- 
dilataęao, um aumento do diametro que causa queda da 
pressao sangumea nas arterias. 

Os pesquisadores identificaram o gas óxido nitrico 
(NO) como o principal indutor da yasodilataęao e a endo- 
telina, um peptideo, como o mais potente indutor da va- 
soconstrięao. Estimulos dos sistemas nervoso e endócrino 
regulam a produęao de NO e endotelina nos vasos sangui- 
neos, onde suas atividades regulam a pressao sangumea. 

A yasoconstrięao e a yasodilataęao sao com frequen- 
cia acopladas a alteraęóes no debito cardiaco que afetam 
a pressao sangumea. Essa coordenaęao de mecanismos 
reguladores mantem o fluxo sanguineo adequado, a medi¬ 
da que as demandas do corpo sobre o sistema circulatório 
mudam. Durante um exercicio fisico intenso, por exemplo, 
as arteriolas dos musculos em atividade dilatam, provo- 
cando um fluxo maior de sangue rico em oxigenio para os 
musculos. Por si só, esse aumento do fluxo para os mus¬ 
culos causaria urna queda na pressao arterial (e, portanto, 
do fluxo sanguineo) em todo o corpo. Contudo, o debito 
cardiaco aumenta ao mesmo tempo, mantendo a pressao 
sangumea e sustentando o aumento necessario do fluxo 
sanguineo. 

Pressao sangumea e gravidade 

Em geral, a pressao sangumea e 
medida em urna arteria do braęo 
posicionada na mesma altura do 
coraęao (Figura 42.11). Para um 
humano saudavel com idade de 20 
anos em repouso, a pressao arterial 
normal no circuito sistemico e em 
torno de 120 milimetros de mercu- 
rio (mmHg) na sistole e 70 mmHg 
na diastole, expressa como 120/70. 

(A pressao no circuito pulmonar e 
seis a dez vezes mais baixa.) 

A gravidade tern um efeito 
significativo na pressao sangui- 
nea. Quando voce esta de pe, por 
exemplo, sua cabeęa fica aproxi- 
madamente 0,35 m acima do seu 
peito, e a pressao arterial no cere- 
bro e cerca de 27 mmHg menor do 
que a no coraęao. Se a pressao san¬ 
gumea no seu cerebro fosse muito 
baixa para proporcionar um fluxo 
de sangue adequado, voce prova- 
yelmente desmaiaria. Ao cair no 
chao, sua cabeęa ficaria na mesma 
altura do coraęao, aumentando ra- 
pidamente o fluxo de sangue para 
o cerebro. 


Para animais com pescoęos muito longos, a pressao 
sangumea necessaria para superar a gravidade e especial- 
mente alta. A girafa, por exemplo, requer urna pressao sis- 
tólica superior a 250 mmHg próximo ao coraęao para levar 
sangue ate a cabeęa. Quando a girafa baixa a cabeęa para 
beber, valvulas e seios unidirecionais, junto com mecanis¬ 
mos de retroalimentaęao que reduzem o debito cardiaco, 
impedem que essa pressao alta cause danos ao cerebro. 
Podemos calcular que um dinossauro com um pescoęo 
de quase 10 m de comprimento deveria necessitar de urna 
pressao sistólica ainda mais alta - quase 760 mmHg - para 
bombear sangue ao cerebro quando a cabeęa estivesse to- 
talmente erguida. No entanto, calculos com base na anato¬ 
mia e na taxa metabólica inferida sugerem que o coraęao 
dos dinossauros nao teria potencia suficiente para gerar 
essa alta pressao. Com base nessas evidencias, assim como 
na estrutura óssea do pescoęo, alguns biólogos concluiram 
que os dinossauros com pescoęo longo consumiam a vege- 
taęao junto ao solo, em vez de plantas altas. 

A gravidade deve ser tambem considerada para o fluxo 
sanguineo nas veias, especialmente as das pernas. Quan- 
do voce levanta ou senta, a gravidade move o sangue para 
baixo - para as pernas e pes - e impede seu retorno para 
cima - ao coraęao. Embora a pressao sangumea nas veias 
seja relativamente baixa, as valvulas dentro delas aj udam a 
manter o fluxo unidirecional de sangue no interior desses 
vasos. O retorno de sangue para o coraęao e aumentado 
por contraęóes ritmicas dos musculos lisos nas paredes das 


Pressao no manguito 



Pressao no manguito 
cai abaixo de 
120 mmHg 


Q Um esfigmomanómetro, 
um manguito inflavel 
conectado a um medidor 
de pressao, mede a pressao 
arterial. A braęadeira e 
inflada ate que a pressao 
feche a arteria, de modo 
que o fluxo sanguineo seja 
interrompido. Quando isso 
ocorre, a pressao exercida 
pelo manguito excede a 
pressao na arteria. 



Pressao no 
manguito cai 
para 70 mmHg 


Ruidos 
audh/eis r 
estetoscópio 

Q O manguito e esvaziado 
gradativamente. Quando a 
pressao exercida pelo 
manguito se iguala a da 
arteria, o sangue pulsa no 
antebraęo, gerando ruidos 
que podem ser ouvidos com 
o estetoscópio. A pressao 
medida nesse momento e a 
pressao sistólica (120 mmHg 
neste exemplo). 



Sons 

cessam 


0 O manguito e esvaziado ate 
permitir que o fluxo de 
sangue retorne ao normal 
na arteria e os ruidos 
desapareęam. A pressao 
medida nesse momento e a 
pressao diastólica (70 mmHg 
neste exemplo). 


Ł Figura 42.11 Medięao da pressao sangumea. A pressao sangumea e registrada como 
dois numeros separados por uma barra obliqua. O primeiro numero e a pressao sistólica; o 
segundo e a pressao diastólica. 
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► Figura 42.12 
Fluxo sangumeo nas 
veias. A contraęao do 
musculo esqueletico 
comprime e aperta as 
veias. Dobras de te- 
cidos no interior das 
veias atuam com valvu- 
las unidirecionais que 
fazem o sangue fluir 
apenas para o coraęao. 
Se voce ficar sentado 
ou de pe por muito 
tempo, a falta de ati- 
vidade muscular pode 
causar inchaęo nos pes 
pelo acumulo de san¬ 
gue nas veias. 



Direęao do fluxo 
sanguineo na veia 
(rumo ao coraęao) 

Valvula (aberta) 


Musculo esgueletico 


■Valvula (fechada) 


yenulas e veias e por contraęao dos musculos esąueleticos 
durante o exercicio (Figura 42.12). 

Em situaęóes raras, corredores e outros atletas podem 
sofrer parada cardiaca, se interromperem abruptamente 
um exercicio fisico intenso. Quando os musculos das per- 
nas param repentinamente de se contrair e relaxar, menos 
sangue retorna ao coraęao, que bate rapidamente. Se o co¬ 
raęao estiver fraco ou comprometido, esse fluxo sangumeo 
inadeąuado pode provocar o seu mau funcionamento. Para 
reduzir o risco de estresse cardiaco excessivo, após os exer- 
cicios intensos, os atletas sao aconselhados a realizar ativi- 
dades moderadas, como urna caminhada, para “esfriar” ate 
a freąuencia cardiaca aproximar-se do seu nivel de repouso. 

Funcionamento dos capilares 

Em qualquer momento, apenas cerca de 5 a 10% dos ca¬ 
pilares do corpo tern sangue fluindo por eles. No entan- 
to, cada tecido tern muitos capilares, de modo que cada 
parte do corpo e sempre abastecida com sangue. Os ca¬ 
pilares do cerebro, coraęao, rins e figado geralmente tern 
toda a capacidade ocupada, mas em muitas outras partes 
o suprimento varia com o tempo, a medida que o sangue 
e desviado de um destino para outro. Por exemplo, o fluxo 
sangumeo para a pele e regulado para ajudar a controlar a 
temperatura corporal, e o suprimento de sangue para o tra¬ 
to digestório aumenta após urna refeięao. Por outro lado, 
o sangue e desviado do trato digestório e fornecido mais 
favoravelmente aos musculos esqueleticos e a pele durante 
um exercicio fisico extenuante. 

Considerando que os capilares nao tern musculatura 
lisa, como o fluxo sangumeo e alterado nos leitos capilares? 
Um mecanismo e a contraęao ou dilataęao das arteriolas 
que suprem os leitos capilares. Um segundo mecanismo 
envolve os esfincteres pre-capilares , aneis de musculos lisos 
na entrada dos leitos capilares (Figura 42.13). A abertura 
e o fechamento desses aneis musculares regulam e redi- 
recionam a passagem de sangue para grupos particulares 
de capilares. Os sinais que regulam o fluxo sanguineo por 


esses mecanismos abrangem os impulsos nervosos, trans- 
porte de hormónios pela corrente sanguinea e substancias 
quimicas produzidas localmente. Por exemplo, a substan- 
cia histaminica por celulas em um local ferido causa a va- 
sodilataęao. O resultado e o aumento do fluxo sangumeo e 
o aumento do acesso das celulas de defesa (leucócitos) para 
combater microrganismos invasores. 

Como ja vimos, a troca crucial de substancias entre o 
sangue e o liquido intersticial ocorre atraves das delgadas 
paredes endoteliais dos capilares. Algumas substancias atra- 
yessam o endotelio em yesiculas que se formam de um lado 
por endocitose e liberam seus conteudos no outro lado por 
exocitose. Moleculas pequenas, como 0 2 e C0 2 , simples- 
mente se difundem pelas celulas endoteliais ou, em alguns 
tecidos, atraves de poroś microscópicos na parede capilar. 
Essas aberturas tambem propiciam a rota para o transporte 
de solutos pequenos como aęucares, sais e ureia, bem como 
para o fluxo de massa de liquido rumo aos tecidos, impul- 
sionado pela pressao sanguinea no interior dos capilares. 

Duas foręas opostas controlam o movimento de flui- 
do entre os capilares e os tecidos circundantes: a pressao 
sanguinea tende a impulsionar o liquido para fora dos ca- 



(a) Esfincteres relaxados 



(b) Esfincteres contraidos 


▲ Figura 42.13 Fluxo sangumeo nos leitos capilares. Os es¬ 
fincteres pre-capilares regulam a passagem de sangue para os leitos 
capilares. Parte do sangue flui diretamente das arteriolas para as 
venulas pelos capilares denominados canais vasculares diretos, que 
estao sempre abertos. 
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INTERSTICIAL Movimento finał do liguido para fora sanguinea 



Extremidade > Extremidade 

arterial do capilar Direęao do fluxo sangumeo venosa do 

capilar 


A Figura 42.14 Trocas entre os capilares e o liąuido intersti- 
cial. Este diagrama mostra um capilar hipotetico onde a pressao san¬ 
guinea excede a pressao osmótica ao longo de todo o seu comprimen- 
to. Em outros capilares, a pressao sanguinea pode ser mais baixa do 
que a pressao osmótica ao longo de todo o capilar ou em parte dele. 


pilares e a presenęa de proteinas sanguineas tende a reter 
o liąuido (Figura 42.14). Muitas proteinas sanguineas 
(e todas as celulas sanguineas) sao muito grandes para 
atravessar com facilidade o endotelio e permanecem nos 
capilares. Essas proteinas dissolvidas sao responsaveis por 
grandę parte da pressao osmótica do sangue (pressao pro- 
duzida pela diferenęa na concentraęao de solutos atraves 
de uma membrana). A diferenęa na pressao osmótica en¬ 
tre o sangue e o liąuido intersticial opóe-se ao movimen- 
to de liąuido para fora dos capilares. Em media, a pressao 
sanguinea e maior do que as foręas de oposięao, levando 
a uma perda de liąuido dos capilares. A perda liąuida ge- 
ralmente e maxima na extremidade arterial desses vasos, 
onde a pressao sanguinea e mais alta. 


Retorno do li'quido pelo sistema linfatico 

O corpo humano adulto perde por dia cerca de 4 a 8 L de 
liąuido dos capilares para os tecidos circundantes. Ocorre 
tambem algum yazamento de proteinas do sangue, ainda 
que a parede capilar nao seja muito permeavel a molecu- 
las maiores. O liąuido e as proteinas perdidos retornam 
ao sangue pelo sistema linfatico, que abrange uma rede 
de vasos diminutos interligados aos capilares do sistema 
cardiovascular, bem como vasos maiores para os ąuais dre- 
nam vasos peąuenos. 

Após entrar no sistema linfatico por difusao, o liąuido 
perdido pelos capilares e chamado de linfa; sua composi- 
ęao e mais ou menos a mesma que a do liąuido intersticial. 
O sistema linfatico drena para veias grandes do sistema car- 
diovascular na parte inferior do pescoęo (ver Figura 43.7). 
Essa uniao dos sistemas linfatico e cardiovascular permite 
a transferencia de lipideos do intestino delgado para o san¬ 
gue (ver Capitulo 41). 

O movimento da linfa dos tecidos perifericos para o 
coraęao depende muito dos mesmos mecanismos respon- 
saveis pelo fluxo sangumeo nas veias. Como as veias, os 
vasos linfaticos tern valvulas que impedem o refluxo de 


► Figura 42.15 Linfono- 
dos e vasos humanos. Nesta 
imagem de raios X colorida, sao 
visiveis os linfonodos e os vasos 
perto do femur. 



liąuido. As contraęóes rit- 
micas das paredes dos vasos 
aj udam a movimentar liąui¬ 
do para os vasos linfaticos 
peąuenos. Alem disso, as 
contraęóes dos musculos 
esąueleticos exercem um 
papel importante no movi- 
mento da linfa. 

Os transtornos no flu- 
xo linfatico com freąuencia 
resultam na acumulaęao de 

liąuido, ou edema, nos tecidos afetados. Em algumas cir- 
cunstancias, a conseąuencia e mais grave. Por exemplo, 
certas especies de vermes parasiticos se alojam nos vasos 
linfaticos e bloąueiam o movimento da linfa, causando ele- 
fantiase, condięao caracterizada pelo inchaęo extremo dos 
membros ou outras partes do corpo. 

Ao longo de um vaso linfatico encontram-se órgaos 
filtradores de linfa denominados linfonodos, que de- 
sempenham um papel importante na defesa do corpo 
(Figura 42.15). No interior de cada linfonodo ha uma rede 
de tecido conectivo com espaęos preenchidos por leucóci- 
tos, que atuam na defesa. Quando o corpo esta combaten- 
do uma infecęao, os leucócitos se multiplicam rapidamente 
e os linfonodos tornam-se inchados e doloridos. Por isso, 
o medico pode yerificar se ha linfonodos inchados no seu 
pescoęo, axilas ou yirilha ąuando voce se sente mai. Visto 
que os linfonodos capturam celulas cancerigenas, os me- 
dicos podem examina-los em pacientes com cancer para 
detectar a extensao da doenęa. 

Recentemente, evidencias tern demonstrado que o sis¬ 
tema linfatico tambem desempenha um papel nas respostas 
imunes prejudiciais, como aąuelas responsaveis pela asma. 
Por causa dessas e de outras descobertas, o sistema linfatico, 
em grandę parte ignorado ate a decada de 1990, tornou-se 
uma area muito ativa e promissora da pesąuisa bioąuimica. 


REVISAO DO CONCEITO 42.3 


1 . 
2 . 

3. 


Qual e a causa principal da baixa velocidade do fluxo sangui- 
neo nos capilares? 


No curto prazo, que funęóes cardiovasculares podem deixar 
os musculos esqueleticos de um animal mais bem capacita- 
dos a escapar de uma situaęao perigosa? 


Se voce tivesse coraęóes adicionais distribuidos 
pelo corpo, quais seriam uma provavel vantagem e uma 
provavel desvantagem? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 42.4 

Os componentes sanguineos atuam nas 
trocas, no transporte e na defesa 

Como vimos no Conceito 42.1, o Hąuido transportach por 
um sistema circulatório aberto tem continuidade com o li- 
ąuido que circunda todas as celulas do corpo e, por isso, 
apresenta a mesma composięao. Por outro lado, o Hąuido 
de um sistema circulatório fechado pode ser altamente es- 
pecializado, como e o caso do sangue dos vertebrados. 

Funęao e composięao do sangue 

O sangue dos vertebrados e um tecido conectivo que con- 
siste em celulas suspensas em urna matriz liąuida denomi- 
nada plasma. A separaęao dos componentes sanguineos 
usando urna centrifuga revela que os elementos celulares 
(celulas e fragmentos celulares) ocupam cerca de 45% do 
volume do sangue (Figura 42.16). O restante e plasma. 
Dissolvidos no plasma encontram-se ions e proteinas, que 
junto com os eritrócitos atuam na regulaęao osmótica, 
transporte e defesa. 

Plasma 

Entre os muitos solutos no plasma estao os sais inorgani- 
cos na forma de ions dissolyidos, as vezes referidos como 


eletrólitos do sangue (ver Figura 42.16). Os ions dissolyidos 
sao um componente essencial do sangue. Alguns desses 
ions tamponam o sangue, que em humanos normalmente 
tem um pH de 7,4. Os ions sao importantes tambem na ma- 
nutenęao do eąuilibrio osmótico do sangue. Alem disso, a 
concentraęao de ions no plasma afeta diretamente a com¬ 
posięao do Hąuido intersticial, onde muitos desses ions tem 
um papel vital nas atividades muscular e neryosa. Para cum- 
prir todas essas funęóes, os eletrólitos plasmaticos necessi- 
tam permanecer dentro de faixas de concentraęao estreitas 
(no Capitulo 44, exploraremos a funęao homeostatica). 

As proteinas plasmaticas, incluindo as albuminas, 
atuam como tampóes contra as alteraęóes do pH e ajudam 
a manter o eąuilibrio osmótico entre o sangue e o Hąuido 
intersticial. Certas proteinas plasmaticas tem funęóes adi- 
cionais. As imunoglobulinas, ou anticorpos, combatem 
os virus e outros agentes estranhos que inyadem o corpo 
(ver Figura 43.10). As apolipoproteinas acompanham lipi- 
deos, que sao insoluveis na agua e conseguem deslocar-se 
no sangue somente ąuando ligados a proteinas. O plasma 
contem tambem fibrinogenios, fatores de coagulaęao que 
ajudam a bloąuear yazamentos ąuando os vasos sanguineos 
sao rompidos. (O termo soro se refere ao plasma sanguineo 
do qual esses fatores de coagulaęao foram retirados.) 

O plasma contem igualmente urna ampla diversidade de 
outras substancias transitando de urna parte do corpo para 
outra, incluindo nutrientes, residuos metabólicos, gases res- 
piratórios e hormónios. O plasma tem urna concentraęao 


Plasma 55% 

Constituinte 

Funęóes principais 

Agua 

Solvente 

Ions (eletrólitos 
do sangue) 

Sódio 

Potassio 

Calcio 

Magnesio 

Cloreto 

Bicarbonato 

Equilibrio osmótico, 
tamponamento do 
pH e regulaęao da 
permeabilidade de 
membrana 

Proteinas 

plasmaticas 

Albumina 

Imunoglobulinas 

(anticorpos) 

Apolipoproteinas 

Fibrinogenio 

Equilibrio osmótico 
e tamponamento 
do pH 

Defesa 

Transporte de 
lipideos 

Coagulaęao 

Substancias transportadas pelo sangue 

Nutrientes (como glicose, acidos graxos, 
vitaminas) 

Residuos do metabolismo 

Gases respiratórios (0 2 and C0 2 ) 
Hormónios 


\ Componentes 
\ separados do / 
\ sangue j 



Componentes celulares 45% 


Tipo celular 


Leucócitos (glóbulos brancos) 



Plaquetas ™ 


Quantidade 

por pi. (mm 3 ) de sangue 


5.000-10.000 


250.000-400.000 


Funęóes 

Defesa e 
imunidade 


Coagulaęao 

sanguinea 


Eritrócitos (glóbulos vermelhos) 


5.000.000-6.000.000 Transporte de 0 2 
e parte de C0 2 


▲ Figura 42.16 Composięao do sangue dos mamiferos. 
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proteica muito mais alta do que o liąuido intersticial, embora, 
de resto, os dois lfąuidos sejam similares. (Lembre-se de que 
as paredes capilares nao sao muito permeaveis a protefnas.) 

Componentes celulares 

O sangue contem duas classes de celulas: os eritrócitos, 
que transportam 0 2 , e os leucócitos, que atuam na defesa 
(ver Figura 42.16). Suspensas no plasma sanguineo estao 
tambem as plaquetas, fragmentos celulares envolvidos no 
processo de coagulaęao. 

Eritrócitos Os glóbulos vermelhos, ou eritrócitos, sao de 
longe as celulas sanguineas mais numerosas. Cada microli- 
tro (pL, ou mm 3 ) de sangue humano contem 5 a 6 milhóes 
de eritrócitos, e existem cerca de 25 trilhóes dessas celulas 
em 5 litros de sangue do corpo. Sua funęao principal e o 
transporte de 0 2 , e sua estrutura e relacionada a essa fun¬ 
ęao. Os eritrócitos humanos sao discos pequenos (7-8 pm 
de diametro) bicóncavos - mais finos no centro do que nas 
bordas. Essa forma amplia a area de superficie, aumentan- 
do a taxa de difusao de 0 2 atraves da membrana plasmati- 
ca. Os eritrócitos maduros de mamiferos nao tern nucleos. 
Essa caracteristica incomum deixa mais espaęo nas celulas 
diminutas para a hemoglobina, a proteina portadora de 
ferro que transporta 0 2 (ver Figura 5.18). Os eritrócitos 
tambem nao tern mitocóndrias e geram seu ATP exclusiva- 
mente por metabolismo anaeróbio. O transporte de oxige- 
nio seria menos eficiente se os eritrócitos fossem aeróbios 
e consumissem parte do 0 2 que carregam. 

Apesar do seu pequeno tamanho, um eritrócito con¬ 
tem aproximadamente 250 milhóes de moleculas de he¬ 
moglobina (Hb). Urna vez que cada molecula de hemoglo¬ 
bina se liga a quatro moleculas de oxigenio, um eritrócito 
pode transportar cerca de 1 bilhao de moleculas de 0 2 . 
O 0 2 se difunde para dentro dos eritrócitos e se liga a he¬ 
moglobina, a medida que eles atravessam os leitos capila¬ 
res dos pulmóes, branquias ou outros órgaos respiratórios. 
Nos capilares sistemicos, o 0 2 se dissocia da hemoglobina 
e se difunde para dentro das celulas do corpo. 

Na anemia falciforme, urna forma anormal de he¬ 
moglobina (Hb s ) polimeriza em agregados. Como a con- 
centraęao dessa hemoglobina nos eritrócitos e muito alta, 
esses agregados sao suficientemente grandes para trans- 
formar o eritrócito em urna forma alongada e curva que 
lembra urna foice. Essa anormalidade resulta de urna al- 
teraęao na sequencia de aminoacidos da hemoglobina em 
urna unica posięao (ver Figura 5.19). 

A anemia falciforme prejudica significativamente o 
funcionamento do sistema circulatório. As celulas falcifor- 
mes com frequencia se alojam em arteriolas e capilares, im- 
pedindo o transporte de 0 2 e nutrientes e a remoęao de C0 2 
e residuos. O bloqueio dos vasos sanguineos e o inchaęo 
resultante dos órgaos resultam em um grandę sofrimento. 
Alem disso, muitas vezes as celulas falciformes se rompem, 
reduzindo o numero de eritrócitos disponiveis para o trans¬ 
porte de 0 2 . A media do tempo de vida de um eritrócito fal¬ 
ciforme e de apenas 20 dias - Ve da de um eritrócito normal. 
A taxa de perda de eritrócitos supera sua taxa de produęao. 
A terapia de curto prazo inclui a reposięao de eritrócitos 


por transfusao de sangue; em geral, os tratamentos de longo 
prazo tern por objetivo inibir a agregaęao de Hb s . 

Leucócitos O sangue contem cinco tipos principais de gló¬ 
bulos brancos ou leucócitos. Sua funęao e combater infec- 
ęóes. Alguns sao fagócitos, englobando e digerindo micror- 
ganismos, assim como fragmentos de celulas mortas do 
próprio corpo. Outros leucócitos, denominados linfócitos, 
diferenciam-se em celulas B e celulas T que aumentam as 
respostas imunes contra substancias estranhas (como dis- 
cutiremos nos Conceitos 43.2 e 43.3). Normalmente, 1 pL 
de sangue humano contem cerca de 5 a 10 mil leucócitos; 
suas quantidades aumentam temporariamente sempre que 
o corpo esta combatendo urna infecęao. Diferentemente 
dos eritrócitos, os leucócitos sao tambem encontrados fora 
do sistema circulatório, monitorando o liquido intersticial 
e o sistema linfatico. 

Plaquetas As plaquetas sao fragmentos citoplasmaticos 
de celulas especializadas da medula óssea. Elas apresentam 
cerca de 2 a 3 pm de diametro e nao tern nucleos. As pla- 
quetas tern funęóes estruturais e moleculares na coagula¬ 
ęao sanguinea. 

Celulas-tronco e a reposięao de componentes celulares 

Eritrócitos, leucócitos e plaquetas se diferenciam a partir 
de urna fonte comum: as celulas-tronco multipotentes, 
responsaveis por reabastecer as populaęóes de celulas san- 
guineas do corpo (Figura 42.17). 

As celulas-tronco que produzem celulas sanguineas 
estao localizadas na medula yermelha no interior de ossos, 
particularmente nas costelas, yertebras, esterno e pelve. 




Celulas-tronco 

(na medula óssea) 




Celulas-tronco 

linfoides 



Celulas-tronco 

mieloides 


Celulas B Celulas T 



Linfócitos 


Eritrócitos 



Monócitos 



Plaquetas 



Neutrófilos 


Basófilos 



Eosinófilos 


A Figura 42.17 Diferenciaęao das celulas sanguineas. 

Celulas-tronco multipotentes presentes na medula óssea dao ori- 
gem a dois grupos distintos de celulas-tronco. Um grupo, as celulas- 
-tronco linfoides, produz celulas B e celulas T (linfócitos), que atuam 
na imunidade (ver Figura 43.9 e 43.11). O outro grupo, as celulas- 
-tronco mieloides, produz todas as outras celulas sanguineas, bem 
como as plaguetas. 
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As celulas-tronco multipotentes sao assim denominadas 
por terem a capacidade de formar multiplos tipos de celu- 
las - nesse caso, linhagens de celulas mieloides e linfoides. 
Quando uma celula-tronco se divide, uma celula-filha per- 
manece como celula-tronco (i. e., indiferenciada) e a outra 
assume uma funęao especializada. 

Durante a vida de uma pessoa, as celulas-tronco re- 
póem os elementos celulares velhos do sangue. Os eritró- 
citos sao os de vida mais curta e circulam, em media, por 
apenas 120 dias antes de serem substituidos. Um mecanis- 
mo de retroalimentaęao negativa, sensivel a ąuantidade de 
0 2 que alcanęa os tecidos do corpo pelo sangue, contro- 
la a produęao de eritrócitos. Se os tecidos nao receberem 
0 2 suficiente, os rins sintetizam e secretam um hormónio 
chamado de eritropoietina (EPO), que estimula a geraęao 
de mais eritrócitos. Se o sangue estiver fornecendo mais 0 2 
do que os tecidos conseguem usar, o nivel de EPO cai e a 
produęao de eritrócitos diminui. 

A tecnologia do DNA recombinante e atualmente uti- 
lizada para sintetizar EPO em cultura de celulas. Os medi- 
cos empregam EPO recombinante para tratar pessoas com 
problemas de saude como anemia , condięao de niveis de 
eritrócitos ou hemoglobina abaixo do normal que reduz a 
capacidade de transporte de oxigenio pelo sangue. Alguns 
atletas utilizam, por conta própria, EPO para aumentar 
seus niveis de eritrócitos, embora essa pratica, uma forma 
de doping , tenha sido banida pelas principais organizaęóes 
esportiyas. Recentemente, yarios corredores e ciclistas 


bastante conhecidos apresentaram testes positivos para 
drogas relacionadas a EPO e perderam seus recordes e o 
direito de participar de competięóes futuras. 

Coagulaęao sangumea 

Um corte ou arranhao ocasional nao apresenta risco de vida 
porque os componentes do sangue vedam os vasos sangui- 
neos rompidos. Uma ruptura na parede de um vaso sangui- 
neo expóe proteinas que atraem as plaquetas, iniciando a 
coagulaęao, a conyersao de componentes liquidos do sangue 
em um coagulo sólido. O coagulante, ou selante, circula em 
uma forma inativa denominada fibrinogenio. Em resposta a 
um vaso sanguineo rompido, as plaquetas liberam fatores de 
coagulaęao que desencadeiam reaęóes que levam a forma¬ 
ęao da trombina, uma enzima que converte fibrinogenio em 
fibrina. A fibrina recem-formada se agrega em fios que for- 
mam a estrutura do coagulo. A trombina tambem ativa um 
fator que catalisa a formaęao de mais trombina, conduzindo 
para a conclusao da coagulaęao por meio de retroalimen¬ 
taęao positiva (ver Capitulo 40). As etapas na produęao de 
um coagulo sanguineo estao diagramadas na Figura 42.18. 
Qualquer mutaęao genetica que bloqueie uma etapa no pro- 
cesso de coagulaęao pode causar hemofilia, doenęa caracte- 
rizada pelo sangramento excessivo e equimose, mesmo por 
pequenos cortes e batidas (ver Capitulo 15). 

Fatores anticoagulantes no sangue normalmente impe- 
dem a coagulaęao espontanea na ausencia de lesao. Todayia, 




Q O processo de coagulaęao comeęa 
quando o endotelio de um vaso e 
danificado, expondo ao sangue o tecido 
conectivo da sua parede. As plaquetas 
se aderem as fibras de colageno no 
tecido conectivo e liberam uma 
substancia que une as plaquetas 
próximas. 


Fibras de colageno 
Plagueta 


© As plaquetas formam 
uma tampa que 
fornece proteęao 
imediata contra perda 
de sangue. 
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Os fatores de coagulaęao liberados das 
plaquetas acumuladas ou celulas danificadas 
se misturam com os fatores de coagulaęao do 
plasma, formando uma cascata enzimatica que 
converte uma proteina plasmatica denominada 
protrombina em sua forma ativa, a trombina. 

A trombina por si só e uma enzima que 
catalisa a etapa finał do processo de 
coagulaęao, a conversao de fibrinogenio em 
fibrina. Os fios de fibrina se entrelaęam, 
formando um coagulo (imagem ao MEV 
colorida, acima). 


▲ Figura 42.18 Coagulaęao sangumea. 
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as vezes os coagulos se formam dentro de um vaso sangui- 
neo, bloąueando o fluxo de sangue. Um coagulo desse tipo e 
chamado de trombo. Exploraremos sucintamente como os 
trombos se formam e os perigos que eles representam. 

Doenęas cardiovasculares 

A cada ano, as doenęas cardiovasculares - disturbios do 
coraęao e dos vasos sangumeos - matam mais de 750 mil 
pessoas nos Estados Unidos. Essas doenęas variam desde 
disturbios menores de veias ou do funcionamento de urna 
valvula cardiaca ate um transtorno do fluxo sanguineo ao 
coraęao ou ao cerebro que pode ser fatal. 

Aterosclerose, ataques cardiacos e acidente 
vascular cerebral 

As arterias saudaveis tern um revestimento interno liso que 
reduz a resistencia ao fluxo sanguineo. No entanto, lesóes 
ou infecęóes podem irritar o revestimento e provocar ate¬ 
rosclerose, o enrijecimento das arterias por acumulo de 
depósitos graxos. Um fator essencial no desenvolvimento 
da aterosclerose e o colesterol, um esterol importante para 
a manutenęao normal de membranas de celulas animais 
(ver Capitulo 7). O colesterol e transportado no plasma san¬ 
guineo, principalmente em particulas que consistem em mi- 
lhares de moleculas de colesterol e outros lipideos ligados, 
a urna proteina. Um tipo de particula - a lipoproteina de 
baixa densidade (LDL, low-density lipoproteiń) - fornece 
colesterol as celulas para a produęao de membranas. Outro 
tipo - a lipoproteina de alta densidade (HDL, high-density 
lipoproteiń) - recolhe o colesterol excedente para retornar 
ao figado. Os indmduos com razao alta entre LDL e HDL 
tern um aumento substancial do risco de aterosclerose. 

Na aterosclerose, o dano ao revestimento arterial resul- 
ta em inflamaędo , a reaęao do corpo a lesao. Os leucócitos 
sao atraidos para a area inflamada e comeęam a depositar 
lipideos, incluindo o colesterol. Um depósito de gordura, de- 
nominado płaca, cresce gradualmente, incorporando tecido 
conectivo fibroso e colesterol adicional. A medida que a pła¬ 
ca cresce, as paredes da arteria se tornam espessas e endure- 
cidas, e a obstruęao da arteria aumenta. Se a płaca se romper, 
um trombo pode se formar na arteria (Figura 42.19). 

A consequencia da aterosclerose nao tratada e muitas 
vezes um ataque cardiaco ou um acidente vascular cerebral 
(AVC). Um ataque cardiaco, tambem chamado de infar- 
to do miocardio , e urna lesao ou morte do tecido muscular 
cardiaco, resultante do bloqueio de urna ou mais arterias co¬ 
ronarias, que fornecem sangue oxigenado ao musculo car¬ 
diaco. Por terem diametro pequeno, as arterias coronarias 
sao especialmente vulneraveis a obstruęao por placas ateros- 
cleróticas ou trombos. Esse bloqueio pode destruir rapida- 
mente o musculo cardiaco, porque o musculo em batimento 
constante nao pode sobreviver por longo tempo sem oxige- 
nio. Se urna parte suficientemente grandę do coraęao for afe- 
tada, o coraęao parara de bater e a vitima morrera em alguns 
minutos, a menos que o coraęao volte a bater por ressusci- 
taęao cardiopulmonar (RCP) ou algum outro procedimento 
de emergencia. Um acidente yascular cerebral e a morte de 
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▲ Figura 42.19 Aterosclerose. Na aterosclerose, o espessa- 
mento de uma parede arterial porformaęao de płaca pode restringir 
o fluxo sanguineo pela arteria. Se uma płaca se romper, um trombo 
pode se formar, restringindo o fluxo sanguineo. Fragmentos de uma 
płaca rompida tambem podem ser transportados pela corrente san- 
gufnea e ficar alojados em outras arterias. Se o bloqueio for em uma 
arteria que abastece o coraęao ou o cerebro, a consequencia pode 
ser um ataque cardiaco ou um AVC, respectivamente. 


tecido nervoso no cerebro devido a falta de 0 2 .0 AVC geral- 
mente resulta da ruptura ou bloqueio de arterias na cabeęa. 
Os efeitos de um AVC e as chances de sobrevivencia de um 
individuo dependem da extensao e da localizaęao do tecido 
cerebral lesado. Se um AVC resultar de um bloqueio arterial 
por um trombo, a administraęao rapida de um farmaco que 
dissolva a coagulo pode ajudar a limitar o dano. 

Embora muitas vezes a aterosclerose nao seja detec- 
tada ate que haja um transtorno no fluxo sanguineo cru- 
cial, pode haver sinais de advertencia. O bloqueio parciał 
das arterias coronarias pode causar dor no peito ocasio- 
nal, condięao conhecida como angina de peito (angina 
pectoris). A dor e sentida com mais probabilidade quan- 
do o coraęao estiver trabalhando sob estresse; isso sinali- 
za que parte do coraęao nao esta recebendo 0 2 suficiente. 
Uma arteria obstruida pode ser tratada cirurgicamente, 
seja pela inseręao de um tubo denominado stent para ex- 
pandir a arteria (Figura 42.20), seja pelo transplante de 
um vaso sanguineo saudavel do peito ou de um membro, 
para desyiar do bloqueio. 


O Um stent e 
um balao sao 
inseridos em 
uma arteria 
obstruida. 



Płaca 

Stent ao 
redor do 
balao 


Q O balao inflado 
expande do stent, 
alargando a 
arteria. 



@ O balao e 
retirado, 
deixando o 
stent no lugar. 



Aumento 
do fluxo 
sanguineo 


▲ Figura 42.20 Inseręao de um stent para alargar uma ar¬ 
teria obstruida. 















932 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


Fatores de risco e tratamento de doenęas 
cardiovasculares 

Embora a tendencia para o desenvolvimento de doenęas 
cardiovasculares seja hereditaria, o estilo de vida tambem 
tem uma influencia muito forte. Os exercfcios fisicos dimi- 
nuem a razao LDL/HDL, reduzindo o risco de doenęa car- 
diovascular. Por outro lado, o tabagismo e o consumo de 
certos óleos vegetais processados denominados gorduras 
trans (ver Capitulo 5) aumentam a razao LDL/HDL. 

Na ultima decada, tem havido um progresso conside- 
ravel na prevenęao de doenęas cardiovasculares. Para mui- 
tos individuos de alto risco, o tratamento com farmacos 
chamados de estatinas pode baixar os niveis de LDL e, por- 
tanto, reduzir o risco de ataąues cardiacos. No Exercicio 
de Habilidades Cientificas, voce pode interpretar o efeito 
de uma mutaęao genetica sobre os niveis de LDL. 

O reconhecimento de que a inflamaęao exerce um 
papel central na aterosclerose e na formaęao de trombos 


tambem exerce influencia no tratamento de doenęas car- 
diovasculares. Por exemplo, o acido acetilsalicilico, que ini- 
be a resposta inflamatória, tem auxiliado na prevenęao da 
recorrencia de ataques cardiacos e AVC. Os pesquisado- 
res se concentraram tambem na proteina C-reativa (CRP, 
C-reactive protein ), produzida no figado e encontrada no 
sangue durante episódios de inflamaęao aguda. Assim 
como um nivel elevado de colesterol LDL, a presenęa de 
quantidades significativas de CRP no sangue e um util in- 
dicador de risco de doenęa cardiovascular. 

A hipertensao (pressao sanguinea alta) e outro fator 
que contribui para a ocorrencia de ataque cardiaco e AVC. 
De acordo com uma hipótese, a pressao sanguinea alta cró- 
nica danifica o endotelio que reveste as arterias, promoven- 
do a formaęao de placas. A definięao habitual de hiperten¬ 
sao em adultos e de pressao sistólica acima de 140 mmHg 
ou pressao diastólica acima de 90 mmHg. Lelizmente, a 
hipertensao e de simples diagnóstico e geralmente pode ser 


EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


*cv 

flfH 

WCHC 

tiTl* 



Elaborando e interpretando histogramas 


A inativaęao da enzima PCSK9 reduz os mveis de LDL? 

Pesquisadores interessados em fatores geneticos que afetam a sus- 
cetibilidade para doenęas cardiovasculares examinaram o DNA de 
15.000 individuos. Verificaram que 3% dos individuos tinham uma 
mutaęao que inativa uma cópia do gene para PCSK9, uma enzima 
hepatica. Como as mutaęóes que aumentam a atividade da PCSK9 
sao conhecidas por aumentar os nh/eis de colesterol LDL no sangue, 
os pesquisadores formularam a hipótese de que a inativaęao de mu¬ 
taęóes nesse gene diminuiria os nh/eis de LDL. Neste exerdcio, voce 
interpretara os resultados de um experimento que eles realizaram 
para testar essa hipótese. 

Como o experimento foi realizado Os pesquisadores medi- 
ram os nh/eis de colesterol LDL no plasma sanguineo de 85 indivi- 
duos com uma cópia do gene PCSK9 inativado (grupo de estudo) 
e de 3.278 individuos com duas cópias funcionais do gene (grupo- 
-controle). 

Dados do experimento 

Os nh/eis de colesterol LDL no plasma para o grupo-controle e grupo 
de estudo sao apresentados na tabela abaixo. 

1. A representaęao grafica muitas vezes facilita a interpretaęao 
dos dados. Para este exercicio, represente graficamente os 
dados em cada serie da tabela como um histograma (tipo de 
grafico de barras). Identifique o eixoy como a Percentagem 
de indivlduos e o eixo x como o Colesterol LDL no plasma 
(mg/dL). Divida o eixoxem dozę partes iguais, uma para cada 
intervalo de valores (0-12, 26-50, etc.). Ao longo do eixo x, 
represente uma serie de dozę barras verticais, com a altura 
de cada barra indicando a percentagem de amostras que 
correspondem ao intervalo especificado. Observe que algumas 
barras terao altura zero, como para o nh/el de colesterol LDL 
no intervalo de 0-25 mg/dL. Adicione as percentagens para 


as barras relevantes, a firn de calcular a percentagem de indi- 
viduos no grupo de estudo e no grupo-controle que tem um 
nh/el de colesterol LDL de 100 mg/dL ou menos. (Ver informa- 
ęóes adicionais sobre histogramas na Revisao de Habilidades 
Cientificas no Apendice F.) 

2. Comparando os dois histogramas construidos, voce encontra 
respaldo para a hipótese dos pesquisadores? Explique. 

3. O que aconteceria se, em vez de representar graficamente os 
dados, voce comparasse o intervalo de concentraęóes do co¬ 
lesterol LDL no plasma (baixo ate alto) no grupo-controle e no 
grupo de estudo? Quao diferentes seriam suas conclusóes? 

4. Proponha uma explicaęao para as coincidencias apresentadas 
pelos dois histogramas. 

5. Considere dois individuos com nh/el de colesterol LDL no 
plasma de 160 mg/dL, um do grupo de estudo e um do grupo- 
-controle. O que voce preve quanto ao risco relativo de desen- 
volvimento de doenęa cardiovascular. Explique como voce che- 
gou a sua previsao. Que papel o histograma teve em ajuda-lo a 
fazer sua previsao? 

Dados de J. C. Cohen et al., Sequence variations in PCSK9, Iow LDL, 
and protection against coronary heart disease, New England Journal of 
Medicine 354:1264-1272 (2006). 


Colesterol LDL no plasma (miligramas/decilitro) 



0-25 

26-50 

51-75 

76-100 

101-125 

126-150 

151-175 

176-200 

201-225 

226-250 

251-275 

276-300 

Grupo-controle 

0% 

1% 

4% 

13% 

23% 

23% 

18% 

10% 

5% 

2% 

1% 

0% 

Grupo de estudo 

0% 

4% 

31% 

23% 
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2% 

1% 

2% 

0% 

2% 
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controlada por mudanęas alimentares, exercicios fisicos, 
medicaęao ou uma combinaęao dessas proyidencias. 


REVISAO DO CONCEITO 42.4 


1 . 

2 . 

3. 


4. 


Explique por que um medico pode solicitar a contagem de 
leucócitos para um paciente com sintomas de uma infecęao. 


Os coagulos em arterias podem causar ataque cardfaco e 
AVC. Por que, entao, faz sentido tratar pessoas com hemo¬ 
filia introduzindo fatores de coagulaęao no seu sangue? 


fł33HE A nitroglicerina (ingrediente fundamental da di- 
namite) e as vezes prescrita para pacientes com doenęas 
cardiacas. No interior do corpo, a nitroglicerina e convertida 
em óxido nitrico. Por que voce esperaria que a nitrogliceri¬ 
na aliviasse a dor no peito desses pacientes? 


O alelo que codifica a Hb s e codomi- 
nante com o alelo que codifica a hemoglobina normal (Hb, 
ver Conceito 14.4). O que voce pode deduzir a respeito das 
propriedades de Hb e Hb s quanto a formaęao de agregados 
e ficar doente? 


5 mMMiWMU Como as celulas-tronco da medula ós- 
sea de um adulto diferem das celulas-tronco embrionarias 
(ver Conceito 20.3)? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Tabela 42.1 

Comparando o ar e a agua 
respiratórios 

como meios 


Ar 

(mvel do mar) 

Agua (20°C) 

Razao entre o 
ar e aagua 

Pressao parciał 
do 0 2 

160 mm 

160 mm 

1 : 1 

Concentraęao 
de 0 2 

210 mlVL 

7 ml7L 

30 : 1 

Densidade 

0,0013 kg/L 

1 kg/L 

1 : 770 

Viscosidade 

0,02 cP 

1 cP 

1 : 50 


A pressao parciał do C0 2 (P C02 , abreviado) e muito menor: 
apenas 0,29 mm de Hg ao mvel do mar. 

A pressao parciał tambem se aplica para gases dissol- 
vidos em um liąuido, como a agua. Quando a agua e ex- 
posta ao ar, e alcanęado um eąuilibrio, em que a pressao 
parciał de cada gas na agua e igual a sua pressao parciał no 
ar. Portanto, a agua exposta ao ar ao mvel do mar tern uma 
P 02 de 160 mmHg, a mesma que na atmosfera. Contudo, o 
0 2 e muito menos soluvel na agua do que no ar. Por isso, 
na mesma P 02 , o ar contem muito mais 0 2 do que a agua 
(Tabela 42.1). 


CONCEITO 42.5 

As trocas gasosas ocorrem atraves de 
superficies respiratórias especializadas 

No restante deste capitulo, focalizaremos o processo das 
trocas gasosas. Embora muitas vezes chamado de trocas 
respiratórias ou respiraęao, esse processo nao deveria ser 
confundido com as transformaęóes de energia da respira¬ 
ęao celular. A troca gasosa e a captaęao de 0 2 molecular do 
ambiente e a liberaęao de C0 2 para o ambiente. 

Gradientes de pressao parciał na troca gasosa 

Para compreender as foręas propulsoras da troca gasosa, 
devemos considerar a pressao parciał, que e simplesmen- 
te a pressao exercida por determinado gas em uma mis- 
tura de gases. Uma vez conhecidas as pressóes parciais, 
podemos prever o movimento liquido de um gas em uma 
superficie de trocas. Um gas sempre passa por uma difu- 
sao liquida de uma regiao de pressao parciał mais alta para 
uma regiao de pressao parciał mais baixa. 

Para calcular as pressóes parciais, precisamos conhe- 
cer a pressao que uma mistura de gases exerce e a fraęao 
da mistura representada por um determinado gas. Vamos 
considerar o 0 2 como exemplo. Ao nivel do mar, a atmos¬ 
fera exerce foręa para baixo igual aquela de uma coluna de 
mercurio (Hg) de 760 mm de altura. Portanto, a pressao 
atmosferica ao nivel do mar e de 760 mm Hg. Uma vez que 
a atmosfera tern 21% de 0 2 por volume, a pressao parciał 
de 0 2 e de 0,21 X 760, ou cerca de 160 mm de Hg. Esse 
valor e chamado de pressao parciał do 0 2 (P 02 , abreviado), 
porque e contribuięao do 0 2 para a pressao atmosferica. 


Meios respiratórios 

As condięóes para as trocas gasosas variam consideravel- 
mente, dependendo se o meio respiratório - a fonte de 0 2 
- e o ar ou a agua. Como ja mencionado, o 0 2 e abundante 
no ar, constituindo cerca de 21% do volume da atmosfera 
da Terra. Conforme mostrado na Tabela 42.1, o ar e muito 
menos denso e menos viscoso do que a agua, de modo que 
ele se move mais facilmente atraves de caminhos peque- 
nos. Assim, respirar e relativamente facil e nao necessita 
de eficiencia especial. Os humanos, por exemplo, extraem 
apenas 25% do 0 2 do ar inspirado. 

A agua como meio respiratório e muito mais exigente 
para as trocas gasosas. A quantidade de 0 2 dissolvido em 
um determinado volume de agua varia, mas e sempre menor 
do que em um volume equivalente de ar: a agua em muitos 
habitats de agua doce contem apenas cerca de 7 mL de 0 2 
dissolvido por litro, uma concentraęao em torno de 30 ve- 
zes menor do que a presente no ar. Alem disso, quanto mais 
quente e mais salgada for a agua, menos 0 2 dissolvido ela 
pode conter. A agua com conteudo de 0 2 mais baixo, den- 
sidade mais alta e yiscosidade mais alta foręa os animais 
aquaticos - como peixes e lagostas - a gastarem conside- 
ravelmente mais energia para realizar as trocas gasosas. 
No contexto desses desafios, evoluiram varias adaptaęóes, 
permitindo que a maioria dos animais aquaticos seja bas- 
tante eficiente nas trocas gasosas. Muitas dessas adaptaęóes 
envolvem a organizaęao das superficies destinadas as trocas. 

Superficies respiratórias 

A especializaęao para trocas gasosas e aparente na estru- 
tura da superficie respiratória, a parte do corpo do ani- 
mal onde ocorrem as trocas gasosas. Como todas as celu- 
las vivas, as celulas que realizam trocas gasosas tern uma 
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membrana plasmatica que deve estar em contato com urna 
soluęao aquosa. Por isso, as superficies respiratórias sao 
sempre umidas. 

O deslocamento de 0 2 e C0 2 atraves de superficies 
respiratórias ocorre por difusao. A taxa de difusao e pro- 
porcional a area de superficie atraves da qual ela ocorre e 
inversamente proporcional ao quadrado da distancia pela 
qual as moleculas devem mover-se. Em outras palavras, a 
troca gasosa e rapida quando a area para difusao e grandę 
e a trajetória para difusao e curta. Por isso, as superficies 
respiratórias tendem a ser grandes e finas. 

Em alguns animais relativamente simples, como es- 
ponjas, cnidarios e platelmintos, cada celula do corpo esta 
tao próxima do ambiente externo que os gases podem di- 
fundir-se rapidamente entre qualquer celula e o ambiente. 
Em muitos animais, no entanto, a maior parte das celulas 
do corpo nao tern acesso imediato ao ambiente. Nesses 
animais, a superficie respiratória e um epitelio fino e umi- 
do que constitui um órgao respiratório. 

Em alguns animais, incluindo as minhocas e certos 
anfibios, a pele serve de órgao respiratório. Urna densa 


rede de capilares logo abaixo da pele facilita a troca de ga¬ 
ses entre o sistema circulatório e o ambiente. A superfi¬ 
cie corporal da maioria dos animais, entretanto, nao tern 
area suficiente para as trocas gasosas do organismo inteiro. 
A soluęao evolutiva para essa limitaęao e um órgao respi¬ 
ratório amplamente dobrado ou ramificado, aumentando 
assim a area de superficie disponivel para as trocas gaso¬ 
sas. Branquias, traqueias e pulmóes sao tres desses órgaos. 

Branquias em animais aquaticos 

As branquias sao evaginaęóes da superficie do corpo que es- 
tao suspensas na agua. Conforme ilustrado na Figura 42.21, 
a distribuięao das branquias no corpo pode variar de modo 
consideravel. Independentemente da sua distribuięao, as 
branquias com frequencia tern urna area de superficie total 
muito maior do que o restante do exterior do corpo. 

O movimento do meio respiratório sobre a superficie 
de respiraęao, processo chamado de ventilaęao, mantem 
os gradientes de pressao parciał (necessarios para as tro¬ 
cas gasosas) de 0 2 e C0 2 atraves das branquias. Para pro- 



(a) Verme marinho. Muitos poliquetos 

(vermes marinhos do filo Annelida) tern um 
par de apendices achatados denominados 
parapódios em cada segmento do corpo. 
Os parapódios servem como branquias e 
tambem funcionam para rastejar e nadar. 


(b) Lagostim. O lagostim e outros crustaceos 
tern branquias longas e plumosas, cobertas 
por exoesqueleto. Apendices corporais 
especializados criam urna corrente de agua 
nas superficies das branguias. 


(c) Estrela-do-mar. As branquias de urna 
estrela-do-mar sao simples projeęóes 
tubulares da pele. O centro oco de cada 
branquia e urna extensao do celoma 
(cavidade do corpo). As trocas gasosas 
ocorrem por difusao atraves das superficies 
branquiais; o liquido no celoma circula 
dentro e fora das branquias f auxiliando no 
transporte gasoso. As superficies dos pes 
tambem atuam nas trocas gasosas. 


A Figura 42.21 Diversidade estrutural das branquias f superficies corporais exter- 
nas atuam nas trocas gasosas. 

Os animais com simetria bilateral sao divididos em tres linhagens 
principais (ver Figura 32. i 1). Quais sao essas linhagens? Quantas estao representadas pelos 
animais mostrados ad ma? 
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mover a yentilaęao, a maioria dos animais portadores de 
branąuias as movimenta pela agua ou move a agua sobre 
elas. Por exemplo, os lagostins e as lagostas tem apendices 
semelhantes a remos que acionam a corrente de agua para 
as branąuias, enąuanto os mexilhóes e os mariscos movem 
a agua com cilios. Os polvos e as lulas ventilam suas bran¬ 
ąuias mediante captaęao e ejeęao de agua, com o beneficio 
colateral da locomoęao por propulsao. Os peixes utilizam 
o movimento do nado ou os movimentos coordenados da 
boca e coberturas branąuiais para ventilar suas branąuias. 
Em ambos os casos, urna corrente de agua entra pela boca 
do peixe, passa pelas fendas na faringe, flui para as bran¬ 
ąuias e entao sai do corpo (Figura 42.22). 

Em peixes, a eficiencia do intercambio gasoso e ma- 
ximizada pela troca por contracorrente, a troca de urna 
substancia ou de calor entre dois lfąuidos ąue fluem em 
sentidos opostos. Na branąuia de peixe, os dois liąuidos 
sao o sangue e a agua. O sangue flui no sentido oposto 
ao da agua que passa pelas branąuias. Por isso, em cada 
ponto da sua trajetória, o sangue e menos saturado de 0 2 
do que a agua que ele encontra (ver Figura 42.22). A me- 
dida que entra em um capilar branąuial, o sangue encon¬ 
tra agua que esta completando a sua passagem atraves da 
branąuia. Exaurida de grandę parte do seu 0 2 dissolvido, 
essa agua, contudo, tem urna P 02 mais alta do que o san¬ 
gue que entra, ocorrendo a transferencia de 0 2 . A medida 
que o sangue continua passando, sua P 02 aumenta gra- 
dativamente, mas o mesmo acontece com a da agua que 
encontra, pois cada posięao sucessiva na trajetória do 
sangue corresponde a urna posięao anterior na passagem 
da agua pelas branąuias. Portanto, ao longo do capilar, o 


gradiente de pressao parciał favorece a difusao de 0 2 da 
agua para o sangue. 

Os mecanismos de troca por contracorrente sao muito 
eficientes. Nas branąuias dos peixes, mais de 80% do 0 2 
dissolvido na agua sao removidos, a medida que ela pas¬ 
sa pela superficie respiratória. Em outras circunstancias, 
a troca por contracorrente contribui para a regulaęao ter- 
mica (ver Capitulo 40) e para o funcionamento dos rins de 
mamiferos (ver Capitulo 44). 

Sistemas traqueais em insetos 

Na maioria dos animais terrestres, as superficies respira- 
tórias sao localizadas no interior do corpo e expóem-se 
a atmosfera apenas mediante tubos estreitos. Embora o 
exemplo mais familiar dessa disposięao seja o pulmao, o 
mais comum e o sistema traąueal dos insetos, urna rede 
de tubos de ar que se ramificam por todo o corpo. Os tu¬ 
bos maiores, chamados de traąueias, abrem-se para o ex- 
terior. Os ramos mais finos se estendem junto a superficie 
de ąuase todas as celulas, onde ocorre a troca gasosa por 
difusao atraves do epitelio umido que reveste as pontas 
dos ramos traąueais. Visto que o sistema traąueal leva o 
ar por urna distancia muito curta em praticamente cada 
celula do corpo de um inseto, ele consegue transportar 0 2 
e C0 2 sem a participaęao do sistema circulatório aberto 
do animal. 

Para os insetos peąuenos, a difusao pela traąueia leva 
0 2 e remove C0 2 suficientes para sustentar a respiraęao ce- 
lular. Os insetos maiores atendem suas demandas energe- 
ticas mais eleyadas mediante yentilaęao dos seus sistemas 




Troca por contracorrente 

Po 2 (mmHg) na agua 


Difusao 
liąuida de 
0 2 da agua 
para o 
sangue 


Arco 

branguial 


Sangue pobre em 0 2 


Sangue rico em 0 2 

X 


Vasos 

sangumeos 


Fluxo 
de agua 


▲ Figura 42.22 Estrutura e funęao das 
branąuias de peixes. Um peixe bombeia con- 
tinuamente agua atraves da boca e sobre os ar- 
cos branąuiais, empregando movimentos coor¬ 
denados das mandibulas e operculo (cobertura 
branąuial) para a ventilaęao. (Um peixe nadando 
pode apenas abrir a boca e deixar o fluxo da agua 
passar pelas branąuias.) Cada arco branąuial tem 
duas fileiras de filamentos, compostos de placas 
achatadas denominadas lamelas. O sangue que 
passa pelos capilares das lamelas capta 0 2 da 
agua. Observe que o fluxo de contracorrente en¬ 
tre a agua e o sangue mantem um gradiente de 
pressao parciał que aciona a difusao liąuida de 0 2 
da agua para o sangue ao longo do capilar. 


Fluxo da 
agua entre 
as lamelas' 


Fluxo sanguineo atraves 
dos capilares da lamela 


Filamentos 

branąuiais 
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(a) O sistema respiratório de um inseto consiste 
em tubos internos ramificados. Os tubos 
maiores - as traqueias - conectam as 
aberturas externas distribufdas ao longo da 
superffcie do corpo do inseto. Os sacos 
aereos, formados de poręóes ampliadas das 
traqueias, sao encontrados próximos aos 
órgaos que necessitam de um grandę 
fornecimento de oxigenio. 


(b) Aneis de quitina mantem as traqueias abertas, 
permitindo que o ar entre e passe para os 
tubos menores denominados traqueolas. 

As traqueolas ramificadas fornecem ar 
diretamente para as celulas por todo o corpo. 
As traqueolas tern extremidades fechadas 
preenchidas de lfquido (azul-acinzentado). 
Quando o animal esta ativo e utilizando 
mais 0 2 , a maior parte do lfquido e 
distribuida para o corpo. Isso aumenta a 
area de superffcie das traqueolas preenchidas 
com ar em contato com as celulas. 


Tragueolas Mitocóndrias Fibra muscular 



(c) A imagem ao MET acima mostra secęóes 
transversais de traqueolas em um pequeno 
pedaęo do musculo de asa de inseto. Cada 
urna das numerosas mitocóndrias das celulas 
musculares situa-se a aproximadamente 
5 pm de urna tragueola. 


▲ Figura 42.23 Sistema traqueal. 


traąueais, por movimentos corporais rftmicos que compri- 
mem e expandem os tubos de ar como um fole. Por exem- 
plo, considere um inseto em voo, que tern taxa metabóli- 
ca muito alta, consumindo 10 a 200 vezes mais 0 2 do que 
em repouso. Em muitos insetos yoadores, a alternancia de 
contraęao e relaxamento dos musculos das asas bombeia 
ar rapidamente pelo sistema traqueal. As celulas muscu¬ 
lares da asa sao repletas de mitocóndrias que sustentam 
taxas metabólicas elevadas, e os tubos traqueais fornecem 
grandę quantidade de 0 2 para essas organelas geradoras de 
ATP. Portanto, as adaptaęóes dos sistemas traqueais sao 
diretamente relacionadas a bioenergetica (Figura 42.23). 

Pulmóes 

Diferentemente dos sistemas traqueais, que se ramificam 
por todo o corpo do inseto, os pulmóes sao órgaos res- 
piratórios localizados. Representando urna inyaginaęao da 
superffcie corporal, eles sao geralmente subdivididos em 
numerosos sacos. Como a superffcie respiratória de um 
pulmao nao esta em contato direto com todas as outras 
partes do corpo, as distancias devem ser transpostas pelo 
sistema circulatório, que transporta gases entre os pulmóes 
e o resto do corpo. Os pulmóes evolufram em organismos 
com sistemas circulatórios abertos, como as aranhas e os 
caracóis terrestres, bem como nos vertebrados. 

Entre os yertebrados sem branquias, o emprego dos 
pulmóes para as trocas gasosas varia. Os anffbios sao am- 
plamente dependentes da difusao atraves de superffcies cor¬ 
porais externas, como a pele, para realizar trocas gasosas; os 
pulmóes, se presentes, sao relativamente pequenos. Por ou- 
tro lado, a maioria dos repteis, todas as aves e todos os ma- 
mfferos dependem inteiramente dos pulmóes para as trocas 
gasosas. As tartarugas sao urna exceęao; elas suplementam 
a respiraęao pulmonar com trocas gasosas atrayes das su¬ 


perffcies epiteliais umidas contfnuas com sua boca ou anus. 
Pulmóes e respiraęao aerea evolufram em alguns yertebrados 
aquaticos como adaptaęóes para viver em aguas com concen- 
traęao baixa de oxigenio ou para passar parte do tempo ex- 
postos ao ar (p. ex., quando o nfvel de um lago baixa). 

Sistemas respiratórios de mamiferos: um exame 
mais minucioso 

Nos mamiferos, um sistema de ductos ramificados con- 
duz ar para os pulmóes, que estao localizados na cavida- 
de toracica (Figura 42.24). O ar penetra pelas narinas, 
e filtrado por pelos, aquecido, umedecido e submetido a 
percepęao de odores enquanto flui por um labirinto de es- 
paęos na cavidade nasal. A cavidade nasal conduz a faringe, 
urna intersecęao onde os trajetos para o ar e o alimento se 
cruzam. Quando o alimento e engolido, a laringe (a parte 
superior do trato respiratório) move-se para cima e vira a 
epiglote sobre a glote, que e a abertura da traąueia. Isso 
permite que o alimento passe do esófago para o estómago 
(ver Figura 41.10). No restante do tempo, a glote permane- 
ce aberta, permitindo a respiraęao. 

Da laringe, o ar passa para a traqueia. A cartilagem 
que reforęa as paredes da laringe e da traqueia mantem 
aberta essa parte da passagem do ar. Dentro da laringe da 
maioria dos mamiferos, o ar expirado passa rapido por um 
par de faixas elasticas de musculo denominadas dobras vo- 
cais (pregas vocais, em humanos). Os sons sao produzidos 
quando os musculos da laringe sao estendidos, esticando 
as pregas, que vibram. Os sons agudos resultam das pre¬ 
gas rigidamente esticadas yibrando rapidamente; os sons 
graves sao produzidos com pregas menos tensas yibrando 
lentamente. 

A traqueia se ramifica em dois brónąuios, cada um 
dando acesso a cada pulmao. No interior dos pulmóes, os 
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brónąuios se ramificam repetidamente em tubos cada vez 
mais finos chamados de bronąuiolos. O sistema de ductos 
de ar tem o aspecto geral de uma arvore invertida, com o 
tronco sendo a traąueia. O epitelio que reveste os ramos 
principais dessa arvore respiratória e coberto por cilios e 
uma camada fina de muco. O muco retem poeira, pólen e 
outros contaminantes particulados; o batimento dos cilios 
move o muco para cima, em direęao a faringe, onde pode 
ser engolido pelo esófago. Esse processo, as vezes chamado 
de “escada rolante do muco”, desempenha um papel funda- 
mental na limpeza do sistema respiratório. 

Nos mamiferos, a troca gasosa ocorre nos alveolos 
(ver Figura 42.24), sacos de ar agrupados nas pontas dos 
bronąuiolos menores. Os pulmóes humanos contem mi- 
lhóes de alveolos, que juntos tem uma area de superficie de 
cerca de 100 m 2 - 50 vezes maior do que a da pele. O oxige- 
nio do ar entra nos alveolos e se dissolve na camada umida 
que reveste suas superficies internas. Em seguida, ele se 
difunde com rapidez pelo epitelio para a rede de capilares 
que circunda cada alveolo. A difusao liąuida de dióxido de 
carbono ocorre no sentido oposto: dos capilares, atraves 
do epitelio dos alveolos, para o espaęo de ar. 

Na falta de cilios ou de correntes de ar expressivas 
para remover particulas da sua superficie, os alveolos sao 
altamente suscetiveis a contaminaęao. Os leucócitos mo- 
nitoram os alveolos, englobando as particulas estranhas. 
No entanto, se materiał particulado em demasia alcanęar 


os alveolos, as defesas podem ser superadas, levando a in- 
flamaęao e dano irreversivel. Por exemplo, os particulados 
da fumaęa do cigarro que penetram nos alveolos podem 
causar uma reduęao permanente da capacidade pulmonar. 
Nos mineiros de carvao, a inalaęao de grandes ąuantidades 
de pó de carvao pode provocar silicose, doenęa pulmonar 
incapacitante e irreversivel que, as vezes, e letal. 

A pelicula de liąuido que reveste os alveolos esta su- 
jeita a tensao superficial, uma foręa de atraęao que tem 
o efeito de minimizar a area de superficie de um liąuido 
(ver Capitulo 3). Considerando seu diametro diminuto 
(cerca de 0,25 mm), por que os alveolos colapsam sob ten¬ 
sao superficial alta? Acontece que os alveolos produzem 
uma mistura de fosfolipideos e proteinas denominada 
surfactante, agente ativo na superficie , que reveste os al- 
veolos e reduz a tensao superficial. 

Na decada de 1950, Mary Ellen Avery realizou o pri- 
meiro experimento Ugando a deficiencia de surfactante a 
sindrome de aflięao respiratória ( RDS ), doenęa comum em 
crianęas nascidas 6 semanas ou mais antes das datas devidas 
(Figura 42.25). (O tempo total da gestaęao humana e em 
media de 38 semanas.) Mais tarde, estudos revelaram que 
o surfactante costuma aparecer nos pulmóes após 33 sema¬ 
nas de desenvolvimento. Na decada de 1950, a RDS matava 
10 mil crianęas por ano nos Estados Unidos, mas hoje os 
surfactantes sao utilizados com exito no tratamento precoce 
de crianęas prematuras. Bebes tratados e com massa cor- 


Faringe 

Laringe 

(Esófago) 

Traqueia 

Pulmao 

direito 

Brónguio 


Bronguiolo 


Diafragma 


Ramificaęao da 
arteria pulmonar 
(sangue pobre 
em oxigenio) 


l Alveolos 



A Leito capilar denso envolvendo 
os alveolos (MEV) 


A Figura 42.24 Sistema respiratório dos mamiferos. Da cavidade nasal e faringe, o ar ins- 
pirado passa atraves da laringe, traqueia, brónquios ate os bronquiolos, que terminam em alveo- 
los microscópicos revestidos por um epitelio fino e umido. As ramificaęóes das arterias pulmonares 
transportam sangue pobre em oxigenio para os alveolos; as ramificaęóes das veias pulmonares trans- 
portam sangue rico em oxigenio dos alveolos de volta ao coraęao. 
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Pesquisa 


T Figura 42.25 

O que causa a smdrome de aflięao respiratória? 


Experimento Mary Ellen Avery, pesquisadora bolsista na 
Universidade de Harvard, formulou a hipótese de que a falta de 
surfactante causava a sfndrome de aflięao respiratória (RDS, respi¬ 
ratory distress syndrome) em crianęas prematuras. Para testar essa 
hipótese, ela fez amostras de autópsia de pulmóes de crianęas que 
morreram de RDS ou de outras causas. Ela extraiu materiał das 
amostras e deixou-o formar urna pelfcula na agua. Após, ela mediu 
a tensao (em dinas por centfmetro) atraves da superficie da agua e 
registrou a menor tensao superficial observada para cada amostra. 


Resultados Avery observou urn padrao quando agrupou as 
amostras com base na massa corporal da crianęa: menos de 
1.200 g e 1.200 g ou mais. 



<1.200 g >1.200 g 

Massa corporal da crianęa 


Óbitos por RDS 

Óbitos de 
outras causas 


Condusóes Para crianęas com massa corporal de 1.200 g ou 
mais, o materiał daquelas que morreram de RDS exibiu tensao 
superficial muito mais alta do que o daquelas que morreram de 
outras causas. Avery inferiu que os pulmóes das crianęas nor- 
malmente contem urna substancia redutora da tensao superficial 
(hoje, chamada de surfactante) e que a falta dessa substancia era 
urna causa provavel de RDS. Os resultados de crianęas com mas¬ 
sa corporal menor do que 1.200 g eram similares aos de crianęas 
que morreram de RDS, sugerindo que o surfactante nao e nor- 
malmente produzido ate que o feto atinja esse tamanho. 

Fonte\ M. E. Avery e J. Mead, Surface properties in relation to atelectasis and 
hyaline membranę disease. American Journal of Diseases of Children 97:517- 
523 (1959). 


Se os pesquisadores tivessem medido a quantidade de 
surfactante em amostras de pulmóes das crianęas, que representa- 
ęao grafica voce esperaria se o surfactante fosse plotado em relaęao 
a massa corporal da crianęa? 


porał acima de 900 g ao nascer geralmente sobrevivem sem 
problemas de saude no longo prazo. Por suas contribuięóes, 
Avery ganhou a Medalha Nacional de Ciencia em 1991. 

Após estudarmos a rota que o ar percorre ąuando res- 
piramos, examinaremos a seguir o processo da respiraęao 
em si. 


REVISAO DO CONCEITO 42.5 

1. Por que a posięao dos tecidos pulmonares dentro do corpo e 
vantajosa para os animais terrestres? 


2. Após urna chuva torrencial, as minhocas vao para a superfi¬ 
cie. Como voce explicaria esse comportamento das minho¬ 
cas, em termos de necessidades para as trocas gasosas? 

3 UMMMiUMU Descreva o papel da troca por contra- 
corrente na facilitaęao da respiraęao e da termorregulaęao 
(ver Conceito 40.3). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 42.6 


A respiraęao ventila os pulmóes 

Como os peixes, os vertebrados terrestres dependem da 
yentilaęao para manter a concentraęao de 0 2 e a de C0 2 
baixas junto a superficie de trocas gasosas. O processo que 
yentila os pulmóes e a respiraęao, a alternancia de inspi- 
raęao e expiraęao de ar. Diyersos mecanismos evoluiram 
para mover o ar para dentro e para fora dos pulmóes, como 
yeremos considerando a respiraęao em anfibios, aves e 
mamiferos. 

Como um anfibio respira 

Um anfibio como urna ra yentila seus pulmóes por res¬ 
piraęao com pressao positiva, inflando os pulmóes com 
fluxo de ar foręado. Durante o primeiro estagio de inspira- 
ęao, os musculos da parte inferior da cavidade orał puxam 
o ar pelas narinas. A seguir, com as narinas e a boca fecha- 
das, ele levanta a parte inferior da cavidade orał, foręando 
a passagem do ar pela traqueia. Durante a expiraęao, o ar 
e foręado para fora pelo recuo elastico dos pulmóes e pela 
compressao da parede corporal muscular. Quando os ma- 
chos de ras ficam inflados em demonstraęao de agressivi- 
dade ou de corte, eles interrompem o ciclo respiratório e 
retem o ar varias vezes sem permitir qualquer liberaęao. 

Como urna ave respira 

Para trazer ar novo aos seus pulmóes, as aves utilizam oito 
ou nove sacos aereos situados de cada lado dos pulmóes 
(Figura 42.26). Os sacos aereos nao funcionam diretamen- 
te nas trocas gasosas, mas atuam como foles que mantem o 
ar circulando atraves dos pulmóes. Em vez de alveolos, que 
sao extremidades mortas, os locais de trocas gasosas nos 
pulmóes sao canais diminutos denominados parabrónąuios. 
A passagem de ar pelo sistema inteiro - pulmóes e sacos 
aereos - requer dois ciclos de inspiraęao e expiraęao. 

A yentilaęao das aves e altamente eficiente devido a 
duas caracteristicas. Primeiro, quando respiram, as aves 
passam ar sobre a superficie de trocas gasosas em apenas 
um sentido. Segundo, o ar que ingressa nao se mistura com 
o ar ja expirado. 


Como um mamifero respira 

Diferentemente dos anfibios e das aves, os mamiferos empre- 
gam respiraęao com pressao negativa - puxando o ar para 
os pulmóes (Figura 42.27), em vez de empurra-lo. Usando 
a contraęao muscular para expandir atiyamente a cayidade 
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dereub 

(parabrónquios) 
no pulmao 


1 mm 


Sacos aereos 
anteriores 


Sacos aereos 
posteriores 


Pulmóes 


Dois ciclos de inspiraęao e expiraęao sao necessarios para o 

ar passar atraves do sistema. 

O Primeira inspiraęao: o ar enche os sacos aereos posteriores. 

0 Primeira expiraęao: os sacos aereos posteriores se contraem, 
foręando o ar para os pulmóes. 

©Segunda inspiraęao: o ar passa pelos pulmóes e enche os 
sacos aereos anteriores. 

©Segunda expiraęao: a medida que os sacos aereos anteriores 
se contraem, o ar que havia entrado no corpo na primeira 
inalaęao e foręado para fora do corpo. 

A Figura 42.26 Sistema respiratório de aves. Este diagrama 
acompanha a passagem do ar pelo sistema respiratório de uma ave. 
Conforme mostrado, dois ciclos de inspiraęao e expiraęao sao neces¬ 
sarios para o ar percorrer todo o sistema e sair da ave. 


toracica, os mamiferos diminuem a pressao do ar nos pul¬ 
móes a um mvel abaixo da pressao fora do corpo. Visto que o 
gas flui de uma regiao de pressao mais alta para uma regiao 
de pressao mais baixa, o ar passa pelas narinas e pela boca 
e desce pelos tubos respiratórios ate os alveolos. Durante a 
expiraęao, os musculos controlam o relaxamento da cavidade 
toracica e o volume desta e reduzido. O aumento da pressao 
do ar nos alveolos foręa o ar a subir pelos tubos respiratórios 
e sair do corpo. Desse modo, a inspiraęao e sempre ativa e re- 
quer trabalho, ao passo que a expiraęao e geralmente passiva. 

A expansao da cavidade toracica durante a inspiraęao 
envolve os musculos intercostais e o diafragma, uma la¬ 
mina de musculo esqueletico que forma a parede inferior 
dessa cavidade. A contraęao de um grupo de musculos 
intercostais expande a caixa toracica, a parede frontal da 
cavidade toracica, foręando as costelas para cima e o es- 
terno para fora. Ao mesmo tempo, o diafragma se contrai, 
expandindo a cavidade toracica para baixo. O efeito do 
movimento descendente do diafragma e similar ao de um 
embolo de uma seringa sendo puxado. 

Dentro da cavidade toracica, uma membrana dupla 
envolve os pulmóes. A camada interna dessa membrana 
adere-se ao lado externo dos pulmóes, e a camada exter- 
na adere-se a parede da cavidade toracica. As duas cama- 
das sao separadas por um espaęo estreito preenchido com 
liquido. Devido a tensao superficial no Hquido, as duas 


camadas permanecem juntas, como duas placas de vidro 
separadas por uma pelicula de agua. As camadas podem 
deslizar suavemente uma sobre a outra, mas nao podem 
ser facilmente separadas. Assim, o volume da cavidade to¬ 
racica e o volume dos pulmóes mudam em unissono. 

Dependendo do mvel de atividade, musculos adicio- 
nais podem ser recrutados para auxiliar na respiraęao. 
Os musculos intercostais e o diafragma sao suficientes 
para alterar o volume dos pulmóes quando um mamifero 
esta em repouso. Durante o exercicio, outros musculos do 
pescoęo, das costas e do peito aumentam o volume da ca- 
vidade toracica pela elevaęao da caixa toracica. Nos cangu- 
rus e em alguns outros mamiferos, a locomoęao provoca 
um movimento ritmico de órgaos abdominais, incluindo o 
estómago e o figado. O resultado lembra o movimento de 
uma bomba tipo pistao que empurra e puxa o diafragma, 
aumentando o volume de ar que entra e sai dos pulmóes. 

O volume de ar inspirado e expirado na respiraęao e 
denominado volume corrente. Nos humanos em repou¬ 
so, em media, esse volume e de aproximadamente 500 mL. 
O volume corrente durante a inspiraęao maxima e a expira- 
ęao e a capacidade yital, cerca de 3,4 L e 4,8 L para mulhe- 
res e homens jovens, respectivamente. O ar que permanece 
após uma expiraęao foręada e o volume residual. Com a 
idade, o pulmao perde sua resiliencia, e o volume residual 
aumenta em detrimento da capacidade vital. 

Como os pulmóes dos mamiferos nao se esvaziam com- 
pletamente em cada respiraęao e como a inspiraęao ocorre 
nas mesmas rotas aereas que a expiraęao, cada inspiraęao 
mistura ar que ingressa com ar residual, exaurido de oxige- 
nio. Por isso, a P 02 nos alveolos e sempre bem menor do que 
na atmosfera. A P 02 maxima nos pulmóes e tambem menor 
em mamiferos do que em aves, que tern um fluxo unidire- 



A caixa 
toracica se 
expande a 
medida que 
os musculos 
intercostais se 
contraem. 



A caixa 
toracica fica 
menor a 
medida que 
os musculos 
toracicos 
relaxam. 


© INSPIRAęAO: O diafragma se 
contrai (movimento para baixo). 


Q EXPIRAęAO: O diafragma 
relaxa (movimento para baixo). 


A Figura 42.27 Respiraęao com pressao negativa. Um ma¬ 
mifero respira pela mudanęa da pressao do ar nos pulmóes em rela- 
ęao a pressao da atmosfera externa. 


As pa red es dos aheolos eon tern fi bras elasticas, o que 
permite sua expansao e contraęao a cada respiraęao. Se os alveolos 
perderem sua elasticidade, como isso afetaria as trocas gasosas nos 
pulmóes? 
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cional de ar pelos pulmóes. Essa e a razao 
pela qual as aves tem melhor desempenho 
do que os mamiferos nas grandes altitu- 
des. Por exemplo, os humanos tem grandę 
dificuldade de obter 0 2 suficiente quan- 
do escalam grandes elevaęóes, como na 
Cordilheira do Himalaia. O ganso Anser 
indicus e outras especies de aves, no en- 
tanto, voam facilmente sobre essa cordi¬ 
lheira durante suas migraęóes. 


A Figura 42.28 Controle homeostatico da respiraęao. 


] Suponha que uma pessoa comeęasse a respirar muito rapidamente enquanto 
em repouso. Descreva os efeitos sobre os nlveis de C0 2 no sangue e os passos pelos quais 
o circuito de retroalimentaęao restauraria a homeostase. 


Controle da respiraęao nos humanos 

Embora voce possa prender o ar ou res¬ 
pirar mais rapido e mais intensamente, 
na maior parte do tempo a respiraęao e 
regulada por mecanismos involuntarios. 

Esses mecanismos de controle garantem 
que as trocas gasosas sejam coordenadas 
com a circulaęao sanguinea e com a de- 
manda metabólica. 

Os neurónios responsaveis pela 
regulaęao da respiraęao estao no bul- 
bo (medula oblonga), perto da base do 
cerebro (Figura 42.28). Os circuitos neurais no bulbo 
formam um par de centros de controle da respiraęao que 
estabelecem o ritmo respiratório. Quando voce respira 
intensamente, um mecanismo de retroalimentaęao nega- 
tiva impede a expansao excessiva dos pulmóes: durante a 
inspiraęao, os sensores que detectam a expansao do tecido 
pulmonar enviam impulsos nervosos para os circuitos de 
controle no bulbo, inibindo nova inspiraęao. 

Na regulaęao da respiraęao, o bulbo utiliza o pH do 
liquido do tecido circundante como um indicador da con¬ 
centraęao de C0 2 no sangue. O pH pode ser usado dessa 
maneira porque o C0 2 do sangue e o principal determinan¬ 
tę do pH do liquido cerebrospinal, o liquido que circunda o 
cerebro e a medula espinal.O dióxido de carbono se difun- 
de do sangue para o liquido cerebrospinal, onde reage com 
a agua e forma acido carbónico (H 2 C0 3 ). O H 2 CO s pode, 
entao, dissociar-se em um ion bicarbonato (HC0 3 - ) e um 
ion hidrogenio (H ): 

co 2 + h 2 o h 2 co 3 hco 3 ~+ H + 

Considere o que acontece se a atividade metabólica aumen- 
ta, como ocorre durante um exerdcio fisico. O aumento do 
metabolismo eleva a concentraęao de C0 2 no sangue e no li- 
quido cerebrospinal. Pelas reaęóes mostradas acima, a con¬ 
centraęao mais alta de C0 2 leva a um aumento da concen¬ 
traęao de H + , diminuindo o pH. Os sensores no bulbo e nos 
vasos sanguineos principais detectam essa alteraęao no pH. 
Em resposta, os circuitos de controle do bulbo aumentam a 
intensidade e a taxa de respiraęao (ver Figura 42.28). Ambas 
permanecem altas, ate que o excesso de C0 2 seja eliminado 
no ar expirado e o pH retorna ao valor normal. 

Em geral, o nivel de 0 2 no sangue tem pequeno efeito 
nos centros de controle da respiraęao. Contudo, quando 
o mvel de 0 2 fica muito baixo (nas altitudes elevadas, por 


exemplo), os sensores de 0 2 na aorta e nas arterias caróti- 
das no pescoęo enviam sinais para os centros de controle 
da respiraęao, que respondem aumentando a taxa respira- 
tória. A regulaęao da respiraęao e modulada por circuitos 
neurais adicionais, principalmente na ponte, uma parte do 
cerebro próxima ao bulbo. 

O controle da respiraęao e eficaz apenas se a ventila- 
ęao for coordenada com o fluxo sanguineo atraves dos ca- 
pilares alveolares. Durante o exercicio fisico, por exemplo, 
essa coordenaęao acopla um crescimento da taxa de res¬ 
piraęao, que aumenta a absoręao de 0 2 e a eliminaęao de 
C0 2 , com elevaęao no debito cardiaco. 


REVISA0 DO CONCEITO 42.6 

1. Como um aumento na concentraęao de C0 2 no sangue afeta 
o pH do liquido cerebrospinal? 

2. A queda no pH sanguineo causa aumento na frequencia car- 
dfaca. Qual e a funęao desse mecanismo-controle? 

I Se uma lesao abrisse um pequeno oriffcio nas 
membranas que envolvem seus pulmóes, que efeito voce 
esperaria no funcionamento pulmonar? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 42.7 

As adaptaędes para as trocas gasosas induem 
pigmentos que ligam e transportam gases 

As altas necessidades metabólicas de muitos animais exi- 
gem trocas de grandes quantidades de 0 2 e C0 2 . Nesta 
seęao, examinaremos como os pigmentos respiratórios - 
moleculas presentes no sangue - facilitam as trocas me- 
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diante interaęóes com 0 2 e C0 2 . Investigaremos tambem 
adaptaęóes fisiológicas que permitem aos animais serem 
ativos sob condięóes de alta carga metabólica ou condi- 
ęóes muito limitantes de P 02 . Como base para a exploraęao 
desses tópicos, vamos resumir o circuito basico de trocas 
gasosas em humanos. 

Coordenaęao da circulaęao e da troca gasosa 

As pressóes parciais de 0 2 e C0 2 no sangue variam a me- 
dida que os gases se movem entre o ar, sangue e outros 
tecidos do corpo, conforme mostrado na Figura 42.29. 
O Durante a inspiraęao, o ar que ingressa se mistura com 
o ar remanescente nos pulmóes. © A mistura resultante 
formada nos alveolos tern urna P Q2 mais elevada e urna 
P C02 mais baixa do que no sangue que flui pelos capilares 
alveolares. Por conseguinte, favorecida pelo gradiente da 
pressao parciał, existe urna difusao liquida de 0 2 do ar nos 
alveolos para o sangue. Enquanto isso, o C0 2 no sangue se 
difunde para o ar nos alveolos. © No momento em que o 
sangue sai dos pulmóes nas veias pulmonares, suas P 02 e 
P C02 equivalem aos valores para esses gases nos alveolos. 
Após retornar ao coraęao, esse sangue e bombeado pelo 
circuito sistemico. 

© Nos capilares sistemicos, os gradientes de pressao 
parciał favorecem a difusao liquida de 0 2 para fora do san¬ 
gue e de C0 2 para o sangue. Esses gradientes existem por- 
que a respiraęao celular nas mitocóndrias das celulas pró- 
ximas de cada capilar remove 0 2 e adiciona C0 2 ao liquido 
intersticial circundante. 0 Após liberar 
0 2 e captar C0 2 , o sangue e devolvido 
ao coraęao e bombeado novamente aos 
pulmóes. © Nos pulmóes, ocorre troca 
atraves dos capilares alveolares, resulta- 
do no ar expirado enriquecido de C0 2 e 
parcialmente exaurido de 0 2 . 


Pigmentos respiratórios 

A solubilidade baixa do 0 2 na agua (e, 
portanto, no sangue) representa um pro- 
blema para os animais que dependem do 
sistema circulatório para transporta-lo. 
Por exemplo, urna pessoa necessita de 
quase 2 litros de 0 2 por minuto duran¬ 
te um exercicio intenso; todo esse 0 2 
deve ser transportado no sangue, dos 
pulmóes para os tecidos em atividade. 
Entretanto, sob temperatura corporal 
e pressao atmosferica normais, apenas 
4,5 mL de 0 2 conseguem dissolver-se em 
um litro de sangue nos pulmóes. Mesmo 
se 80% do 0 2 dissolvido fossem trans- 
portados aos tecidos, o coraęao ainda 
necessitaria bombear 555 litros de san¬ 
gue por minuto! 

Na yerdade, os animais transportam 
a maior parte do seu 0 2 ligado a protei- 


nas chamadas de pigmentos respiratórios. Os pigmentos 
respiratórios circulam no sangue ou na hemolinfa e muitas 
vezes estao no interior de celulas especializadas. Os pig¬ 
mentos aumentam bastante a quantidade de 0 2 que pode 
ser transportada no Hquido circulatório (de 4,5 ate cerca 
de 200 mL de 0 2 por litro no sangue de mamiferos). No 
nosso exemplo de urna pessoa se exercitando com taxa de 
fornecimento de 80% de 0 2 , a presenęa de um pigmen- 
to respiratório reduz o debito cardiaco necessario para o 
transporte de 0 2 a um volume viavel de 12,5 litros de san¬ 
gue por minuto. 

Urna diversidade de pigmentos respiratórios evoluiu 
nos animais. Com algumas exceęóes, essas moleculas tern 
urna caracteristica (por isso, o termo pigmento) e consis- 
tem em um metal ligado a urna proteina. Um exemplo e o 
pigmento azul hemocianina , que tern o cobre como com- 
ponente de ligaęao ao oxigenio e e encontrado em artrópo- 
des e muitos moluscos. 

O pigmento respiratório de quase todos os yertebrados 
e muitos inyertebrados e a hemoglobina. Nos yertebrados, 
ela esta contida nos eritrócitos e tern quatro subunidades 
(cadeias polipeptidicas), cada qual com um cofator chama- 
do de grupo heme, o qual tern um atomo de ferro no centro. 
Cada atomo de ferro se liga a urna molecula de 0 2 , de modo 
que urna molecula de hemoglobina pode transportar quatro 
moleculas de 0 2 .Como todos os pigmentos respiratórios, a 
hemoglobina se liga reversivelmente ao 0 2 , captando-o nos 
pulmóes ou branquias e liberando-o em outras partes do 
corpo. Esse processo e intensificado pela cooperaęao entre 
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A Figura 42.29 Captaęao e liberaęao de gases respiratórios. 

5e voc ^ conscientemente foręasse mais ar para fora dos pulmóes a cada mo¬ 
mento que expirasse, como isso afetaria os valores mostrados na figura? 
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as subunidades de hemoglobina 
(ver Conceito 8.5). Quando 0 2 se 
liga a uma subunidade, as outras 
mudam levemente de conforma¬ 
ęao, aumentando a afinidade por 
0 2 . Quando ąuatro moleculas de 
0 2 estao ligadas e uma subuni¬ 
dade libera seu 0 2 , as outras tres 
subunidades liberam 0 2 mais fa- 
cilmente, a medida que uma mu- 
danęa na conformaęao associada 
diminui a afinidade delas por 0 2 . 

A cooperaęao na ligaęao e liberaęao de 0 2 se acentua 
na curva de dissociaęao da hemoglobina (Figura 42.30a). 
Na faixa da P 02 onde a curva de dissociaęao tern inclinaęao 
acentuada, mesmo uma leve mudanęa na P 02 faz a hemo¬ 
globina captar ou liberar uma ąuantidade substancial de 
0 2 . A parte ingreme da curva corresponde a faixa de P 02 
encontrada em tecidos do corpo. Quando as celulas de um 
determinado local comeęam a trabalhar mais intensamen- 
te - durante um exercicio fisico, por exemplo - a P 02 di¬ 
minui na sua proximidade a medida que o 0 2 e consumido 
na respiraęao celular. Por causa da cooperaęao das subuni¬ 
dades, uma leve queda na P 02 provoca um aumento relati- 
yamente grandę na quantidade de 0 2 que o sangue libera. 

A produęao de C0 2 durante a respiraęao celular pro- 
move a liberaęao de 0 2 pela hemoglobina nos tecidos em 
atividade. Como ja vimos, o C0 2 reage com a agua, for- 
mando acido carbónico, que diminui o pH do seu entorno. 
O pH baixo, por sua vez, diminui a afinidade da hemoglobi¬ 
na por 0 2 , efeito denominado efeito Bohr (Figura 42.30b). 
Assim, onde a produęao de C0 2 e maior, a hemoglobina li¬ 
bera mais 0 2 , que pode entao ser usado para sustentar mais 
respiraęao celular. 

A hemoglobina tambem auxilia no tamponamento do 
sangue - isto e, impedindo alteraęóes prejudiciais no pH. 
Alem disso, ela tern um papel menor no transporte de C0 2 , 
tópico que examinaremos a seguir. 

Transporte do dióxido de carbono 

Apenas cerca de 7% do C0 2 liberado pelas celulas em res¬ 
piraęao sao transportados em soluęao no plasma sangui- 
neo. O restante se difunde do plasma para os eritrócitos 
e reage com a agua (reaęao catalisada pela enzima ani- 
drase carbónica), formando H 2 C0 3 . O H 2 CO s se dissocia 
facilmente em H + e HC0 3 _ . A maior parte do H + se liga 
a hemoglobina e outras proteinas, minimizando a mudan¬ 
ęa no pH sanguineo. A maior parte do HC0 3 ~ se difunde 
para fora dos eritrócitos e e transportada no plasma para 
os pulmóes. O HCO s remanescente, representando cerca 
de 5% do C0 2 , se liga a hemoglobina e e transportado nos 
eritrócitos. 

Quando o sangue flui nos pulmóes, as pressóes par- 
ciais relativas de C0 2 favorecem a difusao liquida desse 
gas para fora do sangue. A medida que o C0 2 se difunde 
para os alveolos, a quantidade de C0 2 no sangue diminui. 
Esse decrescimo desloca o equilibrio quimico em favor da 
conyersao de HC0 3 _ em C0 2 , permitindo a difusao liquida 
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(a) Po 2 e dissociaęao da hemoglobina em pH 7,4. A curva mostra 
as quantidades relativas de 0 2 ligado a hemoglobina exposta a 
soluęóes com diferente Po 2 . Em uma Po 2 de 100 mmHg, tipica nos 
pulmóes, a hemoglobina esta saturada com aproximadamente 
98% de O 2 . Em uma Po 2 de 40 mmHg, comum nos tecidos em 
repouso, a hemoglobina esta saturada com aproximadamente 
70%, tendo liberado quase um teręo do seu 0 2 . Conforme 
mostrado no grafico acima, a hemoglobina pode liberar muito mais 
0 2 para os tecidos metabolicamente muito ativos, como os tecidos 
musculares durante o exercicio fisico. 



(b) pH e dissociaęao da hemoglobina. Em tecidos muito ativos, o 
C0 2 da respiraęao celular reage com a agua para formar acido 
carbónico, diminuindo o pH. Como os fons hidrogenio afetam a 
conformaęao da hemoglobina, uma queda no pH desloca a curva 
de dissociaęao de 0 2 para a direita (efeito Bohr). Em certa Po 2 , a 
hemoglobina libera mais 0 2 em um pH mais baixo, sustentando 
o aumento da respiraęao celular. 

A Figura 42.30 Curvas de dissociaęao da hemoglobina a 37°C. 


de C0 2 para os alveolos. No geral, o gradiente de P C02 e 
suficiente para reduzir a P C02 em aproximadamente 15% 
durante a passagem do sangue pelos pulmóes. 

Adaptaęóes respiratórias de mamiferos 
mergulhadores 

Os animais variam consideravelmente quan- 
to a sua capacidade de passar um tempo em ambientes 
onde nao ha acesso ao seu meio respiratório normal - por 
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exemplo, ąuando um mamifero de respiraęao aerea mer- 
gulha. Enąuanto a maioria dos humanos, mesmo mergu- 
lhadores experientes, nao consegue prender a respiraęao 
por mais de 2 ou 3 minutos ou nadar a mais de 20 m de 
profundidade, a foca-de-weddell da Antartica mergulha 
rotineiramente de 200 a 500 m, onde permanece por 20 
minutos ate mais de urna hora. (Os seres humanos conse- 
guem permanecer submersos por periodos comparaveis, 
mas apenas com eąuipamento especializado e tubos de ar 
comprimido.) Outro animal mergulhador, o elefante-ma- 
rinho, alcanęa profundidades de 1.500 
m e permanece submerso por 2 horas! 

Por meio de um rastreador, um elefan- 
te-marinho foi monitorado por 40 dias 
no mar; nesse periodo, ele mergulhou 
ąuase continuamente e permaneceu na 
superficie por periodos inferiores a 6 
minutos. 

A capacidade das focas e de outros 
mamiferos em energizar seus corpos 
durante mergulhos longos expóe dois 
fenómenos relacionados: a resposta 
aos desafios ambientais durante um 
periodo curto mediante ajustes fisio- 
lógicos e as adaptaęóes durante um pe¬ 
riodo longo como resultado da seleęao 
natural. Utilizaremos a foca-de-weddell 
para explorar os dois fenómenos. 

Urna adaptaęao dos mamiferos mergulhadores para 
periodos submersos prolongados e a capacidade de arma- 
zenar grandes ąuantidades de 0 2 em seus corpos. Embora 
tenha pulmóes relativamente peąuenos, em comparaęao 
com os humanos, a foca-de-weddell tern em torno de duas 
vezes o volume de sangue por ąuilograma de massa corpo- 
ral. Alem disso, as focas e outros animais mergulhadores 
tern em seus musculos urna alta concentraęao de urna pro¬ 
teina armazenadora de oxigenio denominada mioglobina. 
Por isso, comparada com os humanos, a foca-de-weddell 
consegue armazenar aproximadamente o dobro de 0 2 por 
ąuilograma da massa corporal. 

Os mamiferos mergulhadores nao só tern um esto- 
que de 0 2 relativamente grandę, mas tambem apresentam 
adaptaęóes que o conseryam. Eles nadam com pouco es- 



A Foca-de-Weddell 


foręo muscular e deslizam passivamente por periodos pro¬ 
longados. Durante um mergulho, a freąuencia cardiaca e a 
taxa de consumo de 0 2 diminuem; a maior parte do sangue 
e direcionada para o cerebro, medula espinal, olhos, glan- 
dulas suprarrenais e, em focas prenhes, placenta. O forne- 
cimento de sangue para os musculos e restrito ou, em mer¬ 
gulhos mais demorados, completamente interrompido. 
Durante mergulhos de mais de 20 minutos, os musculos 
de urna foca-de-weddell consomem o 0 2 armazenado na 
mioglobina e, entao, obtem ATP a partir da fermentaęao 
em vez da respiraęao (ver Capitulo 9). 

Como essas adaptaęóes surgiram 
no curso da evoluęao? Todos os ma¬ 
miferos, incluindo os humanos, tern 
um reflexo de mergulhador desenca- 
deado por um mergulho ou queda na 
agua. Quando o rosto entra em contato 
com a agua fria, a freąuencia cardiaca 
decresce imediatamente e ocorre urna 
reduęao do fluxo sanguineo para as 
extremidades do corpo. Mudanęas 
geneticas que reforęaram esse reflexo 
teriam proporcionado urna vantagem 
seletiva para os ancestrais das focas em 
forrageio debaixo d agua. Igualmente, 
yariaęóes geneticas que aumentaram 
atributos como o volume de sangue ou 
a concentraęao de mioglobina teriam 
melhorado a capacidade de mergulho e, por isso, sido fa- 
yorecidas durante a seleęao ao longo de muitas geraęóes. 


REVISAO DO CONCEITO 42.7 


1. O que determina se a difusao liquida de 0 2 e C0 2 e para den- 
tro ou para fora dos capilares nos tecidos e próximos aos 
alveolos? Explique. 

2. Como o efeito Bohr auxilia no fornecimento de 0 2 para teci¬ 
dos muito ativos? 

3. Um medico pretende administrar bicarbonato 
(HC0 3 ~) a um paciente que esta com a respiraęao acele- 
rada. O que o medico esta supondo a respeito da situaęao 
qufnnica do sangue do paciente? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


42 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 42.1 

Os sistemas circulatórios conectam as superficies de 
trocas com celulas em todo o corpo (p. 916-920) 

• Nos animais com planos corporais simples, a cavidade gastrovas- 
cular medeia as trocas entre o ambiente e as celulas que podem 


ser alcanęadas por difusao. Como em distancias longas a difusao e 
lenta, os animais mais complexos tern um sistema circulatório que 
movimenta o liquido entre as celulas e os órgaos que realizam as 
trocas com o ambiente. Os artrópodes e a maioria dos moluscos 
apresentam um sistema circulatório aberto, no qual a hemolinfa 
banha os órgaos diretamente. Os vertebrados tern um sistema cir¬ 
culatório fechado, no qual o sangue circula em urna rede fechada 
de bombas e vasos. 

• O sistema circulatório fechado dos vertebrados consiste em san¬ 
gue, vasos sanguineos e um coraęao com duas a quatro camaras. 









O sangue bombeado por um yentriculo cardiaco passa para as ar- 
terias e, entao, para os capilares, locais de trocas ąuimicas entre o 
sangue e o liąuido intersticial. As veias trazem o sangue de volta 
dos capilares para um atrio, que transfere o sangue para um ven- 
triculo. Os peixes ósseos, raias e tubaróes tern urna unica bomba 
em sua circulaęao. Os vertebrados com respiraęao aerea tern duas 
bombas combinadas em um coraęao simples. As variaęóes no nu- 
mero e separaęao dos ventriculos refletem adaptaęóes a diferentes 
ambientes e necessidades metabólicas. 

1 Com relaęao a distancia percorrida, a direęao percorrida e a foręa 
motriz, como o fluxo de um liquido em um sistema circulatório fechado 
difere do movimento de moleculas entre celulas e o seu ambiente? 


CONCEITO 


42.2 


Os ciclos coordenados de contraęao cardiaca acionam 
a circulaęao dupla nos mamiferos (p. 920-923) 

• O yentriculo direito bombeia o sangue para os pulmóes, onde ele 
capta 0 2 e libera C0 2 . O sangue rico em oxigenio (arterial) proce- 
dente dos pulmóes, entra no atrio esąuerdo do coraęao e e bombe¬ 
ado para os tecidos do corpo pelo yentriculo esąuerdo. O sangue 
retorna ao coraęao pelo atrio direito. 
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• O ciclo cardiaco, urna seąuencia completa do bombeamento e 
preenchimento do coraęao, consiste em um periodo de contraęao, 
denominado sistole, e um periodo de relaxamento, denominado 
diastole. O funcionamento do coraęao pode ser avaliado pela me- 
dięao da pulsaęao (numero de vezes que o coraęao bate por minu¬ 
to) e do debito cardiaco (volume de sangue bombeado por cada 
yentriculo por minuto). 

• O batimento cardiaco se origina com impulsos no nodo sinoatrial 
(SA) (marca-passo) do atrio direito. Eles desencadeiam a contraęao 
atrial e sao retardados no nodo atrioventricular (AV); a seguir, sao 
conduzidos por ramos do feixe e fibras de Purkinje, desencadeando 
a contraęao yentricular. O sistema neryoso, os hormónios e a tem¬ 
peratura corporal afetam a atiyidade do marca-passo. 


| Que mudanęas no funcionamento cardiaco voce poderia esperar 
após a substituięao cirurgica de urna valvula defeituosa? 


A pressao sanguinea e alterada por mudanęas no debito cardiaco e 
por constrięao variavel das arteriolas. 

• O liąuido vaza para fora dos capilares e e devolvido ao sangue pelo 
sistema linfatico, que tambem atua na defesa contra infecęóes. 

| Se voce colocasse seu antebraęo sobre a sua cabeęa, como mudaria 
a pressao sanguinea nesse braęo, caso ela ocorresse ? Explique. 

CONCEITO 42.4 

Os componentes sanguineos atuam nas trocas, no 
transporte e na defesa (p. 928-933) 

• O sangue total consiste em celulas e fragmentos celulares (plaąue- 
tas) suspensos em urna matriz liąuida denomina plasma. As pro- 
teinas plasmaticas influenciam o pH do sangue, a pressao osmótica 
e a yiscosidade; elas atuam tambem no transporte de lipideos, na 
imunidade (anticorpos) e na coagulaęao sanguinea (fibrinogenio). 
Os eritrócitos, ou glóbulos yermelhos, transportam 0 2 . Cinco ti- 
pos de leucócitos, ou glóbulos brancos, atuam na defesa contra 
microrganismos e substancias estranhas no sangue. As plaąuetas 
atuam na coagulaęao do sangue, urna cascata de reaęóes que con- 
verte o fibrinogenio plasmatico em fibrina. 

• Urna diversidade de doenęas prejudica o funcionamento do siste¬ 
ma circulatório. Na anemia falciforme, um tipo aberrante de he¬ 
moglobina altera a forma e a funęao de eritrócitos, provocando o 
bloąueio de vasos sanguineos peąuenos e um decrescimo na capa- 
cidade de transporte de oxigenio pelo sangue. Na doenęa cardio- 
yascular, a inflamaęao do revestimento arterial aumenta o depósito 
de lipideos e celulas, resultando no potencial de dano ao coraęao ou 
ao cerebro, com ameaęa a vida. 

}} Na ausencia de infecęao, que porcentagem de celulas do sangue 
humano sao leucócitos? 

CONCEITO 42.5 

As trocas gasosas ocorrem atraves de superficies 
respiratórias especializadas (p. 933-938) 

• Em todos os locais de trocas gasosas, um gas passa por difusao 
liąuida de onde sua pressao parciał e mais alta para onde ela e mais 
baixa. O ar tern maior tendencia a realizar trocas gasosas do que a 
agua, pois apresenta conteudo maior de 0 2 , alem de densidade e 
yiscosidade mais baixas. 

• A estrutura e a organizaęao das superficies respiratórias diferem 
entre as especies animais. As branąuias sao evaginaęóes da super- 
ficie do corpo especializada para trocas gasosas na agua. A eficacia 
das trocas gasosas em algumas branąuias, incluindo as dos peixes, 
e aumentada por yentilaęao e por troca por contracorrente entre 
o sangue e a agua. As trocas gasosas em insetos dependem de um 
sistema traąueal, urna rede ramificada de tub os que trazem 0 2 di- 
retamente para as celulas. As aranhas, os caracóis e a maioria dos 
yertebrados terrestres tern pulmóes internos. Nos mamiferos, o ar 
inspirado pelas narinas passa pela faringe ate a traąueia, brónąuios, 
bronąuiolos e alveolos sem saida, onde ocorrem as trocas gasosas. 

] Por que a altitude quase nao tern efeito sobre a capacidade de um 
a ni mai em livrar-se do C0 2 por meio da troca gasosa? 


CONCEITO 42.3 

Os padróes de pressao e de fluxo arteriais refletem a 
estrutura e a organizaęao dos vasos sanguineos 
(p. 923-927) 

• Os vasos sanguineos tern estruturas bem adaptadas as funęóes. 
Os capilares apresentam diametros estreitos e paredes finas que fa- 
cilitam as trocas gasosas. A yelocidade do fluxo sanguineo e menor 
nos leitos capilares como conseąuencia de sua grandę area total em 
secęao transversal. As arterias contem paredes elasticas espessas 
que mantem a pressao sanguinea. As veias contem valvulas uni- 
direcionais que contribuem para o retorno do sangue ao coraęao. 


CONCEITO 42.6 

A respiraęao ventila os pulmóes (p. 938-940) 

• Os mecanismos de respiraęao variam substancialmente entre os 
yertebrados. Um anfibio yentila seus pulmóes por respiraęao com 
pressao positiva, que foręa a passagem do ar pela traąueia. As aves 
utilizam um sistema de sacos de ar que atuam como foles, para 
manter o ar fluindo ao longo dos pulmóes em um unico sentido, 
impedindo a mistura do ar que chega com o que sai. Os mamiferos 
yentilam seus pulmóes por respiraęao com pressao negativa, que 
puxa o ar para os pulmóes ąuando os musculos intercostais e o dia- 
fragma se contraem. O ar que ingressa se mistura com o que sai, 
diminuindo a eficiencia da yentilaęao. 














Sensores detectam o pH do liąuido cerebrospinal (refletindo a con- 
centraęao de C0 2 no sangue), e um centro de controle no bulbo 
(medula oblonga) ajusta a taxa e a intensidade da respiraęao para 
atender as demandas metabólicas. Urna contribuięao adicional ao 
centro de controle e proporcionada por sensores na aorta e nas ar- 
terias carótidas que monitoram os niveis sanguineos de 0 2 e C0 2 
(via pH do sangue). 


7. Comparado com o liąuido intersticial que banha as celulas mus- 
culares em atividade, o sangue que alcanęa essas celulas nas arte- 
riolas tem 

a. P 02 mais alta. 

b. P C02 mais alta. 

c. maior concentraęao de bicarbonato. 

d. pH mais baixo. 


] Como o ar nos pulmóes difere do ar que entra no corpo durante a 
inspiraęao? 

CONCEITO 42.7 

As adaptaęóes para as trocas gasosas induem 
pigmentos que ligam e transportam gases (p. 940-943) 

• Nos pulmóes, gradientes da pressao parciał favorecem a difusao li- 
ąuida de 0 2 para dentro do sangue e de C0 2 para fora dele. A situa- 
ęao oposta ocorre no restante do corpo. Pigmentos respiratórios 
como a hemocianina e a hemoglobina se ligam ao 0 2 , aumentando 
bastante a ąuantidade de 0 2 transportado pelo sistema circulatório. 

• Adaptaęóes evolutivas permitem que alguns animais satisfaęam de¬ 
mandas extraordinarias de 0 2 . Os mamiferos mergulhadores pro- 
fundos estocam 0 2 no sangue e em outros tecidos e o consomem 
devagar. 

| Como o papę! de um pigmento respiratório assemelha-se ao de urna 
enzima ? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


N(VEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Qual dos seguintes sistemas respiratórios nao esta intimamente 
associado ao fornecimento de sangue? 

a. os pulmóes de um yertebrado 

b. as branąuias de um peixe 

c. o sistema traąueal de um inseto 

d. a pele de urna minhoca 

2. O sangue retornando ao coraęao de um mamifero por meio de 
urna veia pulmonar drena primeiramente para o 

a. atrio esąuerdo. 

b. atrio direito. 

c. yentriculo esąuerdo. 

d. yentriculo direito. 

3. A pulsaęao e urna medida direta da (o) 

a. pressao sanguinea. 

b. volume de um acidente yascular cerebral. 

c. debito cardiaco. 

d. freąuencia cardiaca. 

4. Quando voce prende a respiraęao, qual das seguintes alteraęóes 
gasosas no sangue e a primeira a acionar o impulso de respirar? 

a. aumento de 0 2 

b. diminuięao de 0 2 

c. aumento de C0 2 

d. diminuięao de C0 2 

5. Urna caracteristica que anfibios e humanos tem em comum e 

a. o numero de camaras cardiacas. 

b. urna separaęao completa de circuitos para circulaęao. 

c. o numero de circuitos para circulaęao. 

d. urna baixa pressao sanguinea no circuito sistemico. 

NIVEL 2: APLICAęAO/AN ALI SE 

6. Se urna molecula de C0 2 liberada para o sangue em seu dedo (do 
pe) esąuerdo for expirada do seu nariz, ela deve passar atraves de 
todas as partes a seguir, exceto 

a. a veia pulmonar. 

b. a traąueia. 

c. o atrio direito. 

d. o yentriculo direito. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

8. Plotę a pressao sanguinea em relaęao ao tempo 

para um ciclo cardiaco em humanos, adotando linhas separadas 
para a pressao na aorta, no yentriculo esąuerdo e no yentricu¬ 
lo direito. Abaixo do eixo do tempo, adicione urna seta yertical 
apontando para o momento em que voce espera a ocorrencia de 
um pico na pressao sanguinea atrial. 


10 . 


CONEXAO EVOLUTIVA 

Um dos antagonistas do monstro Godzilla e Mothra, criatura 
gigante semelhante a mariposa com enyergadura de varios me- 
tros. Os maiores insetos conhecidos foram libelulas paleozoi- 
cas com meio metro de enyergadura. Enfocando a respiraęao e 
as trocas gasosas, explique por que os insetos gigantes sao im- 
provaveis. 


PESQUISA CIENTIFICA 


INTERPRETE OS DADOS 


A hemoglobina de um feto hu- 
mano difere da de um adulto. 
Compare as curvas de dissocia- 
ęao das duas hemoglobinas no 
grafico a direita. Descreva como 
elas diferem e proponha urna hi- 
pótese para explicar o beneficio 
dessa diferenęa. 



P 02 (mmHg) 


11. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Centenas de estudos tem yinculado o tabagismo a doenęas car- 
diovasculares e pulmonares. De acordo com a maioria das auto- 
ridades de saude, fumar e a principal causa de óbitos prematuros 
e evitaveis nos Estados Unidos. Quais sao alguns argumentos a 
favor da proibięao total da publicidade de cigarros? Quais sao 
os argumentos dos oposicionistas? Voce e a favor ou contra essa 
proibięao? Explique. 


12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

Alguns atletas se preparam ao nivel do mar para as competięóes, 
dormindo em urna barraca em que a P 02 e mantida baixa. Quan- 
do escalam montanhas elevadas, alguns montanhistas respiram 
com o uso de tubos de 0 2 puro. Em um ensaio sucinto (100-150 
palavras), relacione esses comportamentos ao mecanismo de 
transporte de 0 2 no corpo humano e as interaęóes fisiológicas 
com nosso ambiente gasoso. 


13. 



SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 


A aranha mergulhadora 
(Argyroneta aąuatica) ar- 
mazena ar embaixo d agua 
em urna rede de seda. Ex- 
pliąue por ąue essa adap- 
taęao seria mais yantajo- 
sa do que ter branąuias, 
levando em consideraęao 
diferenęas nos ambientes 
e nos órgaos de trocas ga¬ 
sosas entre os animais. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 












Sistema I 


une 


▲ Figura 43.1 O que desencadeou este ataque de uma 
celula imune sobre um aglomerado de bacterias? 


Reconhecimento e Resposta 

P ara um patógeno - uma bacteria, um fungo, um virus ou outro agente cau- 
sador de doenęa - o ambiente interno de um animal e um habitat qua- 
se ideał O corpo do animal oferece uma fonte nutricional facilmente acessi- 
vel, uma posięao protegida e um meio de transporte para novos ambientes. 
Da perspectiva de um virus da gripe ou resfriado, somos hospedeiros maravi- 
lhosos. Do nosso ponto de observaęao, a situaęao nao e tao ideał Felizmente, 
ao longo do curso da evoluęao, surgiram adaptaęóes que protegem os animais 
de muitos patógenos. 

Celulas do sistema imune nos lfquidos e tecidos do corpo da maioria 
dos animais interagem especificamente com e destroem patógenos. Por 
exemplo, a Figura 43.1 ilustra uma celula imune chamada de macrófago 
(marrom) englobando bacterias em forma de bastao (verdes). Algumas celu¬ 
las do sistema imune sao tipos de leucócitos denominados linfócitos (como 
o da esquerda com bacterias). A maioria dos linfócitos reconhece e respon- 
de a tipos especificos de patógenos. Juntas, as defesas do corpo compóem 
o sistema imune, que capacita um animal a evitar ou limitar muitas infec- 
ęóes. Uma molecula ou celula nao tern de ser patogenica para provocar uma 
resposta imune, mas neste capitulo enfocaremos o papel do sistema imune 
na defesa contra patógenos. 

As primeiras linhas de defesa oferecidas pelos sistemas imunes ajudam a 
impedir que os patógenos penetrem no corpo. Por exemplo, uma cobertura 
externa, como a pele ou uma carapaęa, bloqueia a entrada de muitos patóge¬ 
nos. Contudo, a vedaęao completa da superficie do corpo e impossfyel, pois as 
trocas gasosas, a nutrięao e a reproduęao requerem aberturas para o ambien- 


CONCEITOS-CHAVE 

43.1 Na imunidade inata, o re¬ 
conhecimento e a resposta 
dependem de caracteristi- 
cas comuns aos grupos de 
patógenos 

43.2 Na imunidade adaptativa, 
os receptores proporcionam 
reconhecimento especifico 
dos patógenos 

43.3 A imunidade adaptativa 
defende contra infecęóes 
das celulas e dos liquidos 
corporais 

43.4 Os disturbios no funciona- 
mento do sistema imune 
podem provocar ou exacer- 
bar doenęas 
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te. As secreęóes que retem ou matam micróbios protegem 
as entradas e saidas, enąuanto os revestimentos do trato 
digestório, das rotas respiratórias e de outras superficies 
de trocas proporcionam barreiras adicionais as infecęóes. 

Se um patógeno rompe as barreiras de defesas e pene- 
tra no corpo, o problema de como rechaęar o ataąue muda 
substancialmente. Urna vez hospedado nos liąuidos e nos 
tecidos corporais, o invasor nao e mais um estranho. Para 
combater infecęóes, o sistema imune de um animal deve 
detectar particulas e celulas estranhas dentro do corpo. Em 
outras palavras, um sistema imune funcionando adeąua- 
damente distingue o nao próprio do próprio. Como isso e 
alcanęado? As celulas do sistema imune produzem mole- 
culas receptoras que se ligam especificamente as molecu- 
las das celulas estranhas ou dos virus e ativam as respostas 
de defesa. A ligaęao especifica de receptores do sistema 
imune as moleculas estranhas e um tipo de reconhecimento 
molecular e e um evento central na identificaęao de parti¬ 
culas e celulas nao próprias. 

Dois tipos de reconhecimento molecular fornecem a 
base para os dois tipos de defesa imune encontrados nos 
animais: imunidade inata, que e comum a todos os ani- 
mais, e imunidade adaptativa, que e encontrada apenas 
nos vertebrados. A Figura 43.2 resume esses dois tipos 
de imunidade, destacando as semelhanęas e diferenęas 
fundamentais. 

Na imunidade inata, que abrange as defesas de barrei¬ 
ras, o reconhecimento molecular depende de um pequeno 
conjunto de proteinas receptoras que se ligam a moleculas 
ou estruturas ausentes nos corpos animais, mas comuns a 
um grupo de virus, bacterias ou outros micróbios. A liga¬ 
ęao de um receptor da imunidade inata a urna molecula es- 


Patógenos 
(bacterias, fungos 
e vfrus) 






IMUNIDADE INATA 

(todos os animais) 

• Reconhecimento de 
caracterfsticas compartilhadas 
por amplas faixas de 
patógenos, usando um 
conjunto pequeno de 
receptores. 

• Resposta rapida 


Defesas de barreiras 

Pele 

Membranas mucosas 
Secreęóes 


l 


Defesas internas: 

Celulas fagocfticas 
Celulas assassinas naturais 
Proteinas antimicrobianas 
Resposta inflamatória 


IMUNIDADE ADAPTATIVA 

(apenas vertebrados) 

• Reconhecimento de 
caracterfsticas especfficas de 
um determinado patógeno, 
usando urna vasta serie de 
receptores 

• Resposta mais lenta 


Resposta humoral: 

Anticorpos defendem contra 
infecęao nos Ifguidos corporais 


Resposta mediada por celulas: 

Celulas citotóxicas defendem 
contra infecęao nas celulas 
corporais 


▲ Figura 43.2 Visao geral da imunidade animal. As respos¬ 
tas imunes nos animais podem ser divididas em imunidade inata 
e imunidade adaptativa. Alguns componentes da imunidade inata 
contribuem para a ativaęao de defesas imunes adaptativas. 


tranha desencadeia defesas internas, permitindo respostas 
a urna gama muito ampla de patógenos. 

Na imunidade adaptativa, o reconhecimento mole¬ 
cular depende de um vasto arsenał de receptores, cada qual 
reconhecendo urna caracteristica encontrada geralmente 
apenas em urna parte especifica de determinada molecula 
de um patógeno especifico. Por isso, o reconhecimento e a 
resposta na imunidade adaptativa ocorrem com tremenda 
especificidade. 

A resposta imune adaptativa, tambem conhecida como 
resposta imune adquirida, e ativada após a resposta imune 
inata e se desenvolve mais lentamente. Os termos adapta - 
tiva e adąuirida refletem o fato de que essa resposta imune 
e aumentada por exposięao previa ao patógeno infectante. 
Os exemplos de respostas adaptativas incluem a sintese de 
proteinas que inativam urna toxina bacteriana e a morte di- 
recionada de urna celula do corpo infectada por um virus. 

Neste capitulo, examinaremos como cada tipo de 
imunidade protege os animais de doenęas. Inyestigaremos 
tambem como os patógenos podem evitar ou dominar o 
sistema imune e como os defeitos no sistema imune po¬ 
dem colocar a saude em perigo. 


CONCEITO 43.1 

Na imunidade inata, o reconhecimento e 
a resposta dependem de caracteristicas 
comuns aos grupos de patógenos 

A imunidade inata e encontrada em todos os animais (as- 
sim como em yegetais). Ao explorar a imunidade inata, co- 
meęaremos com os inyertebrados, que repelem e comba- 
tem a infecęao apenas com esse tipo de imunidade. Após, 
daremos atenęao aos yertebrados, nos quais a imunidade 
inata serve como defesa imediata contra a infecęao e como 
base para defesas da imunidade adaptativa. 

Imunidade inata de invertebrados 

O grandę sucesso dos insetos em habitats terrestres e de 
agua doce com urna enorme diversidade de patógenos des- 
taca a eficacia da imunidade inata dos inyertebrados. Em 
cada um desses ambientes, os insetos dependem dos seus 
exoesqueletos como primeira linha de defesa contra a in¬ 
fecęao. Composto em grandę parte do polissacarideo quiti- 
na, o exoesqueleto proporciona urna defesa de barreira efi- 
ciente contra a maioria dos patógenos. A quitina tambem 
reveste o intestino do inseto, onde bloqueia a infecęao por 
muitos patógenos ingeridos com o alimento. A lisozima, 
enzima que decompóe paredes celulares bacterianas, adi- 
cionalmente protege o sistema digestório do inseto. 

Qualquer patógeno que rompe as barreiras defensi- 
vas de um inseto encontra varias defesas imunes internas. 
Celulas imunes denominadas hemócitos percorrem o cor¬ 
po via hemolinfa, o Hquido circulatório do inseto. Alguns 
hemócitos ingerem e decompóem bacterias e outras subs- 
tancias estranhas, processo conhecido como fagocitose 
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Q Compostos 
tóxicos e enzimas 
lisossómicas 
destroem os 
patógenos. 


0 Os restos dos 
patógenos sao 
excretados por 
exocitose. 


CELULA FAGOCITICA 


Yacuolo 


O Pseudópodes 

envolvendo 

patógenos. 


Q Os patógenos 
sao englobados 
por endocitose. 


0 Forma-se 
um vacuolo 


que cerca os 
patógenos. 


O O vacuolo 
e o lisossomo 
se fundem. 


A Figura 43.3 Fagocitose. Este diagrama exibe eventos na in- 
gestao e na destruięao de patógenos por uma celula fagocitica tipica. 


(Figura 43.3). Outros hemócitos liberam substancias qui- 
micas que matam os patógenos e aj udam a reter parasitos 
grandes, como Plasmodium , que parasitam os mosquitos 
causadores da malaria. Alem disso, em decorrencia de en- 
contros com patógenos na hemolinfa, os hemócitos e al- 
gumas outras celulas secretam peptideos antimicrobianos , 
que sao cadeias curtas de aminoacidos. Esses peptideos 
circulam pelo corpo do inseto (Figura 43.4) e inativam ou 
matam fungos e bacterias mediante desagregaęao de suas 
membranas plasmaticas. 

As celulas do sistema imune dos insetos se ligam a mo- 
leculas encontradas apenas nas camadas externas de fungos 
ou bacterias. As paredes celulares dos fungos contem cer- 
tos polissacarideos unicos, enquanto as paredes celulares 
bacterianas tern polimeros com combinaęóes de aęucares e 



◄ Figura 43.4 Resposta imune inata 
induzivel. Estas mosca-das-frutas foram 
geneticamente modificadas para expressar 
o gene da proteina verde fluorescente (GFP, 
green fluorescente protein), na ativaęao da 
resposta imune inata. A mosca da parte su¬ 
perior da figura foi injetada com bacterias; 
a mosca da parte interior nao foi injetada. 
Apenas a mosca injetada ativa os genes do 
peptideo antimicrobiano, produz GFP e tor- 
na-se verde brilhante sob luz fluorescente. 


aminoacidos nao encontradas nas celulas animais. Essas ma- 
cromoleculas servem como sinalizadores no processo de re- 
conhecimento do patógeno. As celulas do sistema imune dos 
insetos secretam proteinas de reconhecimento, das quais 
cada uma se liga especificamente a uma macromolecula ca- 
racteristica de uma ampla classe de bacterias ou fungos. 

As respostas imunes inatas sao distintas para clas- 
ses diferentes de patógenos. Por exemplo, quando o fungo 
Neurospora crassa infecta uma mosca-das-frutas, partes da 
parede celular do fungo se ligam a uma proteina de reconhe¬ 
cimento. Esse complexo ativa a proteina Toll, um receptor na 
superficie de hemócitos. A transduęao de sinal do receptor 
Toll para o nucleo celular leva a sintese de um conjunto de 
peptideos antimicrobianos ativo contra fungos. Se, em vez 
disso, a mosca for infectada pela bacteria Micrococcus luteus , 
uma proteina de reconhecimento diferente e ativada, e a mos¬ 
ca produz um conjunto diferente de peptideos antimicrobia¬ 
nos eficiente contra M. luteus e muitas bacterias relacionadas. 

Como as mosca-das-frutas secretam muitos peptideos 
antimicrobianos distintos em resposta a uma unica infec- 
ęao, e dificil estudar a atividade de qualquer peptideo. Para 
contornar esse problema, Bruno Lemaitre e colaboradores 
utilizaram tecnicas geneticas modernas para reprogramar 
o sistema imune da mosca (Figura 43.5). Eles yerificaram 
que a sintese de um unico tipo de peptideo antimicrobiano 
no corpo da mosca poderia proporcionar uma defesa imu¬ 
ne eficiente e especifica. 


Imunidade inata de vertebrados 

Nos yertebrados com mandibulas, as defesas imunes ina¬ 
tas coexistem com um sistema de imunidade adaptativa 
evoluido mais recentemente. Uma vez que a maioria das 
descobertas relacionadas a imunidade inata de yertebrados 
provem de estudos em camundongos e humanos, enfocare- 
mos aqui os mamiferos. Nesta seęao, consideraremos pri- 
meiro as defesas inatas que sao similares as encontradas nos 
inyertebrados: defesas de barreiras, fagocitose e peptideos 
antimicrobianos. A seguir, examinaremos alguns aspectos 
exclusivos da imunidade inata de yertebrados: celulas assas- 
sinas naturais, interferons e a resposta inflamatória. 

Defesas de barreiras 

Nos mamiferos, as defesas de barreiras bloqueiam a entra- 
da de muitos patógenos. Essas barreiras abrangem a pele 
e as membranas mucosas que revestem os tratos digestó- 
rio, respiratório, urinario e reprodutivo. As membranas 
mucosas produzem o muco , um liquido yiscoso que retem 
patógenos e outras particulas. Na traqueia, celulas epite- 
liais ciliadas varrem para fora o muco e qualquer materiał 
retido, ajudando a impedir infecęao dos pulmóes. A saliva, 
as lagrimas e as secreęóes mucosas que banham varios epi- 
telios expostos promovem uma aęao de lavagem que tam- 
bem inibe a colonizaęao por fungos e bacterias. 

Alem do seu papel fisico na inibięao da entrada mi- 
crobiana, as secreęóes do corpo criam um ambiente hostii 
a muitos patógenos. A lisozima nas lagrimas, saliva e se¬ 
creęóes mucosas destrói as paredes celulares de bacterias 
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T Figura 43.5 


Pesquisa 


Um unico peptideo antimicrobiano consegue 
proteger a mosca-das-frutas contra infecęao? 

Experimento Em 2002, Bruno Lemaitre e colaboradores, na 
Franęa, conceberam uma estrategia original para testar o fun- 
cionamento de um unico peptideo antimicrobiano. Eles inicia- 
ram com uma linhagem mutante da mosca-das-frutas em que 
os patógenos sao reconhecidos, mas a sinalizaęao que normal- 
mente desencadearia respostas imunes inatas e bloqueada. Por 
conseguinte, as moscas mutantes nao produzem quaisquer pep¬ 
tideos antimicrobianos. Os pesquisadores, entao, modificaram 
geneticamente algumas das moscas mutantes para expressar 
quantidades significativas de um unico peptideo antimicrobia¬ 
no, a drosomicina ou a defensina. Os cientistas infectaram as di- 
ferentes moscas com o fungo Neurospora crassa e monitoraram 
a sobrevivencia por um perfodo de cinco dias. Eles repetiram 
o procedimento, utilizando a bacteria Micrococcus luteus para 
promover a infecęao. 

Resultados 



Sobrevivencia da mosca-das-frutas após infecęao com o 
fungo N. crassa. 



Horas após a infecęao 


Sobrevivencia da mosca-das-frutas após infecęao com a 
bacteria M. luteus. 


Conclusao Os dois peptideos antimicrobianos proporciona- 
ram uma resposta imune protetora. Alem disso, os diferentes 
peptideos protegeram contra diferentes patógenos. A droso¬ 
micina foi eficaz contra N. crassa e a defensina foi eficaz contra 
M. luteus. 


Fonte: P. Tzou, J. Reichhart e B. Lemaitre, Constitutive expression of a single 
antimicrobial peptide can restore wild-type resistance to infection in immu- 
nodeficient Drosophila mutants, Proceedings of the National Academy of 
Sciences USA 99:2152-2157 (2002). 


Mesmo se um peptideo antimicrobiano especifico nao 
mostrasse efeito benefico em determinado experimento, por que 
e/e ainda poderia ser benefico as moscas? 


suscetfveis, a medida que penetram nas aberturas ao redor 
dos olhos ou do trato respiratório superior. Os micróbios 
no alimento ou na agua e os presentes no muco engolido 
tambem precisam lidar com o ambiente acido do estóma- 
go, que mata a maioria deles antes que possam entrar no 
intestino. De maneira semelhante, as secreęóes de glandu- 
las sebaceas e sudoriparas conferem a pele humana um pH 
que varia de 3 a 5, suficientemente acido para impedir o 
crescimento de muitas bacterias. 

Defesas celulares inatas 

Muitos patógenos que superam defesas de barreiras de 
mamiferos sao engolfados por celulas fagociticas, que uti- 
lizam varios tipos de receptores para detectar componen- 
tes virais, fungicos ou bacterianos. Alguns receptores de 
mamiferos sao muito semelhantes aos receptores Toll dos 
insetos, extraordinaria descoberta que foi reconhecida 
com o Premio Nobel em medicina ou fisiologia em 2011. 
Cada receptor do tipo Toll (TLR, Toll-like receptor) liga- 
-se a fragmentos de moleculas normalmente ausentes no 
corpo de yertebrados, mas que sao caracteristicas de uma 
serie de patógenos (Figura 43.6). Por exemplo, TLR3, na 


UQUIDO 

EXTRACELULAR Lipopolissacandeo 



▲ Figura 43.6 Sinalizaęao TLR. Cada receptor do tipo Toll (TLR) 
em mamiferos reconhece um padrao molecular caracteristico de um 
grupo de patógenos. Lipopolissacarideos, flagelina, CpG DNA (DNA 
contendo sequencia CG nao metiladas) e RNA dupla-fita sao encon- 
trados em bacterias, fungos ou virus, mas nao em celulas animais. 
Junto com outros fatores de reconhecimento e de resposta, as pro- 
teinas TLR desencadeiam defesas imunes inatas internas. 

Ę Algumas proteinas TLR estao na superflcie celular, ao passo que 
outras se encontram no interior de vesiculas. Sugira um possivel be- 
neficio dessa distribuięao. 
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superficie interna de vesiculas formadas por endocitose, 
liga-se ao RNA dupla-fita, urna forma de acido nucleico 
caracteristica de certos virus. Da mesma forma, TLR4, 
localizado nas membranas plasmaticas de celulas do sis- 
tema imune, reconhece o lipopolissacarideo, um tipo de 
molecula encontrado na superficie de muitas bacterias, e 
TLR5 reconhece a flagelina, a principal proteina de fłage- 
los bacterianos. 

Como nos invertebrados, a detecęao de patógenos in- 
yasores em mamiferos desencadeia fagocitose e destruięao. 
Os dois principais tipos de celulas fagociticas dos mami¬ 
feros sao os neutrófilos e os macrófagos. Os neutrófilos, 
que circulam no sangue, sao atraidos por sinais de tecidos 
infectados e, após, engolfados e destruidos por patógenos 
infectantes. Os macrófagos (“comedores grandes”), seme- 
lhante ao mostrado na Figura 43.1, sao celulas fagociticas 
maiores. Algumas migram pelo corpo, ao passo que outras 
residem permanentemente em órgaos e tecidos onde tal- 
vez encontrem patógenos. Por exemplo, alguns macrófa¬ 
gos localizam-se no baęo, onde os patógenos do sangue sao 
muitas vezes retidos. 

Dois outros tipos de celulas fagociticas - celulas den- 
driticas e eosinófilos - proporcionam funęóes adicionais 
na defesa inata. As celulas dendriticas povoam principal- 
mente tecidos, como a pele, que mantem contato com o 


ambiente. Elas estimulam a imunidade adaptativa contra 
os patógenos que encontram e engolfam, como examinare- 
mos com brevidade. Os eosinófilos , com frequencia encon- 
trados debaixo de superficies da mucosa, sao importantes 
na defesa contra invasores multicelulares, como os vermes 
parasitos. Ao encontrar esses parasitos, os eosinófilos libe- 
ram enzimas destrutivas. 

As defesas celulares inatas dos vertebrados tambem 
envolvem celulas assassinas naturais. Essas celulas circu¬ 
lam pelo corpo e detectam a serie anormal de proteinas 
superficiais caracteristica de algumas celulas cancerigenas 
e infectadas por virus. As celulas assassinas naturais nao 
engolfam celulas abaladas. Em vez disso, elas liberam subs- 
tancias quimicas que levam as celulas doentes a morte, ini- 
bindo a propagaęao do virus ou do cancer. 

Muitas defesas celulares inatas nos vertebrados envol- 
vem o sistema linfatico, urna rede que distribui pelo corpo 
o liquido denominado linfa (Figura 43.7). Alguns macró¬ 
fagos residem nos linfonodos, onde engolfam os patóge¬ 
nos que entraram na linfa a partir do liquido intersticial. 
As celulas dendriticas residem fora do sistema linfatico, 
mas migram para os linfonodos após a interaęao com os 
patógenos. Dentro dos linfonodos, as celulas dendriticas 
interagem com outras celulas do sistema imune, estimu- 
lando a imunidade adaptativa. 


Q Os vasos linfaticos 
devolvem a linfa ao 
sangue por meio de 
dois dutos grandes que 
drenam para as veias 
próximas aos ombros. 

Timo 



Placas de Peyer 
(no intestino 
delgado) 

Apendice 
(ceco) 
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©O Iiquido intersticial que 
banha os tecidos, junto com 
os leucócitos nele presentes, 
entra continuamente nos 
vasos linfaticos. 


@0 liquido dentro do 
sistema linfatico, denominado 
linfa, flui por todo o corpo 
pelos vasos linfaticos. 


© Dentro dos linfonodos, 
patógenos e partfculas 
estranhas na linfa circulante 
encontram e ativam os 
macrófagos e outras celulas 
que executam aęóes de 
defesa. 


Linfonodo 


*Massas de 
celulas de defesa 


▲ Figura 43.7 Sistema linfatico humano. 0 sistema linfati¬ 
co consiste em vasos linfaticos (mostrados em verde), pelos quais 
circula a linfa, e em estruturas que capturam as substancias estra¬ 
nhas. Estas estruturas incluem os linfonodos (cor de laranja) e os 
órgaos linfoides (amarelo): adenoides, amidalas, baęo, placas de 


Peyer e apendice. As etapas de 1 a 4 traęam o fluxo da linfa e ilus- 
tram o papel dos linfonodos na ativaęao da imunidade adaptativa. 
(0 Conceito 42.3 descreve as relaęóes entre os sistemas linfatico 
e circulatório.) 
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Peptideos antimicrobianos e protemas 

Nos mamiferos, o reconhecimento de patógenos desenca- 
deia a produęao e a liberaęao de uma diversidade de pro¬ 
temas que os atacam ou impedem sua reproduęao. Algu- 
mas dessas moleculas de defesa atuam como os peptideos 
antimicrobianos de insetos, danificando amplos grupos 
de patógenos mediante desagregaęao da integridade das 
membranas. Outras, incluindo os interferons e as protei- 
nas complementares, sao exclusivas dos sistemas imunes 
dos yertebrados. 

Os interferons sao protemas que proporcionam a de¬ 
fesa inata pela interferencia com infecęóes virais. As celu- 
las do corpo infectadas por virus secretam interferons, que 
induzem as celulas próximas nao infectadas a produzirem 
substancias que inibem a replicaęao viral. Dessa maneira, 
os interferons limitam a propagaęao celula a celula dos virus 
no corpo, auxiliando a controlar infecęóes virais como res- 
friados e influenza. Alguns leucócitos secretam um tipo di- 
ferente de interferon que aj uda a ativar macrófagos, melho- 
rando sua capacidade fagocitica. Atualmente, as empresas 
farmaceuticas utilizam a tecnologia de DNA recombinante, 
yisando a produęao em massa de interferons para auxiliar 
no tratamento de certas infecęóes virais, como a hepatite C. 

O sistema complemento que combate infecęóes e 
composto de cerca de 30 protemas no plasma sanguineo. 
Essas protemas circulam em estado inativo e sao ativadas 
por substancias na superffcie de muitos micróbios. A ati- 
vaęao resulta em uma cascata de reaęóes bioqufmicas que 
pode provocar a lise (ruptura da membrana plasmatica) 
das celulas inyasoras. O sistema complemento tambem 
atua na resposta inflamatória, nosso próximo tópico, bem 
como nas defesas adaptativas discutidas mais adiante no 
capftulo. 


Resposta inflamatória 

A dor e o inchaęo que o alertam sobre um espinho sob a 
pele sao o resultado de uma resposta infamatória locali- 
zada, as mudanęas produzidas por moleculas sinalizadoras 
liberadas em caso de lesao ou infecęao (Figura 43.8). Uma 
molecula sinalizadora inflamatória importante e a hista¬ 
mina, armazenada em yesfculas densamente compactas 
dos mastócitos, encontrados no tecido conectivo. A hista¬ 
mina liberada nos locais da lesao estimula os vasos sanguf- 
neos próximos a dilatarem e se tornarem mais permeaveis. 
Os capilares dilatados vazam Hquido para os tecidos vizi- 
nhos, causando o inchaęo localizado. 

Macrófagos e neutrófilos tambem participam da res¬ 
posta inflamatória. Uma vez ativadas, essas celulas descar- 
regam citocinas , moleculas sinalizadoras que modulam as 
respostas imunes. As citocinas liberadas pelos macrófagos 
e pelos neutrófilos promovem o fluxo sanguineo para o 
local da lesao ou infecęao. O aumento no fornecimento 
de sangue localizado produz a yermelhidao e a elevaęao 
da temperatura da pele, tipicas da resposta inflamatória 
(do latim inflammare , atear fogo). 

Durante a inflamaęao, ciclos de sinalizaęao e resposta 
transformam o local afetado. Protemas do complemen¬ 
to ativadas promovem uma nova liberaęao de histamina, 
atraindo mais celulas fagociticas que entram nos tecidos 
lesados (ver Figura 43.8) e realizam fagocitose adicional. 
Ao mesmo tempo, o aumento do fluxo sanguineo ao local 
ajuda a transportar peptideos antimicrobianos. O resulta¬ 
do e a acumulaęao de pus, liquido rico em leucócitos, pató¬ 
genos mortos e restos celulares do tecido lesado. 

Uma pequena lesao ou inflamaęao causa uma respos¬ 
ta inflamatória localizada, mas um grave dano ou infecęao 
pode levar a uma resposta sistemica (por todo o corpo). 



d No local da lesao, os mastócitos liberam histaminas, 
que causam a dilataęao dos capilares próximos. 

Os macrófagos liberam outras moleculas sinalizado¬ 
ras que aumentam o fluxo sanguineo no local. 



Q Os capilares se alargam, tornando-se mais 
permeaveis e permitindo a entrada no tecido do 
liquido com peptideos antimicrobianos. Os sinais 
liberados pelas celulas imunes atraem neutrófilos. 



Q Os neutrófilos digerem os patógenos 
e os restos celulares no local da 
lesao, e o tecido cicatriza. 


© Pearson Education, Inc. 

▲ Figura 43.8 Principais eventos em uma resposta inflamatória localizada. 
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Muitas vezes, as celulas em tecidos lesados ou infectados 
secretam moleculas que estimulam a liberaęao de neutró- 
filos adicionais da medula óssea. No caso de uma infecęao 
grave, como meningite ou apendicite, o numero de leucó- 
citos na corrente sanguinea pode aumentar varias vezes 
em apenas algumas horas. 

Outra resposta inflamatória sistemica e a febre. Em 
resposta a certos patógenos, as substancias liberadas por 
macrófagos ativados fazem o termostato do corpo se re- 
ajustar para uma temperatura mais alta (ver Capitulo 40). 
Existe uma boa evidencia de que a febre pode ser benefica 
no combate a certas infecęóes, embora o mecanismo sub- 
jacente seja ainda tema de debate. Uma hipótese e de que 
a temperatura corporal elevada pode intensificar a fago- 
citose e, ao aumentar a velocidade das reaęóes quimicas, 
acelerar o reparo dos tecidos. 

Certas infecęóes bacterianas podem induzir uma im- 
pressionante resposta inflamatória sistemica, levando a 
uma condięao de ameaęa a vida conhecida como choąue 
septico. Caracterizado por febre muito alta, pressao san- 
guinea baixa e pouco fluxo sanguineo nos capilares, o cho- 
que septico e mais frequente em pessoas muito velhas ou 
muito jovens. Ele e fatal em cerca de um teręo dos casos 
e, por ano, contribui para a morte de mais de 200 mil pes¬ 
soas, apenas nos Estados Unidos. 

A inflamaęao crónica tambem pode ameaęar a saude hu- 
mana. Por exemplo, milhóes de indMduos no mundo inteiro 
sofrem da doenęa de Crohn e de colite ulcerativa, disturbios 
com frequencia debilitantes, em que uma resposta inflamató¬ 
ria desregulada altera o funcionamento intestinal. 


Fuga da imunidade inata pelos patógenos 

Alguns patógenos desenvolveram adaptaęóes que os capaci- 
tam a evitar a destruięao por fagocitose. Por exemplo, uma 
capsula externa que envolve certas bacterias interfere no re- 
conhecimento molecular e na fagocitose. Uma dessas bac¬ 
terias, a Streptococcus pneumoniae (que desempenhou um 
papel fundamental na descoberta de que o DNA pode trans- 
portar informaęao genetica, ver Figura 16.2), pode causar in¬ 
fecęóes na orelha, meningite e, evidentemente, pneumonia. 

Algumas bacterias, após serem engolfadas por uma ce- 
lula hospedeira, resistem a decomposięao dentro dos lisosso- 
mos. Um exemplo e Mycobacterium tuberculosis , a bacteria 
causadora da tuberculose (TB). A Figura 43.1 mostra varias 
bacterias dessa especie sendo engolfadas por um macrófago. 
Contudo, em vez de serem destruidas, essas bacterias as ve- 
zes crescem e se reproduzem dentro dos macrófagos, de ma- 
neira eficiente, escondidas das defesas imunes inatas do cor¬ 
po. Esses e outros mecanismos que impedem a destruięao 
pelo sistema imune inato tornam certos fungos e bacterias 
ameaęas patogenicas substanciais. Na verdade, a TB mata 
mais de um milhao de pessoas por ano no mundo inteiro. 


REVISAO DO CONCEITO 43.1 

1. Embora muitas vezes seja visto apenas como sinal de infec¬ 
ęao, o pus e tambem um indicador de defesas imunes em 
aęao. Explique. 


2 EHisraraa Como as moleculas que ativam a rota 
de transduęao de sinal do TLR dos vertebrados diferem 
dos ligantes da maioria das outras rotas de sinalizaęao 
(ver Conceito 11 .2)1 


3. H53BH Suponha que os humanosfossem o principal hos- 
pedeiro de uma especie de bacteria. Qual temperatura seria 
ótima para o crescimento dessa especie? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 43.2 

Na imunidade adaptativa, os receptores 
proporcionam reconhecimento especifico 
dos patógenos 

Os vertebrados sao os 
unicos que tern imuni- 
dades inata e adaptativa. 

A resposta adaptativa de- 
pende das celulas T e das 
celulas B, que sao tipos de 
leucócitos chamados de 
linfócitos. Como todos 
os leucócitos, os linfócitos se originam das celulas-tronco 
na medula óssea. Alguns migram da medula óssea para o 
timo, órgao localizado na cavidade toracica acima do co- 
raęao (ver Figura 43.7). Esses linfócitos diferenciam-se nas 
celulas T. Os linfócitos que permanecem e amadurecem na 
medula óssea desenvolvem-se como celulas B. (Linfócitos 
de um terceiro tipo permanecem no sangue e tornam-se as 
celulas assassinas naturais ativas na imunidade inata.) 

Qualquer substancia que incita uma resposta por parte 
das celulas BouTe chamada de antigeno. Na imunidade 
adaptativa, o reconhecimento ocorre quando uma celula B 
ou uma celula T se liga a um antigeno - como uma proteina 
bacteriana ou viral - por meio de uma proteina denominada 
receptor de antigeno. Cada receptor de antigeno se liga a 
apenas uma parte de uma molecula de um patógeno especifi¬ 
co, como uma especie de bacteria ou uma linhagem de virus. 
Embora as celulas do sistema imune produzam milhóes de 
diferentes receptores de antigenos, todos os receptores feitos 
por uma unica celula B ou T sao identicos. A infecęao por 
um virus, bacteria ou outro patógeno desencadeia a ativaęao 
das celulas B ou T com receptores de antigenos especificos 
para partes daquele patógeno. As celulas B e as celulas T sao 
apresentadas neste texto com apenas alguns receptores de 
antigenos, mas existem de fato cerca de 100 mil deles sobre a 
superficie de uma unica celula B ou celula T. 

Em geral, os antigenos sao moleculas estranhas e gran- 
des, ou proteinas ou polissacarideos. Muitos antigenos 
destacam-se da superficie de celulas estranhas ou virus. 
Outros antigenos, como as toxinas, secretadas por bacte¬ 
rias, sao liberadas no liquido extracelular. 

Uma poręao pequena acessivel de um antigeno que 
se liga a um receptor de antigeno e chamada de epitopo. 
Um exemplo e um grupo de aminoacidos em uma proteina 
especifica. Um unico antigeno geralmente tern yarios epi- 


Receptores de 
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topos, cada qual se ligando a um receptor com especifi- 
cidade diferente. Como todos os receptores de antigenos 
produzidos por uma unica celula B ou celula T sao identi- 
cos, eles se ligam ao mesmo epitopo. Portanto, cada celula 
B ou celula T exibe especificidade para um epitopo especi- 
fico, capacitando-o a responder a qualquer patógeno que 
produz moleculas contendo tal epitopo. 

Os receptores de antigenos de celulas B e celulas T 
tern componentes similares, mas encontram os antigenos 
de maneiras diferentes. Vamos analisar os dois processos 
separadamente. 

Reconhecimento de antigenos pelas celulas B e 
anticorpos 

Cada receptor de antigeno de celulas B e uma molecula em 
forma de Y que consiste em quatro cadeias de polipeptideos: 
duas cadeias pesadas identicas e duas cadeias leves identi- 
cas, com pontes dissulfeto ligando as cadeias (Figura 43.9). 
Uma regiao transmembrana, próxima a uma extremidade 
de cada cadeia pesada, fixa o receptor na membrana plas- 
matica da celula. Uma pequena regiao da cauda na extremi- 
dade da cadeia pesada se estende para dentro do citoplasma. 

As cadeias leves e pesadas tern uma regiao constante (C), 
onde as sequencias de aminoacidos variam pouco entre os 
receptores em celulas B diferentes. A regiao C inclui a cau¬ 
da citoplasmatica, a regiao transmembrana da cadeia pesada 
e todas as pontes dissulfeto. Dentro das duas pontas do Y 
(ver Figura 43.9), cada cadeia tern uma regiao variavel (V), 
assim chamada porque sua sequencia de aminoacidos varia 
muito de uma celula B para outra. Juntas, as partes da regiao 
V de uma cadeia pesada e da regiao V de uma cadeia leve for- 
mam um sitio assimetrico de ligaęao para um antigeno. Con- 
forme mostrado na Figura 43.9, cada receptor de antigeno 
de celula B tern dois sitios identicos de ligaęao de antigeno. 

A ligaęao de um receptor de antigeno de celula B a um 
antigeno e uma etapa inicial na ativaęao da celula B, Wan¬ 
do a formaęao de celulas que secretam uma forma soluvel 
do receptor (Figura 43.1 Oa). Essa proteina secretada e 



Regióes 
variaveis 

Regióes 
constantes 

Regiao 

transmembrana 


Celula B 


Sitio de ligaęao 
antigeno 


o de 

ligaęao 

do 

antigeno 


Receptor de 
antigeno de 
celula B 


Cadeia 

pesada 

Citoplasma da celula B 


plasmatica 


Cadeia 

leve 


▲ Figura 43.9 Estrutura de um receptor de antigeno de ce¬ 
lula B. 


chamada de anticorpo, tambem conhecida como imuno- 
globulina (Ig). Os anticorpos tern a mesma estrutura em 
forma de Y dos receptores de antigenos de celulas B, mas 
sao secretados em vez de ficarem ligados a membrana. Sao 
os anticorpos, em vez de as próprias celulas B, que de fato 
auxiliam na defesa contra patógenos. 

O sitio de ligaęao ao antigeno de um receptor ligado a 
membrana ou anticorpo tern uma forma unica que propor- 
ciona um ajuste de chave e fechadura para um epitopo espe- 
cifico. Muitas ligaęóes nao covalentes entre um epitopo e a 
superficie do sitio de ligaęao proporcionam uma interaęao 
estavel e especifica. As diferenęas nas sequencias de aminoa¬ 
cidos de regióes variaveis fornecem a variaęao nas superfi- 
cies de ligaęao que permite essa ligaęao altamente especifica. 

Os receptores de antigenos de celulas B e os anticor¬ 
pos se ligam a antigenos intactos no sangue e na linfa. Con- 
forme ilustrado na Figura 43.1 Ob para anticorpos, eles 
podem ligar-se aos antigenos na superficie de patógenos 



(a) Receptores de antigenos de celulas B e anticorpos. 

Um receptor de antigeno de celula B se liga a um epitopo, uma 
parte especifica de um antigeno. Depois da ligaęao, a celula B da 
origem a celulas que secretam uma forma soluvel do receptor de 
antigeno. Esse receptor soluvel, chamado de anticorpo, e 
especifico para o mesmo epitopo da celula B original. 



(b) Especificidade do receptor de antigeno. Anticorpos 

diferentes reconhecem epftopos distintos no mesmo antigeno. 
Alem disso, os anticorpos conseguem reconhecer antigenos 
livres e tambem antigenos na superficie do patógeno. 


A Figura 43.10 Reconhecimento do antigeno por celulas B 
e anticorpos. 

As interaęóes descritas aqui envolvem 
uma ligaęao altamente especifica entre antigeno e receptor 
(ver Figura 5.17). Ate que ponto isso se assemelha a uma interaęao 
enzima-substrato (ver Figura 8.15)7 
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ou livres nos Hąuidos corporais. Os receptores de antige- 
nos de celulas T funcionam de maneira completamente 
diferente, como yeremos a seguir. 


Reconhecimento de antigenos pelas celulas T 

Para uma celula T, o receptor de antigeno consiste em duas 
cadeias de polipeptideos diferentes - uma cadeia a e uma 
cadeia j 3 - ligadas por uma ponte dissulfeto (Figura 43.11). 
Perto da base do receptor de antigeno da celula T (com fre- 
ąuencia, chamado simplesmente de receptor da celula T) 
esta uma regiao transmembrana que ancora a molecula na 
membrana plasmatica da celula. Na extremidade externa da 
molecula, as regióes variaveis (V) das cadeias a e (3 formam 
juntas um unico sitio de ligaęao do antigeno. O restante da 
molecula e formado pelas regióes constantes (C). 

Enąuanto os receptores de antigenos de celulas B se 
ligam a epitopos de antigenos intactos nos patógenos ou 
circulando livres nos Hąuidos corporais, os de celulas T 
se ligam somente a fragmentos de antigenos que estao ex- 
postos, ou apresentados, na superficie de celulas do hos- 
pedeiro. A proteina do hospedeiro que expóe o fragmento 
de antigeno na superficie celular e chamada de molecula 
do complexo principal de histocompatibilidade (MHC, 
major histocompatibility complex). 

O reconhecimento de antigenos proteicos pelas celu¬ 
las T comeęa quando um patógeno ou parte de um pató- 
geno infecta ou e envolvido por uma celula do hospedei¬ 
ro (Figura 43.12a). No interior da celula do hospedeiro, 
enzimas clivam o antigeno em peptideos menores. Cada 
peptideo, chamado d e fragmento de antigeno , liga-se a uma 
molecula de MHC no interior da celula. O movimento da 
molecula de MHC e o fragmento de antigeno ligado a su¬ 
perficie da celula resultam na apresentaęao do antigeno, 
a exposięao do fragmento de um antigeno em uma reen- 
trancia exposta da proteina de MHC. A Figura 43.12b 
mostra uma vista em primeiro piano da apresentaęao do 
antigeno, processo que anuncia o fato de que uma celula do 
hospedeiro contem uma substancia estranha. Se a celula 
apresentadora de um fragmento de antigeno encontra uma 
celula T com a especificidade correta, o receptor de anti¬ 
geno na celula T pode ligar-se ao fragmento de antigeno e 
a molecula de MHC. Essa interaęao - de uma molecula de 
MHC, um fragmento de antigeno e um receptor de anti¬ 
geno - e necessaria para uma celula T participar de uma 
resposta imune adaptativa, como voce vera adiante. 

Desenvolvimento das celulas B e das celulas T 

Agora que voce sabe como as celulas B e as celulas T re- 
conhecem os antigenos, vamos considerar quatro carac- 
teristicas principais da imunidade adaptativa. Primeiro, 
existe uma imensa diversidade de linfócitos e receptores, 
permitindo que o sistema imune detecte patógenos nunca 
antes encontrados. Segundo, a imunidade adaptativa geral- 
mente tern autotolerancia, a ausencia de reatividade contra 
as próprias moleculas e celulas de um animal. Terceiro, a 
proliferaęao celular desencadeada por ativaęao aumenta 
consideravelmente o numero de celulas B e T especificas 
para um antigeno. Quarto, existe uma resposta mais inten- 



A Figura 43.11 Estrutura de um receptor de antigeno de 
celula T. 



(a) Reconhecimento de antigeno por uma celula T. Dentro da 
celula do hospedeiro, um fragmento de antigeno de um 
patógeno se liga a uma molecula de MHC e e transportado a 
superficie celular, onde fica exposto. A combinaęao da 
molecula do MHC e do fragmento de antigeno e reconhecida 
por uma celula T. 



(b) Exame mais detalhado da apresentaęao do antigeno. 

Conforme mostrado neste modelo em fita, o topo da molecula 
de MHC segura um fragmento de antigeno como um paozinho 
envolve a salsicha do cachorro-quente. Uma molecula do MHC 
pode expor muitos fragmentos de antigeno diferentes, mas o 
receptor de antigeno de uma celula T e especifico para um 
unico fragmento de antigeno. 


A Figura 43.12 Reconhecimento de antigeno pelas celulas T. 
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sa e mais rapida a um antfgeno encontrado anteriormen- 
te, devido a uma caracteristica conhecida como memória 
imunológica , que discutiremos mais tarde neste capitulo. 

A diversidade de receptores e a autotolerancia surgem 
a medida que um linfócito amadurece. A proliferaęao de 
celulas e a formaęao da memória imunológica ocorrem de- 
pois, quando um linfócito maduro encontra e se liga a um 
antfgeno especffico. Consideraremos essas quatro caracte- 
rfsticas na ordem em que elas se desenvolvem. 

Geraęao da diversidade das celulas B e das celulas T 

Cada pessoa produz mais de 1 milhao de receptores de an- 
tfgenos de celulas B diferentes e 10 milhóes de receptores 
de antfgenos de celulas T diferentes. Porem, no genoma 
humano existem apenas cerca de 20 mil genes codificado- 
res de protefnas. Como, entao, geramos essa extraordinaria 
diversidade em receptores de antfgenos? A resposta resi- 
de nas combinaęóes. Pense na escolha de um carro, com 
a opęao de tres cores internas e seis cores externas. Ha 
18 (3 X 6) combinaęóes de cores a considerar. De modo 
semelhante, pela combinaęao de elementos variaveis, o sis- 
tema imune reune muitos receptores diferentes a partir de 
uma coleęao de partes muito menor. 

Para entender a origem da diversidade dos recepto¬ 
res, vamos considerar um gene de imunoglobulina (Ig) 


que codifica a cadeia leve de receptores de antfgenos de 
celulas B ligados a membrana e de anticorpos secretados 
(imunoglobulinas). Sera analisado um unico gene de Ig de 
cadeia leve, mas todos os genes de receptores de antfge¬ 
nos de celulas B e de celulas T passam por transformaęóes 
muito semelhantes. 

A capacidade de gerar diversidade baseia-se na estru- 
tura dos genes de Ig. A cadeia leve de receptores e codifica- 
da por tres segmentos de genes: um segmento variavel (V), 
um segmento de junęao (/) e um segmento constante (C). 
Os segmentos V e /juntos codificam a regiao variavel da 
cadeia do receptor, ao passo que o segmento C codifica a 
regiao constante. O gene da cadeia leve contem um unico 
segmento C, 40 segmentos V diferentes e 5 segmentos / di¬ 
ferentes. Essas cópias alternativas dos segmentos Veje stao 
organizadas dentro do gene em uma serie (Figura 43.13). 
Visto que um gene funcional e construfdo a partir de uma 
cópia de cada tipo de segmento, as peęas podem ser com- 
binadas de 200 maneiras diferentes (40 V X 5 / X 1 C). 
O numero de diferentes combinaęóes de cadeias leves e 
ainda maior, resultando em ainda mais diversidade. 

A montagem de um gene de Ig funcional requer o re- 
arranjo do DNA. No infcio do desenvolvimento das celu¬ 
las B, um complexo enzimatico denominado recombinase 
liga um segmento de gene V a um segmento de gene /. 
Esse evento de recombinaęao elimina o longo trecho de 


DNA de 
celula B 
indiferenciada 


DNA de 
celula B 
diferenciada 



J\ h h U h Intron 


O A recombinaęao elimina o DNA entre os 
segmentos VeJ aleatoriamente selecionados. 


v 37 V 38 V 39 J s Intron // 

v -v- : - 7 

Gene funcional 

I 0 Transcrięao de gene funcional 
X permanentemente rearranjado 


pre-RNAm | ^39 \h 


Intron 


I © Processamento de RNA (remoęao do 
X intron, adięao do guepe e cauda poli-A) 


RN Am Cap | V 39 | J 5 


Polipeptideo de cadeia leve 


| Cauda poli-A 
© Traduęao 



Regiao Regiao 

variavel constante Celula B 




A Figura 43.13 Rearranjo dos genes da imunoglobulina (anticorpo). A junęao de segmentos de gene VeJ aleatoriamente selecio¬ 
nados (V 39 e J 5 no exemplo mostrado) resulta em um gene funcional que codifica o polipeptideo de cadeia leve do receptor de antigeno de 
uma celula B. A transcrięao, o splicing e a traduęao resultam em uma cadeia leve que combina com um polipeptideo produzido a partir de 
um gene de uma cadeia pesada rearranjado independentemente para formar um receptor funcional. As celulas B (e celulas T) maduras sao 
exceęóes para a generalizaęao de que todas as celulas nucleadas do corpo tern exatamente o mesmo DNA. 

O splicing alternativo e a junęao de segmentos V e J por recombinaęao geram produtos genicos diversos a partir de 
um conjunto limitado de segmentos de gene (ver Figura 18.13). Como esses processos diferem? 
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DNA entre os segmentos, formando um unico exon que 
e parte V e parte /. Como existe apenas um intron entre 
os segmentos / e C do DNA, nao ha necessidade de ou- 
tro rearranjo de DNA. Em vez disso, os segmentos / e 
C do transcrito de RNA serao unidos ąuando o splicing 
(mecanismo de corte e junęao) remove seąuencias inter- 
yenientes do RNA (ver Figura 17.11, para revisar o spli¬ 
cing do RNA.) 

A recombinase atua aleatoriamente, ligando um dos 
40 segmentos de gene V a um dos 5 segmentos de gene /. 
Os genes de cadeia pesada passam por um rearranjo seme- 
lhante. Em determinadas celulas, no entanto, apenas um 
alelo de um gene de cadeia leve e um alelo de um gene de 
cadeia pesada sao rearranjados. Alem disso, os rearranjos 
sao permanentes e passados para as celulas-filhas ąuando 
os linfócitos se dividem. 

Após os genes de cadeia leve e de cadeia pesada terem 
sido rearranjados, os receptores de antigenos podem ser 
sintetizados. Os genes rearranjados sao transcritos e pro- 
cessados para traduęao. Após a traduęao, as cadeias leves 
e pesadas reunem-se, formando um receptor de antigeno 
(ver Figura 43.13). Cada par de cadeias leve e pesada rear- 
ranjadas aleatoriamente resulta em um sitio de ligaęao do 
antigeno diferente. Para a populaęao total de celulas B no 
corpo humano, o numero dessas combinaęóes foi calcula- 
do como 3,5 X 10 6 . Alem disso, as mutaęóes introduzidas 
durante a recombinaęao VJ adicionam mais yariaęao, tor- 
nando o numero de possiveis especificidades de ligaęao de 
antigenos ainda maior. 

Origem da autotolerancia 

Na imunidade adaptativa, como o corpo distingue o pró- 
prio do nao próprio (estranho)? Visto que os genes de re¬ 
ceptores de antigenos sao rearranjados aleatoriamente, al- 
guns linfócitos imaturos produzem receptores especificos 
para epitopos das próprias moleculas do corpo. Se esses 
linfócitos autorreativos nao fossem eliminados ou inativa- 
dos, o sistema imune poderia nao distinguir o próprio do 
nao próprio e atacaria proteinas, celulas e tecidos do corpo. 
Em vez disso, a medida que amadurecem na medula óssea 
ou no timo, seus receptores de antigenos sao testados para 
autorreatividade. Algumas celulas B e T com receptores 
especificos para as moleculas próprias do corpo sao des- 
truidas por apoptose , que e urna morte celular programada 
(ver Capitulo 11). Os linfócitos autorreativos remanescen- 
tes geralmente tornam-se nao funcionais, ficando apenas 
aąueles que reagem a moleculas estranhas. Urna vez que o 
corpo normalmente carece de linfócitos maduros que po¬ 
dem reagir contra seus próprios componentes, diz-se que 
o sistema imune exibe autotolerancia . 

Proliferaęao de celulas B e de celulas T 

Apesar da enorme yariedade de receptores de antigenos, 
apenas urna diminuta fraęao e especifica para determina- 
do epitopo. Como entao pode desenvolver-se urna respos- 
ta adaptativa eficaz? Primeiro, um antigeno e apresenta- 
do a urna corrente constante de linfócitos nos linfonodos 
(ver Figura 43.7), ate que a compatibilidade seja atingida. 


A compatibilidade exitosa entre um receptor de antigeno e 
um epitopo inicia eventos que ativam o linfócito que porta 
o receptor. 

Urna vez ativada, urna celula B ou celula T passa por 
multiplas divisóes celulares. Para cada celula ativada, o re- 
sultado dessa proliferaęao e um clone, urna populaęao de 
celulas identicas a celula original. Algumas delas tornam-se 
celulas efetoras, celulas de vida curta que imediatamente 
entram em aęao contra o antigeno e quaisquer patógenos 
que produzem tal antigeno. As formas efetoras de celulas B 
sao plasmócitos, que secretam anticorpos. As formas 
efetoras de celulas T sao celulas T auxiliares e celulas T 
citotóxicas, cujos papeis examinaremos no Conceito 43.3. 
As celulas remanescentes no clone tornam-se celulas de 
memória, celulas de vida longa que originam as celulas 
efetoras se o mesmo antigeno for encontrado mais tarde 
na vida do animal. 

A proliferaęao de urna celula B ou celula T em um 
clone de celulas ocorre em resposta a um antigeno espe- 
cifico e a sinais celulares imunes. O processo e chamado 
de seleęao clonal porque um encontro com um antigeno 
seleciona quais linfócitos irao dividir-se para produzir urna 
populaęao clonal de milhares de celulas especificas para 
um determinado epitopo. As celulas com receptores de an¬ 
tigenos especificos para outros antigenos nao respondem. 

A Figura 43.14 resume o processo de seleęao clonal, 
usando o exemplo de celulas B, que geram celulas de me¬ 
mória e plasmócitos. Quando as celulas T passam por se¬ 
leęao clonal, elas geram celulas T de memória e celulas T 
efetoras (celulas T citotóxicas e celulas T auxiliares). 

Memória imunológica 

A memória imunológica e responsavel pela proteęao de 
longo prazo que urna infecęao previa proporciona contra 
muitas doenęas, como a catapora. Esse tipo de proteęao 
fora constatado ha quase 2.400 anos pelo historiador gre- 
go Tucidides. Ele obseryou que indiyiduos recuperados 
da enfermidade podiam com seguranęa cuidar daąueles 
que estavam doentes ou agonizantes, “pois o mesmo ho- 
mem nunca fora atacado duas vezes - pelo menos jamais 
fatalmente”. 

A exposięao previa a um antigeno altera a yelocidade, 
a intensidade e a duraęao de urna resposta imune. A pro- 
duęao de celulas efetoras a partir de um clone de linfócitos, 
durante a primeira exposięao a um antigeno, e a base para 
a resposta imune primaria. O pico da resposta primaria 
ocorre cerca de 10-17 dias após a exposięao inicial. Du¬ 
rante esse periodo, celulas B e celulas T selecionadas ori¬ 
ginam suas formas efetoras. Se um indmduo for exposto 
novamente ao mesmo antigeno, a resposta e mais rapida 
(com pico em apenas 2-7 dias após a exposięao), de maior 
magnitude e mais prolongada. Essa e a resposta imune 
secundaria, marca distintiva da imunidade adaptativa, ou 
adąuirida. Como as celulas B selecionadas produzem ce¬ 
lulas efetoras que secretam anticorpos, a medięao da con- 
centraęao de anticorpos especificos no sangue ao longo do 
tempo distingue as respostas imunes primaria e secunda¬ 
ria (Figura 43.15). 
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Celulas B que diferem na 
especificidade do antigeno 


O Antfgenos se ligam 
aos receptores de 
antfgenos de apenas 
uma das tres celulas 
B mostradas. 


@ (continuaęao)...e 
outras celulas-filhas se 
desenvolvem em 
plasmócitos de vida 
curta, que secretam 
anticorpos especfficos 
para o antigeno. 

A Figura 43.14 Seleęao clonal de celulas B. 


0 A celula B 
selecionada prolifera, 
formando um clone 
de celulas identicas 
que carregam 
receptores para o 
antigeno. 

0 Algumas 
celulas-filhas se tornam 
celulas de memória de 
vida longa, que podem 
responder rapidamente 
a exposięao posterior 
ao mesmo antigeno... 



Celulas de memória 


Plasmócitos 



A resposta imune secundaria 


A resposta imune primaria para o antigeno A produz anticorpos 
para o antigeno A produz para A; a resposta imune primaria 

anticorpos para A. para o antigeno B produz anticorpos 



Tempo (dias) 


A Figura 43.15 Especificidade da memória imunológi- 

ca. As celulas de memória de vida longa geradas na resposta prima¬ 
ria ao antigeno A provocam uma resposta secundaria intensificada 
ao mesmo antigeno, mas nao afetam a resposta primaria a um an- 
tfgeno diferente (B). 


INTERPRETE OS DADOS 


| Assuma que, em media, uma de 
zada i 05 celulas B do corpo e especlfica para o antigeno A no dia 
16 e que o numero de celulas B produzindo um anticorpo especl- 
fico e proporcional a concentraęao daquele anticorpo. O que voce 
preveria para a frequencia de celulas B especlficas para o antigeno 
A no dia 36? 


A resposta imune secundaria depende do reservatório 
de celulas T e B de memória geradas após a exposięao ini- 
cial a um antigeno. Por serem de vida longa, essas celulas 
fornecem a base para a memória imunológica, que pode 
perdurar por muitas decadas. (As celulas efetoras tern 
tempos de vida muito mais curtos, pois a resposta imune 
diminui após uma infecęao ser superada.) Se um antigeno 
for novamente encontrado, celulas de memória especlficas 
para ele permitem a rapida formaęao de clones de milhares 
de celulas efetoras, tambem especificas para ele, gerando 
assim uma defesa imune consideravelmente aumentada. 

Embora os processos de reconhecimento de antigenos, 
seleęao clonal e memória imunológica sejam semelhantes 
para as celulas B e as celulas T, essas duas classes de linfócitos 
combatem a infecęao de maneiras diferentes e em circuns- 
tancias diferentes, como examinaremos no Conceito 43.3. 


REVISAO DO CONCEITO 43.2 


DESENHE 


Esboce um receptor de antigeno de celula B. 
Identifique as regióes V e C das cadeias leve e pesada. Iden- 
tifique os sftios de ligaęao do antigeno, das pontes dissul- 
feto e da regiao transmembrana. Onde essas caracterfsticas 
estao localizadas em relaęao as regióes V e C? 

2. Explique duas vantagens de ter celulas de memória quando 
um patógeno e encontrado pela segunda vez? 

3 . rrnWFl Se as cópias de um gene de cadeia leve e de um 
gene de cadeia pesada recombinassem em cada celula B 
(diploide), como seriam afetados o desenvolvimento e o 
funcionamento da celula B? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 






















958 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


CONCEITO 43.3 

A imunidade adaptativa defende contra 
infecęóes das celulas e dos h'quidos corporais 

Tendo considerado como os clones de linfócitos surgem, va- 
mos examinar agora como essas celulas ajudam a combater 
infecęóes e minimizar danos causados por patógenos. As de- 
fesas proporcionadas pelos linfócitos B e T podem ser divi- 
didas em resposta imune humoral e resposta imune mediada 
por celulas. A resposta imune humoral ocorre no sangue e 
na linfa, que antigamente eram chamados de humores (liqui- 
dos) corporais. Na resposta humoral, os anticorpos ajudam 
a neutralizar ou eliminar toxinas e patógenos no sangue e 
na linfa. Na resposta imune mediada por celulas, celulas 
T especializadas destroem celulas do hospedeiro infectadas. 
As duas respostas podem incluir tanto urna resposta imune 
primaria ąuanto urna resposta imune secundaria, com celu¬ 
las de memória capacitando a resposta secundaria. 

Celulas T auxiliares: resposta a quase todos os 
antigenos 

Um tipo de celula T denominado celula T auxiliar desenca- 
deia a resposta imune humoral e a resposta imune mediada 
por celulas. As próprias celulas T auxiliares nao executam 
essas respostas. Em vez disso, sinais provenientes delas ini- 
ciam a produęao de anticorpos que neutralizam os patóge¬ 
nos e ativam as celulas T que matarao as celulas infectadas. 

Duas exigencias devem ser atendidas para urna celula 
T auxiliar ativar respostas imunes adaptatiyas. Primeiro, 



▲ Uma celula dendritica (colorida ao MEV). 


a presenęa de uma molecula estranha que possa ligar-se 
especificamente ao receptor de antigeno de celula T. Se- 
gundo, esse antigeno deve estar exposto na superficie de 
uma celula apresentadora de antigeno. A celula apresen- 
tadora de antigeno pode ser uma celula dendritica, um ma- 
crófago ou uma celula B. 

Quando estao infectadas, as celulas do hospedeiro 
igualmente expóem antigenos em sua superficie. O que 
entao distingue uma celula apresentadora de antigeno? 
A resposta esta na existencia de duas classes de moleculas 
de MHC. A maioria das celulas do corpo tern apenas mole¬ 
culas de MHC de classe I, mas as celulas apresentadoras de 
antigenos tern moleculas de MHC de classes I e II. As mo¬ 
leculas de classe II fornecem uma assinatura molecular pela 
qual uma celula apresentadora de antigeno e reconhecida. 

Uma celula T auxiliar e a celula apresentadora de an¬ 
tigeno expondo seu epitopo especifico tern uma interaęao 
complexa (Figura 43.16). Os receptores de antigenos na 
superficie da celula T auxiliar ligam-se ao fragmento de 



Celula Fragmento 

apresentadora de an tigeno 
de antigeno 


Celula T auxiliar 


de antigeno 


Proteina 

acessória 



Clone das celulas T auxiliaries ativadas 

ul ii 



IMUNIDADE 
HUMORAL 
(secreęao de 
anticorpos pelos 
plasmócitos) 



IMUNIDADE 
MEDIADA POR 
CELULAS (ataque 
contra celulas 
infectadas) 


Q Uma celula apresentadora de antigeno 
engolfa um patógeno, degrada-o e expóe, 
na superficie celular, fragmentos de 
antigenos complexados com moleculas de 
MHC de classe II. Uma celula T auxiliar 
liga-se a esse complexo por meio do seu 
receptor de antigeno e uma proteina 
acessória (denominada CD4). 


Q A ligaęao da celula T auxiliar promove a 
secreęao de citocinas pela celula 
apresentadora de antigeno. Essas citocinas, 
junto com as citocinas da própria celula T 
auxiliar, ativam a celula T auxiliar e 
estimulam sua proliferaęao. 


(§ A proliferaęao celular produz um clone de 
celulas T auxiliares ativadas. Todas as celulas 
do clone tern receptores para o mesmo 
complexo de fragmentos de antigenos com 
a mesma especificidade para eles. Essas 
celulas secretam outras citocinas, que 
ajudam a ativar celulas B e celulas T 
citotóxicas. 


▲ Figura 43.16 O papel central das celulas T auxiliares nas plo, uma celula T auxiliar responde a uma celula dendritica que ex- 

respostas imunes humoral e mediada por celulas. Neste exem- póe um antigeno microbiano. 
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antfgeno e a molecula de MHC de classe II que expóe esse 
fragmento na celula apresentadora de antfgeno. Ao mes- 
mo tempo, uma proteina acessória denominada CD4 na 
superffcie da celula T auxiliar se liga a molecula de MHC 
de classe II, ajudando a manter as celulas juntas. A medida 
que as duas celulas interagem, sao trocados sinais em for¬ 
ma de citocinas. Por exemplo, as citocinas secretadas de 
uma celula dendrftica atuam na combinaęao com o antf¬ 
geno para estimular a celula T auxiliar, levando-a a produ- 
zir seu próprio conjunto de citocinas. O extenso contato 
entre superffcies celulares tambem permite mais troca de 
informaęóes. 

As celulas apresentadoras de antfgenos interagem com 
celulas T auxiliares em varios contextos. A apresentaęao 
de antfgeno por uma celula dendrftica ou por um macró- 
fago ativa uma celula T auxiliar, que prolifera, formando 
um clone de celulas ativadas. Por outro lado, as celulas B 
apresentam antfgenos as celulas T auxiliares ja ativadas, 
que, por sua vez, ativam as próprias celulas B. As celulas T 
auxiliares ativadas tambem aj udam a estimular as celulas T 
citotóxicas, conforme discutiremos a seguir. 

Celulas T citotóxicas: uma resposta as celulas 
infectadas 

Na ausencia de uma resposta imune, os patógenos podem 
reproduzir-se nas celulas infectadas, matando-as, como 
mostra a imagem acima a direita. Na resposta imune me- 
diada por celulas, as celulas T citotóxicas utilizam pro- 
tefnas tóxicas para matar celulas infectadas por vfrus ou 
outros patógenos intracelulares, antes que os patógenos 
amadureęam completamente. Para se tornarem ativas, as 
celulas T citotóxicas necessitam de sinais das celulas T 
auxiliares e da interaęao com uma celula apresentadora 
de antfgeno. Os fragmentos de protefnas estranhas pro- 



Citoplasma fragmentach 
Patógenos 


A Celula infectada agonizante (colorida ao MEV). 


duzidas nas celulas hospedeiras infectadas associam-se 
com moleculas de MHC de classe I e sao expostos na su¬ 
perffcie celular, onde podem ser reconhecidos pelas ce¬ 
lulas T citotóxicas (Figura 43.17). Como acontece com 
as celulas T auxiliares, as celulas T citotóxicas tern uma 
proteina acessória que se liga a molecula de MHC. Essa 
proteina acessória, chamada de CD8, ajuda a manter as 
duas celulas em contato enquanto a celula T citotóxica 
esta ativada. 

A destruięao dirigida de uma celula hospedeira in¬ 
fectada por uma celula T citotóxica envolve a secreęao de 
protefnas que desfazem a integridade da membrana e de- 
sencadeiam a morte celular (apoptose; ver Figura 43.17). 
A morte da celula infectada nao só priva o patógeno de um 
local para multiplicaęao, mas tambem expóe os conteudos 
celulares aos anticorpos circulantes, que marcam os antf¬ 
genos liberados para descarte. 






Celula infectada agonizante 

k. 




O Uma celula T citotóxica ativada liga-se a um 
complexo (molecula de MHC de classe I e 
um fragmento de antfgeno) sobre uma 
celula infectada, por meio do seu receptor 
de antfgeno e uma proteina acessória 
(denominada CD8). 


0 A celula T libera moleculas de perforina, que 
formam poroś na membrana da celula 
infectada, e granzimas, enzimas que 
decompóem protefnas. As granzimas 
penetram na celula infectada por endocitose. 


0 As granzimas iniciam a apotose dentro da 
celula infectada, levando a fragmentaęao 
do nucleo e citoplasma e, por firn, a morte 
celular. A celula T citotóxica liberada pode 
atacar outras celulas infectadas. 


A Figura 43.17 A aęao assassina das celulas T citotóxicas em bera moleculas que fazem poroś na membrana de uma celula infectada 
uma celula hospedeira infectada. Uma celula T citotóxica ativada li- e enzimas decompositoras de protefnas, promovendo a morte celular. 
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Celulas B e anticorpos: uma resposta aos patógenos 
extracelulares 

A secreęao de anticorpos pelas celulas B e uma marca dis- 
tintiva da resposta imune humoral. Ela comeęa com a ati- 
vaęao das celulas B. 

Ativaęao das celulas B 

Conforme ilustra a Figura 43.18, a ativaęao das celulas B 
envolve tanto as celulas T auxiliares ąuanto as proteinas 
sobre a superficie dos patógenos. Estimulada por um an¬ 
tigeno e por citocinas, a celula B prolifera e se diferencia 
em celulas B de memória e plasmócitos secretores de anti¬ 
corpos. 

A rota para o processamento e a exposięao dos anti- 
genos nas celulas B difere daąuela de outras celulas apre- 
sentadoras de antigenos. Um macrófago ou uma celula 
dendritica podem apresentar fragmentos de uma ampla 
diversidade de antigenos proteicos, enąuanto uma celula B 
apresenta apenas o antigeno ao qual ela se liga especifica- 
mente. Quando um antigeno primeiro liga-se a receptores 
sobre a superficie de uma celula B, a celula capta algumas 
moleculas estranhas por endocitose mediada por recepto¬ 
res (ver Figura 7.19). A proteina de ME1C de classe II da 
celula B apresenta entao um fragmento de antigeno a uma 
celula T auxiliar. Esse contato direto celula a celula e ge- 
ralmente critico para a ativaęao da celula B (ver etapa e na 
Figura 43.18). 


A ativaęao da celula B leva a uma resposta imune 
humoral robusta: uma unica celula B ativada origina mi- 
lhares de plasmócitos identicos. Esses plasmócitos inter- 
rompem a expressao de um antigeno ligado a membrana 
e comeęam a produzir e secretar anticorpos (ver etapa 3 
na Figura 43.18). Cada plasmócito secreta cerca de 2 mil 
anticorpos por segundo durante seus 4 a 5 dias de vida, 
totalizando ąuase um trilhao de moleculas de anticorpos. 
Alem disso, a maioria dos antigenos reconhecidos pelas ce¬ 
lulas B contem epitopos multiplos. Por isso, uma exposięao 
a um unico antigeno normalmente ativa uma diversidade 
de celulas B, que originam diferentes plasmócitos produ- 
tores de anticorpos dirigidos contra diferentes epitopos no 
antigeno comum. 

Funcionamento dos anticorpos 

Os anticorpos na verdade nao matam os patógenos, mas, 
pela ligaęao aos antigenos, eles interferem na atividade 
dos patógenos ou marcam-nos por diferentes mecanis- 
mos, yisando sua inativaęao ou destruięao. Considere, 
por exemplo, a neutralizaęao , um processo em que os 
anticorpos se ligam a proteinas na superficie de um virus 
(Figura 43.19a). Os anticorpos ligados impedem a infec- 
ęao de uma celula hospedeira, neutralizando, assim, o vi- 
rus. De modo semelhante, os anticorpos as vezes se ligam 
a toxinas liberadas nos liquidos corporais, impedindo que 
elas penetrem nas celulas. 



Celula apresentadora 
de antigeno 


na acessória 

(CD4) 


Fragmento 
de antigeno 


Molecula de 
MHC de 
classe II 


Receptor 
de antigeno 


Celula T auxiliar 



Após engolfar e degradar um patógeno, 
uma celula apresentadora de antigeno expóe 
um fragmento de antigeno complexado com 
uma molecula de MHC de classe II. Uma 
celula T auxiliar que reconhece o complexo e 
ativada com a ajuda de citocinas secretadas 
da celula apresentadora de antigeno. 


Q Quando uma celula B com receptores para o 
mesmo epftopo internaliza o antigeno, ela 
expóe um fragmento de antigeno sobre a 
superficie celular em um complexo com uma 
molecula de MHC de classe II. Uma celula T 
auxiliar ativada, carregando receptores 
especfficos para o fragmento exposto, 
liga-se a celula B e a ativa. 


© A celula B ativada prolifera e se diferencia 
em celulas B de memória e plasmócitos 
secretores de anticorpos. Os anticorpos 
secretados sao especfficos para o mesmo 
antigeno que iniciou a resposta. 


▲ Figura 43.18 Ativaęao de uma celula B na resposta imune humoral. A maioria dos antigenos proteicos requer celulas T auxiliares 
ativadas para desencadear uma resposta humoral. Um macrófago (mostrado aqui) ou uma celula dendritica pode ativar uma celula T auxiliar, 
que, por sua vez, pode estimular uma celula B a dar origem aos plasmócitos secretores de anticorpos. 

Q Que funęao os receptores de antigenos na superficie celular exercem para as celulas B de memória? 
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▼ Figura 43.19 Mecanismos de remoęao de antigenos mediados por anticorpos. 


(a) Neutralizaęao 



antigenos na superficie de 
um vfrus e neutralizam-no, 
mediante bloqueio da sua 
capacidade de ligar-se a 
uma celula hospedeira. 


(b) Opsonizaęao 



A ligaęao dos anticorpos 
aos antigenos na 
superficie de bacterias 
promove a fagocitose 
pelos macrófagos e 
neutrófilos. 


(c) Ativaęao do sistema complemento e formaęao de poro 



A ligaęao de anticorpos 
aos antigenos na 
superficie de uma celula 
estranha ativa o sistema 
complemento. 


Após a ativaęao do sistema 
complemento, o complexo de 
ataque da membrana forma 
poroś na membrana da celula 
estranha, permitindo a entrada 
da agua e ions. A celula incha e, 
por firn, rompe-se. 


Na opsonizaęao , os anticorpos ligados aos antigenos 
na superficie de bacterias nao bloąueiam a infecęao, mas, 
em vez disso, apresentam uma estrutura prontamente re- 
conhecida pelos macrófagos ou neutrófilos, promovendo 
desse modo a fagocitose (Figura 43.19b). Como cada an- 
ticorpo tern dois sitios de ligaęao ao antigeno, os anticor¬ 
pos tambem podem facilitar a fagocitose, ao se ligarem a 
celulas bacterianas, virus ou outras substancias estranhas 
em agregados. 

Quando os anticorpos facilitam a fagocitose, como na 
opsonizaęao, eles tambem ajustam a resposta imune hu¬ 
moral. Lembre-se de que a fagocitose permite que os ma¬ 
crófagos e as celulas dendriticas apresentem os antigenos 
as celulas T auxiliares e estimulam-nas. As celulas T auxi- 
liares, por sua vez, estimulam muito as celulas B, cujos an¬ 
ticorpos contribuem para a fagocitose. Essa retroalimenta- 
ęao positiva entre imunidades inata e adaptativa contribui 
para uma resposta coordenada e eficaz contra a infecęao. 

Os anticorpos as vezes trabalham junto com as pro- 
teinas do sistema complemento. (O nome complemento 
reflete o fato de que essas proteinas aumentam a eficacia 
dos ataques direcionados pelos anticorpos sobre as bac¬ 
terias.) A ligaęao de uma proteina do complemento a um 
complexo antigeno-anticorpo na superficie de uma celula 
estranha desencadeia a geraęao de um complexo de ataąue 
a membrana que forma um poro na membrana da celula. 
Ions e agua entram na celula, que incha e se rompe (lise) 
(Figura 43.19c). Se ativada como parte das defesas ina¬ 
ta ou adaptativa, essa cascata de atividades proteicas do 
complemento resulta na lise das celulas estranhas e pro- 
duz fatores que promovem a inflamaęao ou estimulam a 
fagocitose. 


Embora os anticorpos sejam os fundamentos da res¬ 
posta em liquidos corporais, existe tambem um mecanis- 
mo pelo qual eles podem provocar a morte de celulas do 
corpo infectadas. Quando um virus utiliza uma maqui- 
naria biossintetica da celula para produzir proteinas vi- 
rais, esses produtos podem aparecer na superficie celular. 
Se anticorpos especificos para epitopos nessas proteinas 
yirais ligarem-se as proteinas expostas, a presenęa de an¬ 
ticorpos na superficie celular pode recrutar uma celula 
assassina natural. Em seguida, a celula assassina natural 
libera proteinas que levam a celula infectada a sofrer apop- 
tose. Desse modo, as atividades dos sistemas imunes inato 
e adaptativo outra vez se yinculam intimamente. 

As celulas B podem expressar cinco tipos, ou classes, 
de imunoglobulinas (IgA, IgD, IgE, IgG e IgM). Para uma 
determinada celula B, cada classe tern uma identica es- 
pecificidade de ligaęao ao antigeno, mas uma regiao C de 
cadeia leve diferente. O receptor de antigeno de celula B, 
conhecido como IgD, e ligado a membrana. As outras qua- 
tro classes consistem em anticorpos soluveis, incluindo 
aqueles encontrados no sangue, nas lagrimas, na saliva e 
no leite materno. 

Resumo da resposta imune humoral e da resposta 
mediada por celulas 

Conforme obseryado anteriormente, a resposta humoral 
e a resposta mediada por celulas podem abranger as res- 
postas imunes primaria e secundaria. As celulas de me- 
mória de cada tipo - celula T auxiliar, celula B e celula T 
citotóxica - permitem a resposta secundaria. Por exemplo, 
quando os liquidos corporais sao reinfectados por um pa- 
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▲ Figura 43.20 Visao geral da resposta imune adaptativa. 

] ldentifique cada seta como parte representante da resposta primaria ou da resposta 
secundaria. 


tógeno encontrado anteriormente, as celulas B de memória 
e as celulas T auxiliares de memória iniciam urna resposta 
humoral secundaria. A Figura 43.20 resume a imunida- 
de adaptativa, revisa os eventos que iniciam as respostas 
imunes humoral e mediada por celulas e destaca o papel 
central da celula T auxiliar. 

Imunidade ativa e passiva 

Ate aqui, nossa discussao sobre imunidade adaptativa 
concentrou-se na imunidade ativa, as defesas que sur- 
gem quando o patógeno infecta o corpo e provoca urna 
resposta imune primaria ou secundaria. Um tipo diferente 
de imunidade resulta quando os anticorpos IgG no sangue 
de urna mulher gravida atravessam a placenta e chegam 
ao feto. Essa proteęao e chamada de imunidade passiya, 


porque os anticorpos no receptor (neste caso, o feto) sao 
produzidos por outro individuo (a mae). Os anticorpos IgA 
presentes no leite materno fornecem imunidade passiva 
adicional ao trato digestório do bebe enquanto seu siste- 
ma imune se desenvolve. Como a imunidade passiva nao 
envolve as celulas B e T do receptor, ela persiste somente 
enquanto perdurar a transferencia de anticorpos (algumas 
semanas ate alguns meses). 

Tanto a imunidade ativa quanto a passiva podem ser 
induzidas artificialmente. A imunidade ativa pode desen- 
volver-se a partir da introduęao de antigeno no corpo por 
meio de imunizaęao. Em 1796, Edward Jenner observou 
que as pessoas que ordenhavam vacas e que tinham va- 
riola bovina, doenęa branda geralmente encontrada ape- 
nas em bovinos, nao contraiam a variola, doenęa muito 
mais perigosa. Na primeira imunizaęao documentada 
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(ou vacinaęao; do latim vacca , vaca), Jenner usou o virus 
da variola bovina para induzir a imunidade adaptativa 
contra o parente próximo: o virus causador da yariola. 
Hoje, as imunizaęóes sao realizadas com preparaęóes de 
antigenos (vacinas) obtidas de muitas fontes, incluindo 
toxinas bacterianas inativadas, patógenos mortos ou ate- 
nuados e ate mesmo genes codificadores de proteinas 
microbianas. Uma vez que todos esses agentes induzem 
resposta imune primaria e memória imunológica, um 
encontro com o patógeno do qual a vacina foi derivada 
desencadeia uma resposta imune secundaria rapida e in- 
tensa (ver Figura 43.15). 

Os programas de yacinaęao tern sido exitosos contra 
muitas doenęas infecciosas que ja mataram ou incapa- 
citaram um grandę numero de pessoas. Uma campanha 
mundial de yacinaęao levou a erradicaęao da variola no 
finał da decada de 1970. Nos paises industrializados, a 
imunizaęao rotineira de bebes e crianęas reduziu drasti- 
camente a incidencia de doenęas as vezes devastadoras, 
como a poliomielite, o sarampo e a coqueluche. Infeliz- 
mente, nem todos os patógenos sao facilmente erradica- 
dos pela yacinaęao. Alem disso, algumas vacinas nao es- 
tao prontamente dispomveis nas areas empobrecidas do 
mundo. 

Informaęóes equivocadas sobre a seguranęa das va- 
cinas e o risco das doenęas tern levado a um problema 
de saude publica substancial e crescente. Considere o 
sarampo, por exemplo. Os efeitos colaterais da imuniza¬ 
ęao sao rarissimos, com menos de uma para um milhao 
de crianęas sofrendo uma significativa reaęao alergica a 
vacina contra o sarampo. No entanto, a doenęa e mui- 
to perigosa, matando mais de 200 mil pessoas por anos. 
Os declinios das taxas de yacinaęao contra o sarampo 
em partes do Reino Unido, Russia e Estados Unidos tern 
resultado em varios surtos recentes da doenęa e muitos 
óbitos evitaveis. 

Na imunizaęao passiva artificial, os anticorpos de um 
animal imune sao injetados em um animal nao imune. Por 
exemplo, humanos mordidos por serpentes venenosas 
sao as vezes tratados com antivenina, soro de ovelhas ou 
de cavalos que foram imunizados contra o veneno de uma 
serpente. Quando o soro e injetado imediatamente após a 
mordida, os anticorpos da antivenina podem neutralizar 
toxinas do veneno, antes que causem uma enorme lesao. 

Anticorpos como ferramentas 

Os anticorpos que um animal produz após exposięao a um 
antigeno sao os produtos de muitos clones de plasmóci- 
tos (Figura 43.21), cada um especifico para um epitopo 
diferente. Contudo, os anticorpos podem tambem ser pre- 
parados a partir de um unico clone de celulas B obtidas de 
cultura. Os anticorpos monoclonais produzidos por uma 
cultura dessa natureza sao identicos e especificos para o 
mesmo epitopo em um antigeno. 

Os anticorpos monoclonais tern fornecido a base para 
muitos avanęos recentes no diagnóstico e no tratamento 
medicos. Por exemplo, alguns equipamentos para teste de 
gravidez utilizam anticorpos monoclonais para detectar 



▲ Figura 43.21 Um plasmócito. Um plasmócito contem re- 
ticulo endoplasmatico abundante, caracteiistica comum de celulas 
dedicadas a produęao de proteinas para secreęao (MET). 


a gonadotrofina coriónica humana (hCG). Uma vez que a 
hCG e produzida assim que o embriao implanta-se no lite¬ 
ro (ver Capitulo 46), a presenęa desse hormónio na urina 
da mulher e um indicador confiavel de um estagio bem ini- 
cial de gravidez. Os anticorpos monoclonais sao tambem 
produzidos em grandes quantidades e injetados como te¬ 
rapia para varias doenęas humanas, inclusive certos tipos 
de cancer. 


Rejeięao imune 

Como patógenos, as celulas de outras pessoas podem ser 
reconhecidas como estranhas e atacadas pelas defesas imu- 
nes. Por exemplo, a pele transplantada de uma pessoa para 
uma pessoa nao identica geneticamente parecera saudavel 
por mais ou menos uma semana, mas após sera destrui- 
da (rejeitada) pela resposta imune do receptor. Tenha em 
mente que a rejeięao do corpo de tecidos ou órgaos trans- 
plantados ou de uma transfusao de sangue incompativel e 
a reaęao esperada de um sistema imune saudavel exposto a 
antigenos estranhos. (Permanece uma pergunta em grandę 
parte sem resposta por que uma mulher gravida nao rejeita 
seu feto como um tecido que nao e seu.) 

Grupos sangumeos 

Para evitar que a transfusao de sangue seja reconhecida 
como estranha pelo sistema imune do receptor, os medicos 
devem levar em consideraęao uma propriedade do doa- 
dor e do receptor conhecida como grupo sanguineo ABO. 
Os eritrócitos sao designados como do tipo A se possui- 
rem o carboidrato A em sua superficie. De modo similar, o 
carboidrato B e encontrado na superficie de eritrócitos do 
tipo B; os carboidratos A e B sao encontrados nos eritró- 
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citos do tipo AB; e nenhum carboidrato e encontrado nos 
eritrócitos do tipo O (ver Figura 14.11). 

Por que o sistema imune reconhece aęucares especi- 
ficos nos eritrócitos? Acontece que certas bacterias nor- 
malmente presentes no corpo tern epftopos muito seme- 
lhantes aos carboidratos A e B. Ao responder ao epitopo 
bacteriano similarao carboidrato B, urna pessoa com o 
tipo sanguineo A produz anticorpos que reagirao com o 
carboidrato B. Essa mesma pessoa nao produz anticor¬ 
pos contra o epitopo bacteriano similar ao carboidrato 

A, pois os linfócitos reativos com moleculas do próprio 
corpo sao inativados ou eliminados durante o desenyol- 
yimento. 

Para compreender como os grupos sanguineos ABO 
afetam as transfusóes, vamos considerar a resposta imune 
de alguem com o tipo sanguineo A. Se urna pessoa com 
tipo sanguineo A recebe urna transfusao de sangue do tipo 

B, os anticorpos anti-B dessa pessoa causam urna imedia- 
ta e devastadora reaęao a transfusao. Os eritrócitos trans- 
fundidos sofrem lise, que pode provocar calafrios, febre, 
choque e disturbio renal. Da mesma forma, os anticorpos 
anti-A no sangue do tipo B doado agirao contra os eritró¬ 
citos do tipo A do receptor. Embora essas interaęóes im- 
peęam que os individuos do tipo O recebam transfusao de 
qualquer outro tipo sanguineo, a descoberta de enzimas 
que conseguem clivar os carboidratos A e B dos eritrócitos 
pode eliminar esse problema. 

Transplantes de tecidos e órgaos 

Cada um de nós expressa proteinas de MHC de mais de 
urna duzia de genes diferentes. Alem disso, nos huma- 
nos ha mais de cem versóes diferentes, ou alelos, desses 
genes. Nos transplantes ou enxertos de um órgao ou um 
pedaęo de tecido entre individuos, essas diferentes for- 
mas de moleculas de MHC podem atuar como antigenos, 
estimulando urna resposta imune que conduz a rejeięao. 
Observe que a diversidade de moleculas de MHC prati- 
camente garante que duas pessoas, excetuando os geme- 
os identicos, nao tenham exatamente a mesma serie. Por 
isso, algumas moleculas de MHC no tecido doador sao 
estranhas para o receptor na imensa maioria dos enxer- 
tos e transplantes. 

Para minimizar a rejeięao numa operaęao de enxertia 
ou transplante, os medicos utilizam um tecido do doador 
que tenha moleculas de MHC tao compativeis quanto 
possivel com as do receptor. Alem disso, o receptor toma 
medicamentos que suprimem as respostas imunes (mas 
esse procedimento torna o receptor mais suscetivel a in- 
fecęóes). 

Os transplantes de medula óssea de urna pessoa para 
outra pode tambem provocar urna reaęao imune, mas por 
urna razao diferente. Os transplantes de medula óssea sao 
empregados para tratar a leucemia e outros tipos de can- 
cer, bem como varias doenęas hematológicas (de celulas 
do sangue). Antes de receber a medula óssea transplan- 
tada, o receptor geralmente e tratado com radiaęao para 
eliminar suas próprias celulas da medula óssea, destruin- 


do assim a fonte de celulas anormais. Esse tratamento efe- 
tivamente oblitera o sistema imune do receptor, deixando 
pouca chance de rejeięao ao enxerto. Contudo, os linfóci¬ 
tos da medula doada podem reagir contra o receptor. Essa 
reaęao de enxerto-versus-receptor e limitada, se as mole¬ 
culas de MHC do doador e do receptor forem compati- 
veis. Os programas de doaęao de medula óssea continua- 
mente procuram yoluntarios, pois a grandę yariabilidade 
de moleculas de MHC torna essencial um contingente 
diyerso de doadores. 


REVISAO DO CONCEITO 43.3 


1 . 

2 . 


3. 


Se uma crianęa nascesse sem o timo, que celulas e funęóes 
do sistema imune seriam deficientes? Explique. 


0 tratamento de anticorpos com uma protease especifica 
corta as cadeias pesadas pela metade, liberando os dois 
braęos da molecula em forma de Y. Como os anticorpos 
poderiam continuar a funcionar? 


] Suponha que um manipulador de serpentes mor- 
dido por uma serpente venenosa tenha sido tratado com 
antivenina. Por que o mesmo tratamento para uma segun- 
da mordida pode ter resultados diferentes? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 43.4 

Os disturbios no funcionamento do 
sistema imune podem provocar ou 
exacerbar doenęas 

Embora ofereęa uma expressiva proteęao contra uma 
gama de patógenos, a imunidade adaptativa nao e total- 
mente segura. Aqui, examinaremos primeiro os distur¬ 
bios e as doenęas que surgem quando a imunidade adap- 
tativa e bloqueada ou desregulada. Após, abordaremos 
algumas das adaptaęóes evolutivas de patógenos que di- 
minuem a eficacia da resposta imune adaptativa no hos- 
pedeiro. 

Respostas imunes exageradas, autodirecionadas e 
reduzidas 

A interaęao altamente regulada entre linfócitos, outras ce¬ 
lulas do corpo e substancias estranhas gera uma resposta 
imune que proporciona extraordinaria proteęao contra 
muitos patógenos. Quando disturbios alergicos, autoi- 
munes ou de imunodeficiencia transtornam esse delicado 
equilibrio, em geral os efeitos sao graves. 

Alergias 

As alergias sao respostas exageradas (hipersensiveis) a cer- 
tos antigenos denominados alergenos. As alergias mais co- 
muns envolvem anticorpos da classe IgE. A febre do feno, 
por exemplo, ocorre quando os plasmócitos secretam an- 
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ticorpos IgE especificos para antigenos sobre a superficie 
de graos de pólen (Figura 43.22). Alguns anticorpos IgE 
se fixam pela sua base aos mastócitos nos tecidos conec- 
tivos. Os graos de pólen que entram no corpo mais tarde 
se fixam aos sitios de ligaęao aos antigenos desses anticor¬ 
pos IgE. Essa fixaęao conecta moleculas de IgE adjacen- 
tes, induzindo os mastócitos a liberar histaminas e outras 


substancias ąuimicas inflamatórias. Agindo sobre uma 
diversidade de tipos celulares, essas substancias ąuimicas 
produzem os sintomas de alergia tipicos: espirros, coriza, 
olhos lacrimejantes e contraęóes da musculatura lisa dos 
pulmóes que podem inibir a respiraęao eficiente. Os far- 
macos conhecidos como anti-histaminicos bloąueiam os 
receptores de histamina, diminuindo os sintomas de aler¬ 
gia (e a inflamaęao). 

Uma resposta alergica aguda as vezes provoca uma 
reaęao de ameaęa a vida chamada de choąue anafilatico . 
As substancias ąuimicas inflamatórias liberadas dos 
mastócitos desencadeiam a contraęao dos bronąuiolos 
e a dilataęao repentina dos vasos sanguineos periferi- 
cos, causando uma ąueda abrupta da pressao sanguinea. 
A morte pode ocorrer em poucos minutos, devido a inca- 
pacidade de respirar e a falta de fluxo sanguineo. Veneno 
de abelha, penicilina, amendoim e frutos do mar estao 
entre as substancias que podem causar choąue anafila¬ 
tico em individuos alergicos. As pessoas com hipersen- 
sibilidades graves com freąuencia portam seringas con- 
tendo o hormónio epinefrina. Uma injeęao de epinefrina 
neutraliza rapidamente essa resposta alergica, 
contraindo os vasos sanguineos peri- 
fericos, reduzindo o inchaęo na 
igE^—— ^ garganta e relaxando os musculos 

pulmonares para auxiliar a respi¬ 
raęao (ver Figura 45.8). 


Alergeno 

(segunda 

exposięao) 



O Os anticorpos IgE, 
produzidos em resposta 
a exposięao inicial a um 
alergeno, ligam-se a 
receptores nos 
mastócitos. 


Q Na próxima exposięao ao 
mesmo alergeno, as 
moleculas de IgE fixadas a 
um mastócito reconhecem o 
alergeno e se ligam a ele. 



Vesicula 
Histamina 


Q A ligaęao cruzada de moleculas 
de IgE adjacentes desencadeia a 
liberaęao de histamina e de outras 
substancias qinmicas, provocando 
os sintomas de alergia. 


▲ Figura 43.22 Mastócitos, IgE e a resposta alergica. Neste 
exemplo, os graos de pólen atuam como alergenos. 


Doenęas autoimunes 

Em algumas pessoas, o sistema imune e ativo contra deter- 
minadas moleculas do corpo, causando uma doenęa au- 
toimune. Essa perda de autotolerancia tern muitas formas. 
No lupus eritematoso sistemico, comumente chamado de 
lupus , o sistema imune gera anticorpos contra histonas e 
DNA liberados pela degradaęao normal de celulas do cor¬ 
po. Esses anticorpos autorreativos causam rachaduras na 
pele, febre, artrite e disfunęao renal. Outros alvos da autoi- 
munidade incluem as celulas beta do pancreas produtoras 
de insulina (no diabetes tipo 1) e as bainhas de mielina que 
envolvem muitos neurónios (na esclerose multipla). 

Hereditariedade, genero e ambiente influenciam a 
suscetibilidade aos disturbios autoimunes. Por exemplo, os 
membros de certas familias mostram maior suscetibilidade 
a determinados disturbios autoimunes. Alem disso, muitas 
doenęas autoimunes afetam 
mais freąuentemente as 
mulheres do que os ho- 
mens. Em relaęao aos ho- 
mens, as mulheres tern pro- 
babilidade nove vezes maior 
de sofrer de lupus e tres ve- 
zes de desenvolver artrite 
reumatoide , uma inflama¬ 
ęao danosa e dolorida das 
cartilagens e ossos nas arti- 
culaęóes (Figura 43.23). 

A causa da tendencia sexual 
e o aumento da freąuencia 
de doenęas autoimunes em 
paises industrializados e 
uma area de inyestigaęao e 
debate ativos. 

Esforęo, estresse e o sistema imune 

Muitas formas de esforęo e estresse influenciam o fun- 
cionamento do sistema autoimune. Por exemplo, o esfor¬ 
ęo fisico moderado melhora o funcionamento do sistema 
imune e reduz significativamente a suscetibilidade a um 
resfriado comum e outras infecęóes do trato respiratório 
superior. Por outro lado, o exercicio ate o ponto da exaus- 
tao leva a infecęóes mais freąuentes e sintomas mais gra- 
ves. Estudos com maratonistas respaldam a conclusao de 
que a intensidade do exercicio fisico e uma variavel cri- 
tica. Em media, esses atletas ficam doentes com menos 
freąuencia do que seus colegas mais sedentarios durante 
o treinamento (um periodo de esforęo moderado), mas 
significativamente com mais freąuencia no periodo logo 
após a corrida ardua. De modo semelhante, tern sido cons- 
tatado que o estresse psicológico altera a regulaęao do sis¬ 
tema imune mediante a interaęao dos sistemas hormonal, 
neryoso e imune (ver Figura 45.20). As pesąuisas tambem 
confirmam que o descanso e importante para a imunidade: 
os adultos que dormem em media menos de 7 horas adoe- 
cem com freąuencia tres vezes maior ąuando expostos ao 
virus do resfriado, em comparaęao com os que dormem 
pelo menos 8 horas. 



▲ Figura 43.23 Raio X de 
maos deformadas por artri¬ 
te reumatoide. 
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Doenęas de imunodeficiencia 

Um disturbio em que a resposta do sistema imune aos anti- 
genos e deficiente ou ausente e chamado de imunodeficien¬ 
cia. Independente da sua causa e natureza, uma imunode¬ 
ficiencia pode levar a infecęóes freąuentes e recorrentes e 
aumentar a suscetibilidade a certos tipos de cancer. 

Uma imunodeficiencia inata resulta de um defeito ge- 
netico ou de desenvolvimento na produęao de celulas do 
sistema imune ou de proteinas especificas, como anticor- 
pos ou proteinas do sistema complemento. Dependendo 
do defeito especifico, ou as defesas inatas ou adaptativa 
- ou ambas - podem ser debilitadas. Na imunodeficien¬ 
cia combinada severa (IDCS), os linfócitos funcionais sao 
raros ou inexistem. Na falta de uma resposta imune adap- 
tativa, os pacientes com IDCS sao suscetiveis a infecęóes, 
como pneumonia e meningite, que podem causar a mor- 
te na infancia. Os tratamentos incluem os transplantes de 
medula óssea e de celulas-tronco. 

Ao longo da vida, a exposięao a agentes quimicos 
ou biológicos pode causar imunodeficiencia adąuirida. 
Os farmacos usados para combater doenęas autoimunes 
ou impedir a rejeięao de transplante inibem o sistema imu¬ 
ne, levando a um estado de imunodeficiencia. Certos tipos 
de cancer tambem inibem o sistema imune, especialmente 
a doenęa de Hodgkin, que compromete o sistema linfati- 
co. As imunodeficiencias adquiridas variam desde estados 
temporarios que podem surgir do estresse psicológico ate 
a devastadora Aids (sindrome da imunodeficiencia adqui- 
rida), que discutiremos na próxima seęao. 

Adaptaęóes evolutivas de patógenos que 
fundamentam a obstruęao do sistema imune 

mSS&Si Da mesma forma que os sistemas imunes 
para evitar patógenos evoluiram nos animais, mecanismos 
para obstruir as respostas imunes evoluiram nos patóge¬ 
nos. Usando patógenos humanos como exemplos, exami- 
naremos alguns mecanismos comuns: yariaęao, latencia e 
ataque direto ao sistema imune. 

i /ariaęao antigenica 

Um mecanismo para o patógeno escapar das defesas do 
corpo e alterar sua aparencia para o sistema imune. A me- 
mória imunológica e um registro dos epitopos estranhos 
que um animal ja encontrou. Se o patógeno que expressara 
aqueles epitopos nao mais o fizer, ele pode reinfectar o hos- 
pedeiro ou permanecer nele sem desencadear a resposta 
rapida e robusta que as celulas da memória proporcionam. 
Essas alteraęóes na expressao do epitopo sao chamadas de 
variaęao antigenica . O parasito que causa a doenęa do sono 
(tripanossomiase) fornece um exemplo extremo, mudando 
periodicamente ao acaso entre 1.000 versóes diferentes da 
proteina encontrada sobre toda a sua superficie. No Exerci- 
cio de Habilidades Cientificas, voce interpretara dados so¬ 
bre essa forma de yariaęao antigenica e a resposta do corpo. 

A yariaęao antigenica e a principal razao pela qual o virus 
da influenza, ou “fiu,” permanece um problema importante 
de saude publica. A medida que replica em um hospedeiro 


humano após o outro, o virus passa por frequentes mutaęóes. 
Uma vez que qualquer mudanęa que diminua o reconheci- 
mento pelo sistema imune proporciona uma vantagem sele- 
tiva, o virus constantemente acumula mutaęóes que alteram 
suas proteinas de superficie, reduzindo a eficacia da resposta 
imune do hospedeiro. Por conseguinte, a cada ano uma nova 
vacina contra a influenza deve ser desenvolvida, produzida e 
distribuida. Alem disso, o virus da influenza humana ocasio- 
nalmente forma novas linhagens mediante permuta de genes 
com outros virus da influenza que infectam animais domes- 
ticos, como suinos e galinhas. Quando isso acontece, as no- 
vas linhagens podem nao ser reconhecidas por nenhuma das 
celulas de memória nas populaęóes humanas. O surto resul- 
tante pode ser terrivel: em 1918-1919, o surto de influenza 
matou mais de 20 milhóes de pessoas. 

Em 2009, um virus da influenza denominado H1N1 
parecia conter uma combinaęao original de genes dos virus 
da influenza que normalmente circulam em suinos, aves e 
humanos. A propagaęao rapida desse virus pela populaęao 
humana causou uma pandemia , um surto de proporęóes 
mundiais. Felizmente, uma vacina contra H1N1 desenyol- 
vida rapidamente logo dotou os órgaos de saude publicos 
de um excelente mecanismo de desaceleraęao da expansao 
do virus e reduęao do impacto do surto. 

Latencia 

Alguns virus evitam uma resposta imune mediante infec- 
ęao das celulas e, após, entram em um amplo estado de 
inatividade denominado latencia. A medida que cessa a 
produęao da maior parte das proteinas virais e dos virus 
livres, os virus latentes nao desencadeiam uma resposta 
imune adaptativa. Todavia, o genoma viral persiste nos nu- 
cleos das celulas infectadas, seja como molecula de DNA 
separada, seja como cópia integrada ao genoma do hospe¬ 
deiro. Em geral, a latencia persiste ate que surjam condi- 
ęóes favoraveis para a transmissao viral ou desfavoraveis 
para a sobrevivencia do hospedeiro, como quando o hos¬ 
pedeiro e infectado por outro patógeno. Essas circunstan- 
cias desencadeiam a sintese e a liberaęao de virus livres que 
podem infectar novos hospedeiros. 

Os virus do herpes simples, que se estabelecem nos 
neurónios sensoriais humanos, fornecem um bom exemplo 
de latencia. O virus do tipo 1 causa a maioria das infecęóes 
herpeticas orais, ao passo que o virus do tipo 2 e responsavel 
pela maioria dos casos de herpes genital. Visto que os neu¬ 
rónios sensoriais expressam relativamente poucas moleculas 
de MHC de classe I, as celulas infectadas sao ineficientes na 
apresentaęao de antigenos virais aos linfócitos circulantes. 
Estimulos como febre, estresse emocional ou menstruaęao 
reativam o virus a replicar e infectar os tecidos epiteliais 
adjacentes. A ativaęao do virus do tipo 1 pode resultar em 
bolhas ao redor da boca, erroneamente chamadas de “aftas”. 
O virus do tipo 2 pode causar inflamaęóes genitais, mas as 
pessoas infectadas com o virus do tipo 1 ou o do tipo 2 com 
frequencia nao apresentam quaisquer sintomas. As infecęóes 
com o virus do tipo 2, sexualmente transmitido, constituem 
uma seria ameaęa aos bebes de maes infectadas e potenciali- 
zam a transmissao do yirus causador da Aids. 




EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Comparando duas variaveis sobre um eixo x comum 


Como o sistema imune responde a um patógeno em al- 
teraęao? A seleęao natural favorece parasitos capazes de manter, 
por um periodo longo, o nivel baixo da infecęao em um hospedeiro. 
Trypanosoma, o parasito unicelular causador da doenęa do sono, 
e um exemplo. As glicoproteinas que cobrem a superficie de um 
tripanossomo sao codificadas por um gene que e duplicado mais de 
mil vezes no genoma do organismo. Cada cópia e levemente dife- 
rente. Por mudanęas periódicas entre esses genes, os tripanossomos 
podem expor urna serie de glicoproteinas de superficie com estru- 
turas moleculares diferentes. Neste exercicio, voce interpretara dois 
conjuntos de dados para explorar hipóteses sobre os beneffcios das 
mudanęas permanentes das glicoproteinas de superficie do tripanos¬ 
somo e a resposta imune do hospedeiro. 



A Tripanossomos (amarelo) e eritrócitos. 

Parte A: Dados de um estudo de mveis de parasitos O 

estudo mediu a abundancia de parasitos no sangue de um paciente 
humano durante as primeiras poucas semanas de urna infecęao 
crónica. 


Dia 

Numero de parasitos (em milhóes) 
por mL de sangue 

4 

0,1 

6 

0,3 

8 

1,2 

10 

0,2 

12 

0,2 

14 

0,9 

16 

0,6 

18 

0,1 

20 

0,7 

22 

1,2 

24 

0,2 


Parte A: Interprete os dados 

1. Plotę os dados da tabela acima em um grafico de linha. Que 
coluna e a da variavel independente e qual e a coluna da va- 
riavel dependente? Coloque a variavel independente no eixo 
x. (Ver informaęóes adicionais sobre os graficos na Revisao de 
Habilidades Cientificas no Apendice F.) 

2. A exposięao visual dos dados em um grafico pode ajudar a evi- 
denciar padróes nos dados. Descreva alguns padróes revelados 
pelo seu grafico. 


3. Assuma que urna queda na abundancia de parasitos reflete 
urna resposta imune eficaz pelo hospedeiro. Formule urna hipó- 
tese para explicar um padrao que voce descreveu na questao 2. 

Parte B: Dados de um estudo de mveis de anticorpos 

Muitas decadas após os cientistas terem observado pela primeira vez 
o padrao de abundancia do Trypanosoma no decorrer da infecęao, 
os pesquisadores identificaram anticorpos especificos para formas 
diferentes de glicoproteina de superficie do parasito. A tabela abai- 
xo lista a abundancia relativa de dois desses anticorpos durante o 
periodo inicial de infecęao crónica, usando um indice que varia de 
0 (ausente) a 1. 


Dia 

Anticorpo espedfico 
para a variante A 
de glicoproteina 

Anticorpo espedfico 
para a variante B 
de glicoproteina 

4 

0 

0 

6 

0 

0 

8 

0,2 

0 

10 

0,5 

0 

12 

1 

0 

14 

1 

0,1 

16 

1 

0,3 

18 

1 

0,9 

20 

1 

1 

22 

1 

1 

24 

1 

1 


Parte B: Interprete os dados 

4. Observe que esses dados foram coletados no mesmo periodo 
da infecęao (dias 4-24), conforme os dados da abundancia de 
parasitos que voce representou graficamente na parte A. Por- 
tanto, voce pode incorporar esses novos dados ao seu primeiro 
grafico, usando o mesmo eixox. No entanto, como os dados 
sobre nh/eis de anticorpos sao medidos de maneira diferente a 
dos dados sobre abundancia de parasitos, adicione um segun- 
do conjunto de identificaęóes do eixo y no lado direito do seu 
grafico. A seguir, usando cores diferentes ou conjuntos de sim- 
bolos, adicione os dados dos dois tipos de anticorpos. A iden- 
tificaęao do eixoy de duas maneiras diferentes permite que 
voce compare como as duas variaveis dependentes mudam em 
relaęao a urna variavel independente compartilhada. 

5. Descreva alguns padróes que voce observa pela comparaęao 
dos dois conjuntos de dados durante o mesmo periodo. Esses 
padróes sustentam sua hipótese da parte A? Eles provam essa 
hipótese? Explique. 

6 . Hoje, os cientistas podem distinguir a abundancia de tripanos¬ 
somos reconhecidos especificamente pelos anticorpos do tipo 
A e do tipo B. Como a incorporaęao dessa informaęao mudaria 
seu grafico? 

Dados de L. J. Morrison, et al., Probabilistic order in antigenic variation 
of Trypanosoma brucei, International Journal for Parasitology 35:961- 
972 (2005) and L. J. Morrison, et al., Antigenic variation in the African 
trypanosome: molecular mechanisms and phenotypic complexity, Cellular 
Microbiology 1: 1724-1734 (2009). 


Ataque ao sistema imune: HIV 

O virus da imunodeficiencia humana (HIV), o patógeno 
que causa a Aids, tanto escapa da resposta imune adaptativa 
ąuanto a ataca. Uma vez introduzido no corpo, o HIV infec- 
ta as celulas T auxiliares com alta eficiencia, mediante liga- 
ęao especifica a proteina acessória CD4 (ver Figura 43.16). 


O HIV tambem infecta alguns tipos de celulas com niveis 
baixos de CD4, como os macrófagos e celulas cerebrais. No 
interior das celulas, o genoma RNA do HIV apresenta trans- 
crięao reversa e o DNA resultante e integrado ao genoma 
da celula do hospedeiro (ver Figura 19.8). Dessa forma, o 
genoma viral pode dirigir a produęao de novos virus. 
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Embora o corpo responda ao HIV com resposta imu- 
ne suficiente para eliminar a maioria das infecęóes virais, 
algum HIV invariavelmente escapa. Uma razao da per- 
sistencia do HIV e que ele tem taxa de mutaęao muito 
alta. As protefnas alteradas na superffcie de alguns yfrus 
mutados reduzem a interaęao com anticorpos e celulas 
T citotóxicas. Esses yfrus replicam e se modificam ainda 
mais. Assim, o HIV evolui dentro do corpo do hospedeiro. 
A presenęa continuada do HIV e tambem auxiliada pela 
latencia enąuanto o DNA viral esta integrado ao genoma 
da celula do hospedeiro. Esse DNA latente e protegido do 
sistema imune assim como dos agentes antivirais atual- 
mente usados contra o HIV, que atacam somente os virus 
em replicaęao ativa. 

Ao longo do tempo, uma infecęao por HIV nao tratada 
nao apenas evita a resposta imune adaptativa, mas tam¬ 
bem a suprime (Figura 43.24). A replicaęao viral e a morte 
celular desencadeada pelo virus levam a perda de celulas 
T auxiliares, prejudicando a resposta imune humoral e a 
resposta imune mediada por celulas. O resultado finał e a 
smdrome da imunodeficiencia adąuirida (Aids), uma 
debilidade nas respostas imunes que deixa o corpo suscetf- 
vel a infecęóes e canceres que um sistema imune saudavel 
geralmente derrotaria. Por exemplo, Pneumocystis carinii, 
um fungo comum que nao causa doenęa em indiyfduos 
saudaveis, pode provocar pneumonia grave em pessoas 
com Aids. Essas doenęas oportunistas, assim como o dano 
nervoso e a debilidade do corpo, sao as causas primarias 
de obito em pacientes com Aids, nao o HIV propriamente. 

A transmissao do E1IV requer a transferencia de partf- 
culas virais ou de celulas infectadas de pessoa para pessoa, 
por meio de liquidos corporais como semen, sangue ou 
leite materno. As relaęóes sexuais sem proteęao e a trans¬ 
missao por agulhas contaminadas pelo HIV (geralmente 
entre usuarios de drogas intravenosas) causam a imensa 
maioria das infecęóes pelo E1IV. O virus pode entrar no 
corpo pelo revestimento mucoso da vagina, vulva, penis 
ou reto durante a relaęao sexual ou pela boca durante o 
sexo orał. As pessoas infectadas com HIV podem transmi- 
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tir a doenęa ja nas primeiras semanas de infecęóes, antes 
de produzirem anticorpos especfficos para o HIV que sao 
detectaveis em um teste sanguineo. Atualmente, 10 a 50% 
de todas as novas infecęóes pelo E1IV parecem ser causa- 
das por indiyiduos infectados recentemente. Embora essa 
doenęa nao seja curada, hoje existem farmacos que po¬ 
dem retardar significativamente a replicaęao do E1IV e a 
progressao para a Aids. 


Cancer e imunidade 

Quando a imunidade adaptativa esta inativada, a frequen- 
cia de certos canceres aumenta drasticamente. Por exem- 
plo, o risco de desenvolver o sarcoma de Kaposi e 20 mil 
vezes maior para pacientes com Aids nao tratados do que 
para pessoas saudaveis. Essa obseryaęao era imprevis- 
ta. Se o sistema imune reconhece apenas o estranho, ele 
nao conseguiria reconhecer o crescimento incontrolado 
de celulas próprias que e a marca distintiva do cancer. No 
entanto, acontece que os virus estao envolvidos em cerca 
de 15 a 20% de todos os canceres humanos. Uma vez que 
o sistema imune consegue reconhecer as protefnas virais 
como estranhas, ele pode atuar como defesa contra vfrus 
causadores de cancer e contra celulas cancerfgenas que 
abrigam yfrus. 

Os cientistas ja identificaram seis tipos de yfrus que 
podem causar cancer em humanos. O herpesyfrus do sar¬ 
coma de Kaposi e um desses yfrus. O yfrus da hepatite B, 
que pode desencadear cancer de ffgado, e outro. A vaci- 
na contra o yfrus da hepatite B, introduzida em 1986, foi 
a primeira a comprovar prevenęao a um cancer humano 
especffico. O rapido avanęo no co- 
nhecimento sobre canceres in- 
duzidos por yfrus continua. Em 
2006, a liberaęao de uma vaci- 
na deriyada do papilomayfrus 
humano (HPV) marcou uma 
yitória importante contra o 
cancer de colo do litero, bem 
como outros canceres que po¬ 
dem afetar homens ou mulhe- 
res sexualmente ativos. A Papilomavirus humano 



REVISAO DO CONCEITO 43.4 


1. Na doenęa muscular miastenia grave, os anticorpos se ligam 
e bloqueiam certos receptores em celulas musculares, im- 
pedindo a contraęao muscular. Essa doenęa e mais bem 
classificada como imunodeficiencia, doenęa autoimune ou 
reaęao alergica? Explique. 

2. Muitas vezes, as pessoas com virus do herpes simples do tipo 
1 apresentam inflamaęóes na boca quando tern um resfria- 
do ou infecęao similar. Como esse local poderia beneficiar o 
virus? 


Ul Como uma deficiencia de macrófagos prova- 
velmente afetaria as defesas inata e adaptativa e de uma 
pessoa? 


A Figura 43.24 Progressao de uma infecęao por HIV nao 
tratada. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 












Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 43.1 

Na imunidade inata, o reconhecimento e a resposta 
dependem de caracteristicas comuns aos grupos de 
patógenos (p. 947-952) 

• Tanto nos invertebrados ąuanto nos vertebrados, a imunidade ina¬ 
ta e mediada por barreiras fisicas e ąuimicas e tambem por defe- 
sas com base nas celulas. A ativaęao das respostas imunes inatas 
depende do reconhecimento de proteinas espedficas para classes 
amplas de patógenos. Os micróbios que atravessam as defesas das 
barreiras sao ingeridos por celulas fagociticas, que em yertebrados 
abrangem os macrófagos e as celulas dendriticas. As defesas celu- 
lares adicionais incluem as celulas assassinas naturais, que indu- 
zem a morte de celulas infectadas por virus. Proteinas do sistema 
complemento, interferons e outros peptideos antimicrobianos 
tambem atuam contra patógenos. Na resposta inflamatória, as 
histaminas e outras substancias quimicas, que sao liberadas no 
sitio da lesao, promovem alteraęóes nos vasos sanguineos que au- 
mentam o acesso as celulas imunes. 

• Os patógenos as vezes invadem as defesas imunes inatas. Por exem- 
plo, algumas bacterias tern urna capsula externa que impede o reco¬ 
nhecimento, enquanto outras sao resistentes a degradaęao dentro 
de lisossomos. 

| De que maneiras a imunidade inata protege o trato digestório dos 
mamiferos? 

CONCEITO 43.2 

Na imunidade adaptativa, os receptores proporcionam 
reconhecimento especifico dos patógenos (p. 952-957) 

• A imunidade adaptativa depende de dois tipos de linfócitos 
que surgem de celulas-tronco na medula óssea: as celulas B e as 
celulas T. Os linfócitos tern receptores na superficie celular para 
moleculas estranhas (antigenos). To- 

das as proteinas receptoras sobre urna 
unica celula B ou celula T sao as mes- de 

mas, mas existem milhóes de celulas 
B e T no corpo que diferem quanto 
as moleculas estranhas que seus re¬ 
ceptores reconhecem. Em urna infec¬ 
ęao, as celulas B e T espedficas para 
o patógeno sao ativadas. Algumas 
celulas T auxiliam outros linfócitos; 
outras matam as celulas hospedeiras 
infectadas. As celulas B chamadas de 
plasmócitos produzem proteinas so- 
luveis denominadas anticorpos que 
se ligam a moleculas e celulas estra¬ 
nhas. As celulas B e T ativadas chamadas de celulas de memória 
defendem contra futuras infecęóes pelos mesmos patógenos. 

• O reconhecimento de moleculas estranhas pelas celulas B e T en- 
volve a ligaęao de regióes variaveis de receptores a um epitopo, 
urna pequena regiao de um antigeno. As celulas B e os anticorpos 
reconhecem epitopos na superficie de antigenos circulando no 
sangue ou na linfa. As celulas T reconhecem epitopos em peque- 
nos fragmentos de antigenos (peptideos) que sao apresentados na 
superficie de celulas hospedeiras por proteinas denominadas mo¬ 
leculas do complexo principal de histocompatibilidade (MHC). 



Essa interaęao ativa a celula T, capacitando-a a participar na imu¬ 
nidade adaptativa. 

• As quatro caracteristicas principais do desenvolvimento das ce¬ 
lulas B e T sao: geraęao de diversidade celular, autotolerancia, 
proliferaęao e memória imunológica. Tanto a proliferaęao quanto 
a memória baseiam-se na seleęao clonal, ilustrada aqui para as 
celulas B: 


Divisao celular e 
rearranjo de genes 


Eliminaęao de 
celulas B autorreativas 


Celula-tronco 

o, 

y/iN\ 

t» i 


2 


Seleęao 

clonal 


i 


gf- 

>ę/ 


Formaęao de \ 
populaęóes de \ 
celulas ativadas 


•Antigeno 


U' 


Anticorpo 


Celulas B de memória 


3i r 

Plasmócitos 


o 4 


Patógeno - 
Receptores ligados a antigenos 


] Por que a resposta imune adaptativa a uma infecęao inicial e mais 
lenta do que a resposta inata? 

CONCEITO 43.3 

A imunidade adaptativa defende contra infecęóes das 
celulas e dos liquidos corporais (p. 958-964) 

• As celulas T auxiliares interagem com fragmentos de antigenos, 
expostos por moleculas de MHC de classe II na superficie de celu¬ 
las apresentadoras de antigenos: celulas dendriticas, macrófagos 
e celulas B. As celulas T auxiliares ativadas secretam citocinas que 
estimulam outros linfócitos. Na resposta imune mediada por ce¬ 
lulas, as celulas T citotóxicas ativadas desencadeiam a destruięao 
de celulas infectadas. Na resposta imune humoral, os anticorpos 
ajudam a eliminar antigenos mediante a promoęao da fagocitose e 
da lise mediada pelo complemento. 

• A imunidade ativa se desenvolve em resposta a infecęao ou a imu- 
nizaęao. A transferencia de anticorpos na imunidade passiva pro- 
porciona proteęao imediata de curta duraęao. 

• Os tecidos ou celulas transferidos de uma pessoa para outra estao 
sujeitos a rejeięao imune. Nos enxertos de tecidos e transplantes de 
órgaos, moleculas de MHC estimulam a rejeięao. Os linfócitos nos 
transplantes de medula óssea podem causar uma reaęao de enxerto 
versus hospedeiro. 

] A memória imunológica após uma infecęao e fundamentalmente 
diferente da memória imunológica após a vacinaęao? Expligue. 
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CONCEITO 43.4 

Os disturbios no funcionamento do sistema imune 
podem provocar ou exacerbar doenęas (p. 964-968) 

• Nas alergias, como a febre do feno, a interaęao de anticorpos e 
alergenos induz as celulas imunes a liberar histaminas e outros 
mediadores que causam alteraęóes vasculares e sintomas de aler¬ 
gia. A perda da autotolerancia pode levar a doenęas autoimunes, 
como a esclerose multipla. Imunodeficiencias inatas resultam de 
defeitos que interferem nas defesas inata, humoral ou mediada 
por celulas. A Aids e urna imunodeficiencia adquirida causada 
pelo virus HIV. 

• Variaęao antigenica, latencia e ataque direto ao sistema imune per- 
mitem que alguns patógenos obstruam as respostas imunes. A in- 
fecęao pelo HIV destrói celulas T auxiliares, deixando o paciente 
propenso a doenęas. A defesa imune contra o cancer parece envol- 
ver aęóes principalmente contra os virus que podem causar cancer 
e celulas cancerigenas que abrigam virus. 

] Estar infectado com HIV e o mesmo que ter Aids? Explique. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Qual desses itens nao faz parte da imunidade de insetos? 

a. ativaęao enzimatica de substancias quimicas que matam 
patógenos 

b. ativaęao de celulas assassinas naturais 

c. fagocitose pelos hemócitos 

d. produęao de peptideos antimicrobianos 

2. Um epitopo associa-se com que parte de um receptor de antige- 

no ou anticorpo? 

a. a cauda 

b. apenas regióes constantes de cadeias pesadas 

c. as regióes variaveis de urna cadeia pesada e urna cadeia leve 
combinadas 

d. apenas regióes constantes de cadeias leves 

3. Que afirmativa descreve melhor a diferenęa nas respostas de ce¬ 
lulas B efetoras (plasmócitos) e celulas T citotóxicas? 

a. As celulas B conferem imunidade ativa; as celulas T citotó- 
xicas conferem imunidade passiva. 

b. As celulas B respondem ao primeiro contato com um pa- 
tógeno; as celulas T citotóxicas respondem aos contatos 
seguintes. 

c. As celulas B secretam anticorpos contra um patógeno; as 
celulas T citotóxicas matam as celulas infectadas por pató¬ 
genos. 

d. As celulas B realizam a resposta mediada por celulas; as ce¬ 
lulas T citotóxicas realizam a resposta humoral. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. Qual das seguintes afirmativas nao e verdadeira? 

a. Um anticorpo tern mais de um sitio de ligaęao a antigenos. 

b. Um linfócito tern receptores para multiplos antigenos dife- 
rentes. 

c. Um antigeno pode ter epitopos diferentes. 

d. Urna celula hepatica produz urna classe de molecula de 
MHC. 

5. Qual das seguintes caracteristicas seria a mesma em gemeos 

identicos? 

a. o grupo de anticorpos produzidos 

b. o grupo de moleculas de MHC produzidas 

c. o grupo de receptores de antigenos de celulas T produzidos 

d. o grupo de celulas imunes eliminadas como autorreativas 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

6. A yacinaęao aumenta o numer o de 

a. receptores diferentes que reconhecem um patógeno. 

b. linfócitos com receptores que podem se ligar a um patógeno. 

c. epitopos que o sistema imune pode reconhecer. 

d. moleculas de MHC que podem apresentar um antigeno. 

7. Qual das seguintes caracteristicas nao ajudaria um virus a evitar 
o desencadeamento de urna resposta imune adaptativa? 

a. ter mutaęóes frequentes em genes para proteinas de superficie 

b. infectar celulas que produzem muito poucas moleculas de 
MHC 

c. produzir proteinas muito similares aquelas de outros virus 

d. infectar e matar celulas T auxiliares 


8 . 


9. 

10 . 


DESENHE 


Considere urna proteina em forma de lapis com 
dois epitopos: Y (a extremidade “borracha”) e Z (a extremidade 
“ponta”). Eles sao reconhecidos pelos anticorpos Al e A2, res- 
pectivamente. Faęa um desenho, mostrando e identificando an¬ 
ticorpos que se ligam a proteinas em um complexo que poderia 
desencadear a endocitose por um macrófago. 


mzE-mzaa Confronte a seleęao clonal com a 
ideia de Lamarck para a heranęa de caracteristicas adquiridas 
(ver Conceito 22.1). 


CON EXAO EVOLUTIVA 

Descreva um mecanismo de defesa de inyertebrados contra pa¬ 
tógenos e discuta como essa adaptaęao evolutiva permaneceu 
nos yertebrados. 


11 . 


12 . 


13. 



PESQUISA CIENTIFICA 

A presenęa de lipopolissacarideos (LPS) bacterianos no sangue 
e urna causa importante do choque septico. Suponha que voce 
tenha LPS purificado disponiyel e varias linhas de camundongos, 
cada qual com urna mutaęao que inativa um gene TLR especifi- 
co. Como voce pode usar esses camundongos para testar a via- 
bilidade de tratamento do choque septico com um farmaco que 
bloqueie a sinalizaęao por TLR? 

ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

Entre as celulas corporais nucleadas, apenas as celulas B e as celu¬ 
las T perdem DNA durante seu desenvolvimento e maturaęao. Em 
um ensaio sucinto (100-150 palavras), discuta a relaęao entre essa 
perda e o DNA como informaęao biológica hereditaria, focalizando 
as semelhanęas entre geraęóes nos niyeis da celula e do organismo. 


Esta fotografia mostra urna crianęa recebendo vacina orał con¬ 
tra a poliomielite, doenęa causada por um virus que infecta os 
neurónios. Considerando que o corpo nao consegue facilmente 
substituir a maioria dos neurónios, por que e importante que 
urna vacina contra a poliomielite estimule nao apenas urna res¬ 
posta mediada por celulas, mas tambem urna resposta humoral? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 











C om uma envergadura de 3,5 m, o albatroz (Diomedea exulans) e a maior de 
todas as aves atuais. Essa ave enorme permanece dia e noite no mar duran- 
te o ano, retornando a terra apenas para se reproduzir. Um homem bebendo 
apenas agua do mar morreria de desidrataęao, porem nas mesmas condięóes o 
albatroz se desenvolve (Figura 44.1). 

Em albatrozes e seres humanos, a manutenęao do eąuilibrio dos liąuidos 
de seus tecidos exige que as concentraęóes relativas da agua e dos solutos se 
mantenham dentro de limites bastante estreitos. Alem disso, certos ions como 
sódio e calcio devem ser mantidos em concentraęóes que permitam a atividade 
normal de musculos, neurónios e outras celulas do corpo. Por isso, a homeos- 
tase requer osmorregulaęao, o termo para os processos pelos quais os animais 
controlam as concentraęóes de solutos e o equilibrio de ganho e perda de agua. 

Varios mecanismos de controle de agua e solutos surgiram durante a evo- 
luęao, refletindo os desafios osmorreguladores variados e muitas vezes graves 
impostos pelo ambiente de um animal. As condięóes aridas de um deserto, por 
exemplo, podem esgotar rapidamente a agua do corpo de um animal. Apesar 
de viverem em um ambiente completamente diferente, os albatrozes e outros 
animais marinhos tambem enfrentam a desidrataęao potencial. O sucesso des- 
ses animais depende da conservaęao da agua e, no caso de aves marinhas e 
peixes, da eliminaęao do excesso de sais. Os animais de agua doce en¬ 
frentam um desafio diferente: um ambiente que ameaęa diluir 
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seus liąuidos corporais. Esses animais sobrevivem median- 
te conservaęao de solutos e absoręao de sais do entorno. 

Na proteęao dos seus liąuidos internos, os animais 
precisam lidar com a amónia, um metabólito tóxico produ- 
zido pela degradaęao de moleculas nitrogenadas (contendo 
nitrogenio), principalmente proteinas e acidos nucleicos. 
Varios mecanismos diferentes evoluiram para a excreęao, 
processo que livra o corpo de metabólitos nitrogenados e 
outros produtos metabólicos residuais. Como os sistemas 
de excreęao e osmorregulaęao sao ligados estrutural e fun- 
cionalmente em muitos animais, neste capitulo considera- 
remos esses processos. 

CONCEITO 44.1 

A osmorregulaęao equilibra a absoręao e a 
perda de agua e de solutos 

Assim como a termorregulaęao depende do eąuilibrio en- 
tre perda e ganho de calor (ver Conceito 40.3), a regulaęao 
da composięao ąuimica dos liąuidos corporais depende do 
eąuilibrio entre absoręao e perda de agua e de solutos. Se a 
absoręao de agua for excessiva, as celulas animais incham 
e se rompem; se a perda de agua for substancial, elas mur- 
cham e morrem. Fundamentalmente, a foręa propulsora do 
movimento da agua e dos solutos - em animais e em todos 
os outros organismos - e um gradiente de concentraęao de 
um ou mais solutos atraves da membrana plasmatica. 

Osmose e osmolaridade 

A agua entra e sai das celulas por osmose, que ocorre quan- 
do duas soluęóes separadas por urna membrana diferem na 
concentraęao total de solutos (Figura 44.2). A unidade de 
medida da concentraęao de solutos e a osmolaridade, o 
numero de moles dos solutos por litro de soluęao. A os¬ 
molaridade do sangue humano e de aproximadamente 300 
miliosmoles por litro (mOsm/L), ao passo que a da agua do 
mar e de cerca de 1.000 mOsm/L. 

Duas soluęóes com a mesma osmolaridade sao cha- 
madas de iso-osmóticas. Se urna membrana seletivamente 
permeavel separar as soluęóes, as moleculas de agua atra- 
yessarao continuamente a membrana em taxas iguais e em 


Membrana seletivamente 
permeavel 



Fluxo da agua 


▲ Figura 44.2 Concentraęao de solutos e osmose. 


ambos os sentidos. Assim, nao ha um movimento de agua 
por osmose entre soluęóes iso-osmóticas. Quando duas 
soluęóes diferem na osmolaridade, a soluęao com concen¬ 
traęao de solutos mais alta e chamada de hiperosmótica e 
a soluęao mais diluida e a hipo-osmótica. A agua flui por 
osmose de urna soluęao hiperosmótica para urna hipo-os- 
mótica (ver Figura 44.2).* 

Desafios e mecanismos osmorreguladores 

Um animal pode manter o eąuilibrio hidrico de duas ma- 
neiras. Urna delas e ser um osmoconformador: ser iso- 
-osmótico com o seu entorno. A segunda maneira e ser um 
osmorregulador: controlar a osmolaridade interna inde- 
pendentemente do ambiente externo. 

Todos os osmoconformadores sao animais marinhos. 
Urna vez que a osmolaridade interna de um osmoconfor¬ 
mador e igual a do seu ambiente, nao ha tendencia de ga- 
nhar ou perder agua. Muitos osmoconformadores vivem 
em agua com composięao estavel e, por isso, tern urna os¬ 
molaridade interna constante. 

A osmorregulaęao permite que os animais vivam em 
ambientes inabitaveis para os osmoconformadores - como 
os habitats de agua doce e os terrestres - ou se desloąuem 
entre ambientes marinhos e de agua doce (Figura 44.3). 
Para sobreviver em um ambiente hipo-osmótico, um os¬ 
morregulador precisa liberar o excesso de agua. Em um 
ambiente hiper-osmótico, ao contrario, um osmorregu¬ 
lador deve absoryer agua para contrabalanęar a perda os- 
mótica. A osmorregulaęao tambem permite que muitos 
animais marinhos mantenham urna osmolaridade interna 
diferente daąuela da agua doce. 

A maioria dos animais, sejam osmoconformadores ou 
osmorreguladores, nao consegue tolerar alteraęóes subs- 
tanciais na osmolaridade externa e sao chamados de este- 


A Figura 44.3 Salmao-do-pacifico (Oncorhynchus nerka), 
osmorregulador que migra entre rios e o oceano. 


* Neste capitulo, empregamos os termos iso-osmótico, hipo-osmótico e 
hiperosmótico, que se referem especificamente a osmolaridade, em vez de 
isotónico, hipotónico e hipertónico. O ultimo conjunto de termos se aplica 
a resposta de celulas animais - se elas incham ou murcham - em soluęao 
de solutos conhecida. 
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noalinos (do grego stenos, estreito, e halos , sal). Por outro 
lado, os animais eurialinos (do grego eurys , amplo) conse- 
guem suportar grandes flutuaęóes na osmolaridade exter- 
na. Os osmoconformadores eurialinos abrangem muitas 
cracas e mexilhóes, que ficam alternadamente submer- 
sos e expostos pelas mares; os osmorreguladores euriali¬ 
nos incluem a perca listrada e varias especies de salmao 
(ver Figura 44.3). 

A seguir, examinaremos algumas adaptaęóes para a 
osmorregulaęao que evoluiram em animais marinhos, de 
agua doce e terrestres. 

Animais marinhos 

Na maioria, os animais marinhos sao osmoconformadores. 
Sua osmolaridade e a mesma da agua do mar. Por isso, eles 
nao enfrentam desafios substanciais no equilibrio hidrico. 
Contudo, como diferem consideravelmente da agua do 
mar quanto as concentraęóes de solutos espedficos , esses 
animais precisam transportar ativamente esses solutos 
para manter a homeostase. Por exemplo, embora as con¬ 
centraęóes de ions magnesio (Mg 2+ ) na agua do mar seja 
de 50 mM (milimolar ou 10' 3 mol/L), os mecanismos ho- 
meostaticos na lagosta-americana (Homarus americanus) 
resultam em urna concentraęao de Mg 2+ inferior a 9 mM 
em sua hemolinfa (liquido circulatório). 

Muitos vertebrados e alguns invertebrados marinhos 
sao osmorreguladores. Para a maioria desses animais, o 
oceano e um ambiente fortemente desidratante. Por exem- 
plo, peixes marinhos, como o bacalhau na Figura 44.4a, 
constantemente perdem agua por osmose. Esses peixes 
equilibram a perda de agua bebendo grandes quantidades 
de agua do mar; por meio das branquias e dos rins, eles 
eliminam os sais ingeridos. 

Urna estrategia osmorreguladora distinta evoluiu nos 
tubaróes e na maioria dos outros Chondrichtyes (animais 
cartilaginosos; ver Capitulo 34). Como os “peixes ósseos” 
(como chamaremos coletivamente neste capitulo os peixes 
de nadadeiras raiadas e os peixes de nadadeiras lobadas), 
os tubaróes tern concentraęao interna de sal muito menor 
do que a agua do mar. Desse modo, o sal tende a difun- 


dir-se da agua para os seus corpos, especialmente pelas 
branquias. Diferentemente dos peixes ósseos, entretanto, 
os tubaróes marinhos nao sao hiposmóticos em relaęao a 
agua do mar. A explicaęao e que os tecidos dos tubaróes 
contem concentraęóes altas de ureia, um produto resi- 
dual nitrogenado do metabolismo de proteinas e acidos 
nucleicos (ver Figura 44.7). Os Kquidos corporais dos tu¬ 
baróes tambem contem óxido de trimetilamina (OTMA), 
molecula organica que protege as proteinas de danos pela 
ureia. Juntos, os sais, a ureia, o OTMA e outros compos- 
tos mantidos nos liquidos corporais dos tubaróes resultam 
em urna osmolaridade muito próxima a da agua do mar. 
Por essa razao, muitas vezes os tubaróes sao considerados 
osmoconformadores. Contudo, visto que a concentraęao 
de solutos nos seus Hquidos corporais e na verdade pou- 
co superior a 1.000 mOsm/L, a agua entra lentamente no 
corpo do tubarao por osmose e no alimento (tubaróes nao 
bebem). Esse pequeno afluxo de agua e eliminado pela 
urina produzida pelos rins do tubarao. A urina tambem 
remove parte do sal que se difunde para dentro do corpo 
do tubarao; o restante e perdido nas fezes ou secretado 
por urna glandula especializada. 

Animais de agua doce 

Os problemas de osmorregulaęao dos animais de agua 
doce sao opostos aos dos animais marinhos. Os liquidos 
corporais dos animais de agua doce devem ser hiperosmó- 
ticos, pois as celulas desses animais nao conseguem tolerar 
concentraęóes de sais tao baixas quanto as da agua de la- 
gos ou de rios. Tendo liquidos internos com osmolaridade 
superior a do entorno, os animais de agua doce enfrentam 
o problema do ganho de agua por osmose e da perda de 
sais por difusao. Muitos animais de agua doce, incluindo 
peixes ósseos como a perca na Figura 44.4b, resolvem o 
problema de equilibrio hidrico quase nao bebendo agua e 
excretando grandes quantidades de urina bastante diluida. 
Ao mesmo tempo, os sais perdidos por difusao e na uri¬ 
na sao repostos pela alimentaęao. Os peixes de agua doce 
tambem repóem os sais por absoręao pelas branquias. 


▼ Figura 44.4 Osmorregulaęao nos peixes ósseos marinhos e de agua doce: urna comparaęao. 




Ganho de agua e ions 
de sal pela ingestao 
> de alimento 


Excreęao de Perda de agua por 
ions de sal osmose nas branquias 
pelas branquias e outras partes da 
superficie do corpo 


(b) Osmorregulaęao em um peixe de agua doce 


(a) Osmorregulaęao em um peixe marinho 


Ingestao de ions Ganho osmótico de 
de sal pelas agua nas branquias 

branquias e em outras partes 


Agua doce 

Excreęao de ions de sal e quantidades 
grandes de agua na urina diluida 
produzida pelos rins 


Legenda 

Agua 

Sal 
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O salmao e outros peixes eurialinos que migram entre 
a agua doce e a agua do mar passam por mudanęas dras- 
ticas no estado osmorregulatório. Enąuanto vive em rios 
e riachos, o salmao tern osmorregulaęao como os outros 
peixes de agua doce, produzindo grandes ąuantidades de 
urina diluida e, por meio de suas branąuias, absorvendo 
sal do ambiente diluido. Quando migram para o oceano, os 
salmóes se aclimatam. Eles produzem mais cortisol (hor- 
mónio esteroide), que aumenta o numero e o tamanho das 
celulas secretoras de cloreto (sal). Em razao dessas e de 
outras alteraęóes fisiológicas, o salmao na agua salgada ex- 
creta o excesso de sal pelas suas branquias e produz apenas 
pequenas quantidades de urina - exatamente como os pei- 
xes ósseos que passam suas vidas inteiras na agua salgada. 

Animais que vivem em aguas temporarias 

A desidrataęao extrema ou dessecaęao e fatal para a maio- 
ria dos animais. Contudo, alguns invertebrados aquaticos 
que vivem em poęas temporarias e em peliculas de agua 
ao redor de particulas do solo podem perder quase toda a 
agua do seu corpo e sobreviver. Esses animais entram em 
estado de dormencia quando seus habitats secam, adapta- 
ęao denominada anidrobiose (“vida sem agua”). Entre os 
exemplos mais marcantes estao os tardigrados, ou ursos 
d agua, invertebrados diminutos com menos de 1 mm de 
comprimento (Figura 44.5). No seu estado ativo e hidrata- 
do, a agua representa aproximadamente 85% do seu peso, 
mas eles conseguem desidratar ate o ponto de menos de 
2% de agua e sobreviver por urna decada ou mais em esta¬ 
do inativo e seco, em meio a poeira. Apenas adicionando 
agua e dentro de algumas horas, os tardigrados reidratados 
estarao se movendo e se alimentando. 

A anidrobiose requer adaptaęóes que mantenham as 
membranas celulares intactas. Os cientistas estao apenas 
comeęando a aprender como os tardigrados sobrevivem 
desidratados, mas estudos com nematelmintos (filo Nema- 
toda; ver Capitulo 33) anidrobióticos mostram que indi- 
viduos desidratados contem grandes quantidades de aęu- 
cares. Em especial, um dissacarideo denominado trealose 



(a) Tardigrado hidratado (b) Tardigrado 

desidratado 


A Figura 44.5 Anidrobiose. Os tardigrados (imagens ao MEV) 
habitam poęas temporarias, bem como goticulas de agua no solo e 
sobre plantas umidas. 


parece proteger as celulas mediante substituięao da agua 
normalmente associada a proteinas e lipideos de mem¬ 
brana. Muitos insetos que sobrevivem ao congelamento 
no inyerno tambem utilizam a trealose como protetor de 
membrana, como o fazem algumas plantas resistentes a 
dessecaęao. 

Recentemente, os cientistas comeęaram a aplicar li- 
ęóes aprendidas do estudo de anidrobiose para a preser- 
vaęao de materiais biológicos. Tradicionalmente, amostras 
de proteinas, DNA e celulas tern sido mantidas em conge- 
ladores sob temperaturas bastante baixas (-80 °C), consu- 
mindo muita energia e espaęo. Atualmente, no entanto, a 
manufatura de materiais modelados, conforme os proteto- 
res encontrados em especies anidrobióticas, permitiu que 
essas amostras fossem armazenadas em camaras compac- 
tas a temperatura ambiente. 

Animais terrestres 

A ameaęa de desidrataęao e um importante problema re- 
gulatório para plantas e animais terrestres. As adaptaęóes 
que reduzem a perda de agua sao fundamentais para a 
sobrevivencia nos ambientes terrestres. Como a cuticula 
cerosa contribui ao sucesso das plantas terrestres, a co- 
bertura do corpo da maioria dos animais terrestres ajuda 
a impedir a desidrataęao. Os exemplos sao as camadas de 
cera dos exoesqueletos de insetos, as conchas de caracóis 
terrestres e as camadas de celulas mortas e queratinizadas 
na pele que cobre a maioria dos yertebrados terrestres, in- 
cluindo os seres humanos. Muitos animais terrestres, espe- 
cialmente os habitantes do deserto, sao noturnos, o que re- 
duz a perda de agua por evaporaęao, devido a temperatura 
mais baixa e a umidade mais alta do ar noturno. 

Apesar dessas e de outras adaptaęóes, a maioria dos ani¬ 
mais terrestres perde agua por muitas rotas: na urina e nas 
fezes, na pele e a partir das superficies dos órgaos de trocas 
gasosas. Os animais terrestres mantem o equilibrio hidrico 
bebendo e comendo alimentos umidos, bem como produ¬ 
zindo agua metabolicamente mediante respiraęao celular. 

Varios animais de deserto sao tao bem adaptados para 
minimizar a perda de agua que conseguem sobreviver lon- 
gos periodos sem beber. Os camelos, por exemplo, podem 
perder 25% da agua do corpo e sobreviver. (Por outro lado, 
um ser humano que perde a metade da agua do corpo 
morrera de parada cardiaca.) No Exercicio de Habilida- 
des Cientfficas, voce pode examinar o equilibrio hidrico 
em outra especie do deserto: o camundongo cor de areia 
C Pseudomys hermannsburgensis). 

Energetica da osmorregulaęao 

A manutenęao de urna diferenęa de osmolaridade entre o 
corpo de um animal e seu ambiente externo implica em um 
custo energetico. Como a difusao tende a igualar as con- 
centraęóes em um sistema, os osmorreguladores devem 
gastar energia para manter os gradientes osmóticos que 
provocam ganho ou perda de agua. Ao faze-lo, eles utili¬ 
zam o transporte ativo para manipular as concentraęóes 
dos solutos em seus liquidos corporais. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Descrevendo e interpretando dados quantitativos 


Como os camundongos do deserto mantem a homeostase os- 
mótica? O camundongo cor de areia, recentemente reclassificado 
como Pseudomys hermannsburgensis, e um mamifero do deserto 
australiano que consegue sobreviver com urna dieta de sementes 
desidratadas, sem beber agua. Para estudar as adaptaęóes dessa 
especie aos seus ambientes aridos, os pesquisadores conduziram urn 
experimento de laboratório em que controlaram o acesso a agua. 
Neste exerdcio, voce analisara alguns dados do experimento. 

Como o experimento foi realizado Nove camundongos cap- 
turados foram mantidos em urna sala ambientalmente controlada e 
alimentados com alpiste (10% de agua por peso). Na parte A deste 
estudo, os camundongos tiveram acesso ilimitado a agua da torneira; 
na parte B do estudo, os camundongos foram submetidos a condi- 
ęóes similares ao seu ambiente natural, nao bebendo agua durante 
35 dias. No finał das partes A e B, os pesquisadores mediram a osmo- 
laridade e a concentraęao de ureia da urina e do sangue de cada ca¬ 
mundongo. Os camundongos foram pesados tres vezes por semana. 


Dados do experimento 


Acesso 
a agua 

Osmolaridade media 
(mOsm/L) 

Concentraęao media 
da urina (mM) 

Urina 

Sangue 

Urina 

Sangue 

Parte A: 
ilimitado 

490 

350 

330 

7,6 

Parte B: 
nenhum 

4.700 

320 

2.700 

11 


Na parte A, os camundongos beberam diariamente cerca de 33% do seu peso 
corporal. A alteraęao no peso corporal durante o estudo foi insignificante para todos 
os camundongos. 


O custo energetico da osmorregulaęao depende de 
ąuanto a osmolaridade de um animal difere do seu entorno, 
quao facilmente a agua e os solutos podem mover-se pela 
superficie do animal e ąuanto trabalho e necessario para 
bombear solutos atraves da membrana. A osmorregulaęao 
e responsavel por, no minimo, 5% da taxa metabólica em re- 
pouso de muitos peixes. Para o camarao de agua salgada, pe- 
ąueno crustaceo que vive em lagos extremamente salgados, 
o gradiente entre osmolaridades interna e externa e muito 
grandę, e o custo da osmorregulaęao e correspondentemente 
alto - algo em torno de 30% da taxa metabólica em repouso. 

O custo energetico para um animal manter os equi- 
librios hidrico e salino e minimizado pela existencia de 
liąuidos corporais que sao adaptados a salinidade do habi¬ 
tat do animal. Assim, os liąuidos corporais da maioria dos 
animais que vivem na agua doce (que tern osmolaridade 
de 0,5-15 mOsm/L) tern concentraęóes de solutos mais 
baixas do que os liąuidos corporais dos seus parentes mais 
próximos que vivem na agua do mar (1.000 mOsm/L). 
Por exemplo, enąuanto os moluscos marinhos tern liąui¬ 
dos corporais com concentraęóes de solutos de cerca de 
1.000 mOsm/L, alguns moluscos de agua doce mantem 
a osmolaridade dos seus liąuidos corporais a exatamente 
40 mOsm/L. Em cada caso, a minimizaęao da diferenęa os- 
mótica entre liąuidos corporais e o ambiente circundante 
diminui o custo energetico da osmorregulaęao. 



Interprete os dados 

1. Descreva como os dados diferem entre as condięóes com agua 
ilimitada e sem agua para: (a) osmolaridade da urina; (b) os¬ 
molaridade do sangue; (c) concentraęao de ureia na urina; 

(d) concentraęao de ureia no sangue. (e) Esse conjunto de da¬ 
dos fornece evidencias de regulaęao homeostatica? Explique. 

2. (a) Calcule a razao entre a osmolaridade da urina e a osmolari¬ 
dade do sangue para os camundongos com acesso ilimitado a 
agua. (b) Calcule essa razao para os camundongos sem acesso 
a agua. (c) Que conclusao voce tiraria dessas razóes? 

3. Se a quantidade de urina produzida fosse diferente nessas 
duas condięóes, quanto isso afetaria sua conclusao? Explique. 

Dados de R. E. MacMillen et al., Water economy and energy metabo- 
lismo of the sandy inland mouse, Leggadina hermannsburgensis, Journal 
ofMammalogy 53:529-539 (1972). 


Epitelios de transporte na osmorregulaęao 

A funęao finał da osmorregulaęao e controlar as concentra¬ 
ęóes de solutos nas celulas, mas a maioria faz isso indireta- 
mente pelo manejo do conteudo de solutos de um liąuido 
interno do corpo ąue banha as celulas. Nos insetos e em 
outros animais com sistema circulatório aberto, o liąuido 
ąue envolve as celulas e a hemolinfa. Nos vertebrados e em 
outros animais com sistema circulatório fechado, as celulas 
sao banhadas em um liąuido intersticial que contem urna 
mistura de solutos controlada indiretamente pelo sangue. 
A manutenęao da composięao desses liąuidos depende de 
estruturas que vao desde celulas individuais que regulam o 
movimento de solutos ate órgaos complexos, como os rins 
dos vertebrados. 

Na maioria dos animais, a osmorregulaęao e o des- 
carte dos residuos metabólicos depende de epitelios de 
transporte - urna ou mais camadas de celulas especiali- 
zadas no movimento de solutos especificos em ąuantida- 
des controladas e em direęóes especificas. Os epitelios de 
transporte sao dispostos geralmente em redes tubulares 
complexas com areas de superficie extensas. Alguns epite¬ 
lios de transporte estao em contato direto com o ambiente 
externo, ao passo que outros revestem canais conectados 
com o exterior por urna abertura na superficie do corpo. 

O epitelio de transporte que capacita o albatroz e ou- 
tras aves marinhas a sobreviver em agua salgada perma- 
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neceu desconhecido por muitos anos. Para explorar essa 
ąuestao, os pesąuisadores forneceram somente agua do 
mar a aves marinhas no cativeiro. Embora muito pouco sal 
aparecesse na urina das aves, o Hąuido que escorria para 
a ponta dos seus bicos era uma soluęao concentrada de 
sal (NaCl). A fonte dessa soluęao era um par de glandulas 
de sal nasais (Figura 44.6). As glandulas de sal, tambem 
encontradas em tartarugas e iguanas marinhos, utilizam 
o transporte ativo de ions para secretar um Hąuido muito 
mais salgado do que o mar. Ainda que a ingestao de agua 
do mar traga muito sal, a glandula de sal capacita esses ver- 
tebrados marinhos a conąuistar um ganho Hąuido de agua. 
Por outro lado, os seres humanos que bebem determina- 
do volume de agua do mar precisam empregar um volu- 
me maior de agua para excretar a carga salina, tendo como 
conseąuencia a sua desidrataęao. 

Os epitelios de transporte que atuam na manutenęao 
do eąuilibrio hidrico muitas vezes tambem funcionam no 
descarte de residuos metabólicos. Veremos exemplos desse 
funcionamento coordenado na nossa próxima considera- 
ęao sobre sistemas excretores das minhocas e dos insetos, 
bem como sobre rins dos yertebrados. 



Narina 

com 


salinas 


Glandula de sal nasal 



Veia Arteria 


Ducto central 


Capilar 

Tubulo secretor 

Epitelio 
de transporte 


Celula 

secretora Lume do 
do epitelio tubulo 

de transporte secretor 


t 

Fluxo Secreęao 
sanguineo de sal 


▲ Figura 44.6 Secreęao de sal nas glandulas nasais de uma 
ave marinha. 0 sal e transportado do sangue para os tubulos se- 
cretores, que drenam para os dutos centrais que conduzem para as 
narinas. 


REVISAO DO CONCEITO 44.1 


1 . 

2 . 

3. 


0 movimento do sal da agua do entorno para o sangue de 
um peixe de agua doce requer o gasto de energia sob for¬ 
ma de ATR Por que? 


Por que nao ha animais de agua doce osmoconformadores? 

Pesquisadores constataram que um camelo ao 
sol precisava de muito mais agua quando seu pelo estava 
raspado, embora sua temperatura corporal fosse a mesma. 
0 que voce pode concluir sobre a relaęao entre a osmorre- 
gulaęao e o isolamento que o pelo proporciona? 


CONCEITO 44.2 

Os residuos nitrogenados de um animal 
refletem sua filogenia e seu habitat 

Como a maior parte dos residuos metabólicos deve ser dis- 
solvida na agua para ser excretada pelo corpo, o tipo e a 
ąuantidade de produtos residuais de um animal podem ter 
um grandę impacto no seu eąuilibrio hidrico. A esse res- 
peito, alguns dos produtos residuais mais significativos sao 
os produtos nitrogenados resultantes da decomposięao de 
proteinas e acidos nucleicos. Quando proteinas e acidos 
nucleicos sao decompostos para energia ou conyertidos em 
carboidratos ou gorduras, as enzimas retiram nitrogenio 
sob forma de amónia (NH 3 ). A amónia e muito tóxica, em 
parte porąue seu ion amónio (NH 4 + ) pode interferir na fos- 
forilaęao oxidativa. Embora alguns animais excretem amó¬ 
nia diretamente, muitas especies gastam energia para con- 
verte-la em compostos menos tóxicos antes da excreęao. 

Formas de residuo nitrogenado 

Os animais excretam residuos nitrogenados como amónia, 
ureia ou acido urico (Figura 44.7). Essas diferentes formas 
yariam significativamente na sua toxicidade e nos custos 
energeticos para produzi-las. 

Amónia 

Os animais que excretam residuos nitrogenados como 
amónia necessitam de acesso a grandes ąuantidades de 
agua, pois a amónia pode ser tolerada apenas em concen- 
traęóes muito baixas. Por isso, a excreęao da amónia e mais 
comum em especies aąuaticas. Em muitos invertebrados, a 
liberaęao da amónia ocorre por toda a superficie do corpo. 

Ureia 

Embora a excreęao da amónia funcione bem em muitas 
especies aąuaticas, ela e muito menos apropriada para 
animais terrestres. A amónia e tao tóxica que só pode ser 
transportada e excretada em grandes yolumes de soluęóes 
muito diluidas. A maioria dos animais terrestres e muitas 
especies marinhas simplesmente nao tern acesso a agua su- 
ficiente para excretar amónia rotineiramente. Em vez dis- 
so, elas excretam principalmente um residuo nitrogenado 
diferente, a ureia. Nos yertebrados, a ureia e o produto de 
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A Figura 44.7 Formas de residuos nitrogenados. 


um ciclo metabólico que combina amónia com dióxido de 
carbono no figado. 

A principal vantagem da ureia e a sua toxicidade muito 
baixa. A principal desvantagem e o seu custo energetico. 
Os animais precisam gastar energia para produzir ureia 
a partir da amónia. Do ponto de vista bioenergetico, po- 
deriamos prever que animais que passam parte das suas 
vidas na agua e parte na terra oscilariam entre a excreęao 
de amónia (portanto, economizando energia) e a excreęao 
de ureia (reduzindo a perda de agua). Na verdade, muitos 
anfibios excretam principalmente amónia quando estao 
na fasę aquatica de girino e mudam substancialmente para 
ureia quando se tornam habitantes adultos na terra. 

Acido urico 

Insetos, caracóis terrestres e muitos repteis, incluindo as 
aves, excretam acido urico como principal residuo nitroge- 
nado. (Os excrementos de aves, ou guano , sao urna mistura 
de acido urico branco e fezes marrons.) O acido urico e re- 
lativamente nao tóxico e nao se dissolve facilmente na agua. 
Por isso, ele pode ser excretado como urna pasta semissó- 
lida com pouquissima perda de agua. No entanto, o acido 
urico e energeticamente ainda mais dispendioso do que a 
ureia, necessitando de muito ATP para a sintese de amónia. 

Nao sendo produtores principais de acido urico, os se- 
res humanos e alguns outros animais geram urna pequena 
quantidade de acido urico a partir da degradaęao de purina. 
Doenęas que alteram esse processo refletem problemas que 
podem surgir quando um produto metabólico e insoluvel. 
Por exemplo, um defeito genetico no metabolismo de purinas 


predispóe caes dalmatas a formar pedras de acido urico na 
bexiga. Em seres humanos, indmduos masculinos sao parti- 
cularmente suscetiveis a gota , urna inflamaęao dolorida nas 
articulaęóes causada por depósitos de cristais de acido urico. 
Alimentos com tecidos animais ricos em purina podem au- 
mentar a inflamaęao. Alguns dinossauros parecem ter sido 
similarmente afetados: ossos fossilizados de Tyrannosaurus 
rex exibem lesóes articulares caracteristicas de gota. 

Influencia da evoluęao e do ambiente nos residuos 
nitrogenados 

nw&i i Em geral, o tipo de residuo nitrogenado nas 
excreęóes animais depende da historia evolutiva da especie 
(filogenia) e do seu habitat, especialmente da disponibilida- 
de de agua. Por exemplo, as tartarugas terrestres (que mui- 
tas vezes vivem em areas secas) excretam principalmente 
acido urico, ao passo que as tartarugas aquaticas excretam 
ureia e amónia. Outro fator que afeta o tipo principal de re¬ 
siduo nitrogenado produzido por um determinado grupo de 
animais e o ambiente imediato dos seus ovos. Por exemplo, 
os residuos soluveis podem difundir-se para fora da casca 
dos ovos de anfibios ou ser retirados do embriao de um 
mamifero pelo sangue da mae. Contudo, os ovos com cas¬ 
ca produzidos pelas aves e outros repteis (ver Figura 34.25) 
sao permeaveis a gases, mas nao a liquidos, significando que 
residuos nitrogenados soluveis liberados por um embriao 
ficariam retidos dentro do ovo e poderiam acumular-se em 
niveis perigosos. (Embora seja muito menos prejudicial do 
que a amónia, a ureia e tóxica em concentraęóes muito al- 
tas.) O uso do acido urico como produto residual represen- 
ta urna vantagem seletiva, pois ele se precipita da soluęao e 
pode ser armazenado dentro do ovo como um sólido ino- 
fensivo, abandonado quando o animal eclode. 

Independentemente do tipo de residuo nitrogenado, a 
quantidade produzida esta vinculada ao oręamento ener¬ 
getico do animal. Os endotermos, que utilizam energia em 
taxas elevadas, consomem mais alimento e produzem mais 
residuos nitrogenados do que os ectotermos. A quanti- 
dade de residuos nitrogenados tambem esta ligada a dieta. 
Os predadores, que obtem grandę parte da energia a partir 
de proteinas, excretam mais nitrogenio do que os animais 
que dependem principalmente de lipideos ou carboidratos 
como fontes de energia. 

Após apresentarmos as formas de residuos nitroge¬ 
nados e suas relaęóes com a linhagem evolutiva, habitat e 
consumo de energia, abordaremos os processos e os siste- 
mas que os animais utilizam para excretar esses e outros 
residuos. 


REVISAO DO CONCEITO 44.2 


1. Que vantagem o acido urico oferece como residuo nitrogena¬ 
do em ambientes aridos? 


2. H33HE1 Suponha que urna ave e um ser humano sofram 
de gota. Por que a reduęao de purina nas suas dietas ajuda 
mais o humano do que a ave? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 44.3 

Os diversos sistemas excretores sao variaęóes 
de um tema tubular 

Se um animal viver na terra, na agua salgada ou na agua 
doce, o eąuilibrio hidrico depende da regulaęao do movi- 
mento de solutos entre os Hąuidos internos e o ambiente 
externo. Grandę parte desse movimento e comandada pe- 
los sistemas excretores. Esses sistemas sao fundamentais 
para a homeostase, pois eles descartam os residuos meta- 
bólicos e controlam a composięao dos Hąuidos corporais. 

Processos excretores 

Urna ampla gama de especies animais produz um residuo 
liąuido, a urina, ao longo de etapas basicas apresentadas na 
Figura 44.8. Na primeira etapa, o liąuido corporal (san- 
gue, liąuido celómico ou hemolinfa) e colocado em con- 
tato com urna membrana seletivamente permeavel de um 
epitelio de transporte. Na maioria dos casos, a pressao hi- 
drostatica (pressao sanguinea em muitos animais) aciona 
um processo de filtraęao. Celulas, bem como as proteinas 
e outras moleculas grandes, nao conseguem atravessar a 
membrana epitelial e permanecem no liąuido corporal. 
Por outro lado, a agua e solutos peąuenos (sais, aęucares, 


Capilar 




O Filtraęao. O tubulo excretor 
coleta o filtrado do sangue. 

A agua e os solutos sao foręados, 
pela pressao sanguinea, a 
atravessar a membrana 
seletivamente permeavel de um 
grupo de capilares para dentro 
do tubulo excretor. 
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excretor 



©Reabsoręao. O epitelio de 
transporte recupera substancias 
valiosas do filtrado e as retorna 
ao Ifguido corporal. 


0Secreęao. Outras substancias, 
como toxinas e fons em excesso, 
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corporais e adicionadas ao 
conteudo do tubulo excretor. 



©Excreęao O filtrado 
alterado (urina) deixa o sistema 
e o corpo. 


▲ Figura 44.8 Etapas-chave do funcionamento do sistema 
excretor: uma visao geral. A maioria dos sistemas excretores pro¬ 
duz um filtrado pela filtraęao por pressao dos lfquidos corporais e, 
em seguida, modifica o conteudo do filtrado. Este diagrama baseia- 
-se no sistema excretor de vertebrados. 


aminoacidos e residuos nitrogenados, atravessam a mem¬ 
brana, formando uma soluęao chamada de filtrado. 

O filtrado e convertido em um residuo liąuido pelo 
transporte especifico de materiais para dentro e para fora 
do filtrado. O processo de reabsoręao seletiva recupera 
moleculas uteis e agua a partir do filtrado e as retorna ao li¬ 
ąuido corporal. Solutos valiosos - incluindo glicose, certos 
sais, vitaminas, hormónios e aminoacidos - sao reabsor- 
vidos por transporte ativo. Solutos nao essenciais e resi¬ 
duos sao deixados no filtrado ou sao adicionados a ele por 
secreęao seletiva, que tambem ocorre por transporte ati- 
vo. O bombeamento de varios solutos ajusta o movimento 
osmótico da agua dentro e fora do filtrado. Na ultima etapa 
- a excreęao - o filtrado processado contendo residuos ni¬ 
trogenados e liberado do corpo como urina. 

Visao geral dos sistemas excretores 

Os sistemas que desempenham funęóes excretoras basicas 
variam amplamente entre os grupos animais. Contudo, eles 
sao geralmente formados por uma rede complexa de tubu- 
los que proporciona uma area de superficie grandę para a 
troca de agua e solutos, incluindo os residuos nitrogenados. 
Examinaremos os sistemas excretores de vermes achata- 
dos (platelmintos), minhocas, insetos e vertebrados, como 
exemplos de variaęóes evolutivas das redes de tubulos. 

Protonefridios 

Conforme ilustrado na Figura 44.9, os sistemas excretores 
dos vermes achatados (filo Platyhelminthes) consistem em 
unidades denominadas protonefridios, que formam uma 
rede de tubulos com fundo cego. Os tubulos, conectados 
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▲ Figura 44.9 Protonefridios em uma planaria. 
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a aberturas externas, ramificam-se pelo corpo do verme 
achatado, que nao possui um celoma (cavidade corporal). 
Unidades celulares denominadas bulbos flama cobrem 
os ramos de cada protonefridio. Consistindo em uma ce- 
lula tubular e uma celula de cobertura, cada bulbo flama 
tern um tufo de cilios projetado para o interior do tubulo. 
Durante a filtraęao, o batimento dos cilios puxa a agua e 
os solutos do liąuido intersticial para o bulbo flama, libe- 
rando o filtrado para dentro da rede de tubulos. (O nome 
bulbo flama deriva do movimento dos cilios que lembra 
uma bandeira tremulando.) O filtrado processado move- 
-se para o exterior pelos tubulos e e lanęado no ambiente 
como urina. A urina dos vermes achatados de agua doce 
tern concentraęao baixa de solutos, ajudando a equilibrar a 
ingestao osmótica de agua do ambiente. 

Os protonefridios sao encontrados tambem em ro- 
tiferos, alguns anelideos, larvas de moluscos e anfioxos 
(ver Figura 34.4). Entre esses animais, a funęao dos pro¬ 
tonefridios varia. Nos vermes achatados de agua doce, os 
protonefridios atuam primordialmente na osmorregu¬ 
laęao. A maior parte dos residuos metabólicos difunde- 
-se para fora do animal pela superficie corporal ou e ex- 
cretada na cavidade gastrovascular e eliminada pela boca 
(ver Figura 33.10). Todavia, em alguns vermes achatados 
parasitos, que sao iso-osmóticos em relaęao aos liquidos 
circundantes dos seus organismos hospedeiros, a principal 
funęao dos protonefridios e o descarte dos residuos nitro- 
genados. A seleęao natural, portanto, adaptou os protone¬ 
fridios a diferentes tarefas em ambientes distintos. 

Metanefridios 

A maioria dos anelideos, como as minhocas, possui me¬ 
tanefridios, órgaos excretores que coletam liquido direta- 
mente do celoma (Figura 44.10). Cada segmento de um 
animal tern um par de metanefridios, que sao imersos no 
liquido celomatico e encapsulados por uma rede capilar. 
Um funil ciliado circunda a abertura interna de cada meta- 



Celoma 


Componentes de 
um metanefridio: 

Tubulo coletor 
Abertura interna 
Bexiga 
Abertura externa 


Rede 

capilar 


A Figura 44.10 Metanefridios da minhoca. Cada segmento 
do verme contem um par de metanefridios, que coletam o lfquido 
celomatico do segmento anterior adjacente. A regiao destacada em 
amarelo ilustra a organizaęao de um metanefridio de um par; o ou- 
tro estaria atras dele. 


nefridio. A medida que os cilios batem, o liquido e puxado 
para um tubulo coletor, o qual inclui uma bexiga de arma- 
zenamento que se abre para o exterior. 

Os metanefridios da minhoca tern funęóes de excre- 
ęao e de osmorregulaęao. A medida que a urina se desloca 
ao longo do tubulo, o epitelio de transporte que reveste o 
lume reabsorve a maior parte dos solutos e os devolve para 
o sangue nos capilares. Os residuos nitrogenados perma- 
necem no tubulo e sao excretados para o ambiente. As mi¬ 
nhocas habitam solos umidos e, portanto, geralmente rea- 
lizam a captaęao de agua por osmose atraves da pele. Seus 
metanefridios equilibram a entrada de agua pela produęao 
de urina que e diluida (hipo-osmótica em relaęao aos liqui- 
dos do corpo). 

Tubulos de Malpighi 

Os insetos e outros artrópodes terrestres possuem órgaos 
denominados tubulos de Malpighi, que removem os re¬ 
siduos nitrogenados e tambem atuam na osmorregulaęao 
(Figura 44.1). Os tubulos de Malpighi se estendem des- 
de as extremidades com fundo cego imersas na hemolinfa 
ate as aberturas no interior do trato digestório. A etapa de 
filtraęao comum a outros sistemas excretores inexiste. Em 
vez disso, o epitelio de transporte que reveste os tubulos 
secreta certos solutos - incluindo residuos nitrogenados - 
a partir da hemolinfa para dentro do lume do tubulo. Por 
osmose, a agua segue os solutos para dentro do tubulo, e 
o liquido, entao, passa para o reto. Nessa regiao, a maior 
parte dos solutos e bombeada de volta para a hemolinfa, 
seguida da reabsoręao da agua por osmose. Os residuos ni¬ 
trogenados - principalmente acido urico insoluvel - sao 
eliminados praticamente como materia seca junto com as 


Trato digestório 




A Figura 44.11 Tubulos de Malpighi de insetos. Os tubulos 
de Malpighi sao tubos finos do trato digestório que removem os 
residuos nitrogenados e atuam na osmorregulaęao. 
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o sistema excretor dos mamiferos 
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Nos seres humanos, o sistema ex- 
cretor consiste em um par de rins (cada 
um com cerca de 10 cm de comprimen- 
to), bem como órgaos para transportar 
e armazenar a urina. A urina produzida 
por cada rim sai por um duto denomina- 
do ureter; os dois ureteres para um saco 
comum chamado de bexiga urinaria. 
Durante a micęao, a urina e expelida da 
bexiga pelo tubo denominado uretra, que 
se abre para o exterior perto da vagina nas 
femeas, e pelo penis nos machos. Os mus- 
culos do esfincter, próximos a junęao da 
uretra com a bexiga, regulam a micęao. 


Cada rim tern um córtex renal ex- 
terno e urna medula renal interna. Essas 
duas regióes sao supridas de sangue por 
urna arteria renal e drenadas por urna veia 
renal. Dentro do córtex e da medula en- 
contram-se tubulos excretores compacta- 
dos e vasos sanguineos associados. Os tu¬ 
bulos excretores carregam e processam 
um filtrado produzido pelo sangue que 
entra no rim. Quase todo o liquido do fil¬ 
trado e reabsorvido para dentro dos vasos 
sanguineos circundantes e sai do rim pela 
veia renal. O liquido restante deixa os tu¬ 
bulos excretores como urina, e coletado na 
pelve renal interna e sai do rim via ureter. 


Entrelaęado para tras e para frente 
do córtex e da medula estao os nefrons, 
as unidades funcionais do rim dos verte- 
brados. Dos cerca de 1 milhao de nefrons 
de um rim humano, 85% sao nefrons 
corticais, que alcanęam apenas urna pe- 
quena distancia para dentro da medula. 
Os restantes - os nefrons justamedu- 
lares - estendem-se profundamente na 
medula. Os nefrons justamedulares sao 
essenciais para a produęao da urina que 
e hiperosmótica em relaęao aos liquidos 
sanguineos, urna adaptaęao-chave para a 
conseryaęao de agua nos mamiferos. 


fezes. Capaz de conservar agua de maneira muito eficiente, 
o sistema excretor dos insetos e uma adaptaęao-chave que 
contribui para o tremendo sucesso desses animais no am- 
biente terrestre. 

Alguns insetos terrestres apresentam uma adaptaęao 
adicional voltada ao eąuilibrio hidrico. A extremidade re- 
tal do seu intestino permite a captaęao de agua a partir do 
ar. Embora algumas especies absorvam agua do ar apenas 
ąuando esta muito umido, outras, como as pulgas (gene- 
ro Xenopsylla), podem captar agua da atmosfera ąuando a 
umidade relativa e tao baixa ąuanto 50%. 

Rins 

Nos vertebrados e alguns outros cordados, um órgao es- 
pecializado denominado rim atua na osmorregulaęao e 
na excreęao. Como os órgaos excretores da maioria dos 
filos animais, os rins consistem em tubulos. Os numero- 
sos tubulos desses órgaos compactos sao dispostos de uma 


maneira altamente organizada e estao intimamente as¬ 
sociados a uma rede de capilares. O sistema excretor dos 
yertebrados tambem inclui dutos e outras estruturas que 
transportam urina dos tubulos para fora dos rins e, por 
firn, do corpo. 

Em geral, os rins dos yertebrados nao sao segmenta- 
dos. Contudo, os peixes-bruxa, que sao yertebrados sem 
mandibula (ver Capitulo 34), tern rins com tubulos excre- 
tores segmentados. Uma vez que os peixes-bruxa e outros 
yertebrados compartilham um ancestral cordado comum, 
e possivel que as estruturas secretoras dos ancestrais dos 
yertebrados tambem fossem segmentadas. 

Concluiremos esta introduęao aos sistemas excretores 
explorando a anatomia do rim de mamiferos e estruturas 
associadas (Figura 44.12). A familiarizaęao com os ter¬ 
mos e os diagramas nesta figura fornecera a voce uma base 
solida para aprender o processo de filtraęao no rim, nossa 
enfase no próximo conceito. 
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Cada nefron consiste em um unico tubulo longo e urna bola de 
capilares denominada glomerulo. A extremidade cega do tubulo, 
expandida em forma de taęa, denomina-se capsula de Bowman 
e envolve o glomerulo. O filtrado e formado ąuando a pressao 
sanguinea foręa o liąuido do sangue no glomerulo para dentro do 
lume da capsula de Bowman. O processamento ocorre a medida 
que o filtrado passa pelas tres regióes principais do nefron: o tu¬ 
bulo proximal, a alęa de Henie (volta em forma de grampo com 
um ramo descendente e um ramo ascendente) e o tubulo distal. 
Um ducto coletor recebe o filtrado processado de muitos nefrons 
e o transporta para a pelve renal. 

Cada nefron e abastecido de sangue por urna arteriola 
aferente , um desdobramento da arteria renal que se ramifica e 
forma os capilares do glomerulo. Os capilares convergem a me¬ 
dida que deixam o glomerulo, formando urna arteriola eferente. 
As ramificaęóes desse vaso formam os capilares peritubulares, 
que circundam os tubulos proximal e distal. Outras ramificaęóes 
prolongam-se para baixo e formam os vasos retos ( vasa recta), 
capilares em forma de grampo que servem a medula renal, in- 
cluindo a longa alęa de Henie de nefrons justamedulares. 

► Nesta imagem ao 
MEV de vasos san- 
gufneos de um rim 
humano, densamen- 
te compactados, as 
arterfolas e os capi¬ 
lares peritubulares 
tern cor rosada e os 
glomerulos tem cor 
amarela. 
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REVISAO DO CONCEITO 44.3 


1. Compare e contraste as rotas pelas quais os produtos dos 
resfduos metabólicos entram nos sistemas excretores dos 
vermes achatados, anelfdeos e insetos. 

2. Qual e a funęao da etapa de filtraęao nos sistemas excre- 
tores? 


3. Onde e como o filtrado se origina no rim dos vertebrados e 
por qual das duas rotas os componentes do filtrado saem 
do rim? 


Com frequencia, a insuficiencia renal etratada por 
hemodialise, em que o sangue desviado para fora do corpo 
e filtrado e, após, passado por urna membrana semiper- 
meavel. 0 lfquido, denominado dialisado, flui em sentido 
oposto no outro lado da membrana. Na substituięao da re- 
absoręao e da secreęao de solutos em um rim funcional, a 
composięao do dialisado inicial e crucial. Que composięao 
inicial de soluto funcionaria bem? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 44.4 

0 nefron e organizado para o processamento 
gradual de sangue filtrado 

Continuaremos nossa exploraęao do nefron com uma dis- 
cussao do processamento do filtrado. Após, estudaremos 
como os tubulos, capilares e tecidos yizinhos funcionam 
em conjunto. 

Os capilares porosos e as celulas especializadas da 
capsula de Bowman sao permeaveis a agua e a pequenos 
solutos, mas nao a celulas sanguineas ou moleculas gran- 
des, como proteinas plasmaticas. Assim, o filtrado produ- 
zido na capsula contem sais, glicose, aminoacidos, vitami- 
nas, residuos nitrogenados e outras moleculas peąuenas. 
Visto que essas moleculas passam livremente entre os ca¬ 
pilares glomerulares e a capsula de Bowman, as concentra- 
ęóes dessas substancias no filtrado inicial sao as mesmas 
das existentes no sangue. 
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Do filtrado sangirineo ate a urina: 
um olhar mais de perto 

Nesta seęao, acompanharemos o filtrado ao longo do seu 
caminho no nefron e no ducto coletor, examinando como 
cada regiao contribui para o processamento gradual do fil¬ 
trado em urina. Os numeros circulados correspondem aos 
numeros na Figura 44.13. 

O Tubulo proximal. A reabsoręao no tubulo proxi- 
mal e crucial para a recaptura de ions, agua e nutrientes 
importantes a partir do enorme volume do filtrado inicial. 
O NaCl (sal) no filtrado penetra nas celulas do epitelio de 
transporte por difusao facilitada e mecanismos de cotrans- 
porte (ver Figuras 7.14 e 7.18). As celulas epiteliais trans- 
portam ativamente Na + para o liąuido intersticial; essa 
transferencia de carga positiva para fora do tubulo aciona o 
transporte passivo de Cl”. 

A medida que o sal se move do filtrado para o liąuido 
intersticial, a agua o segue por osmose. O sal e a agua, en¬ 
tao, difundem-se do liąuido intersticial para os capilares 
peritubulares. Glicose, aminoacidos, ions potassio (I< + ) e 
outras substancias essenciais sao tambem cotransportadas 
ativa ou passivamente do filtrado para o liąuido intersticial 
e, a seguir, para os capilares peritubulares. 

O processamento do filtrado no tubulo proximal aju- 
da a manter um pH relativamente constante nos liąuidos 
do corpo. As celulas do epitelio de transporte secretam H + 
para o lume do tubulo, mas tambem sintetizam e secre¬ 
tam amónia que atua como tampao ( buffer) para reter H + 
na forma de ions amónio (NH 4 + ). Quanto mais acido for 
o filtrado, mais amónia as celulas produzem e secretam; 
a urina de um mamifero habitualmente contem parte da 
amónia proveniente dessa fonte (ainda que a maior parte 
do residuo nitrogenado seja excretada como ureia). Os tu- 
bulos proximais tambem reabsorvem cerca de 90% do tam¬ 
pao bicarbonato (HC0 3 ”) do filtrado, contribuindo ainda 
mais para o eąuilibrio do pH nos liąuidos do corpo. 

A medida que o filtrado passa pelo tubulo proximal, 
os materiais a serem excretados tornam-se concentra- 
dos. Muitos residuos deixam os liąuidos do corpo du- 
rante o processo nao seletivo de filtraęao e permane- 
cem no filtrado enąuanto agua e sais sao reabsorvidos. 
A ureia, por exemplo, e reabsorvida a urna taxa muito 
inferior a do sal e da agua. Alem disso, alguns materiais 
sao secretados ativamente dos tecidos circundantes para 
o filtrado. Por exemplo, drogas e toxinas processadas no 
figado passam dos capilares peritubulares para o liąuido 
intersticial. Essas moleculas, entao, sao secretadas ativa- 
mente pelo epitelio de transporte para dentro do lume 
do tubulo proximal. 

© Ramo descendente da alęa de Henie. A reabsor¬ 
ęao da agua continua a medida que o filtrado se move para 
o ramo descendente da alęa de Henie. Nesse local, nume- 
rosos canais de agua formados por proteinas aąuaporinas 
tornam o epitelio de transporte livremente permeavel a 
agua. Por outro lado, ąuase nao ha canais para sais e outros 
solutos peąuenos, resultando numa permeabilidade muito 
baixa para essas substancias. 


Para que a agua se desloąue para fora do tubulo por 
osmose, e necessario que o liąuido intersticial que banha 
o tubulo seja hiperosmótico para o filtrado. Essa condięao 
e satisfeita ao longo de todo o comprimento do ramo des¬ 
cendente, pois a osmolaridade do liąuido intersticial au- 
menta progressivamente do córtex externo para a medula 
interna do rim. Por conseguinte, o filtrado perde agua e au- 
menta em concentraęao de solutos em cada ponto da sua 
trajetória no ramo descendente. 

© Ramo ascendente da alęa de Henie. O filtrado al- 
canęa a ponta da alęa e, entao, retorna ao córtex no ramo 
ascendente. Diferente do ramo descendente, o ramo ascen¬ 
dente possui um epitelio de transporte sem canais de agua. 
Conseąuentemente, no ramo ascendente, a membrana epi- 
telial em contato com o filtrado e impermeavel a agua. 

O ramo ascendente tern duas regióes especializadas: 
um segmento delgado, próximo a ponta da alęa, e um seg- 
mento espesso adjacente ao tubulo distal. A medida que o 
filtrado ascende no segmento delgado, o NaCl, que se torna 
concentrado no ramo descendente, difunde-se para fora do 
tubulo permeavel, em direęao ao liąuido intersticial. Esse 
movimento de NaCl para fora do tubulo aj uda a manter 
a osmolaridade do liąuido intersticial na medula. No seg¬ 
mento espesso do ramo ascendente, o movimento de NaCl 
para fora do filtrado continua. Aqui, no entanto, o epitelio 
transporta ativamente NaCl para o liąuido intersticial. Em 
razao da perda de sal, mas nao de agua, o filtrado se torna 
progressivamente mais diluido a medida que se move para 
o córtex na alęa do ramo ascendente. 

© Tubulo distal. O tubulo distal exerce um papel- 
-chave na regulaęao da concentraęao de I< + e de NaCl nos 
liąuidos do corpo. Essa regulaęao envolve a variaęao na 
ąuantidade de I< + secretada para o filtrado, assim como a 
ąuantidade de NaCl reabsorvida do filtrado. Assim como 
o tubulo proximal, o tubulo distal contribui para a regula¬ 
ęao do pH por secreęao controlada de H + e reabsoręao de 

hco 3 ”. 

0 Ducto coletor. O ducto coletor carrega o filtrado 
pela medula ate a pelve renal. O processamento finał do 
filtrado pelo epitelio de transporte do ducto coletor forma 
a urina. 

Sob condięóes normais, aproximadamente 1.600 L 
de sangue fluem por dia pelo par de rins do ser humano. 
O processamento desse enorme trafego de sangue pelos 
nefrons e ductos coletores produz cerca de 180 L de fil¬ 
trado inicial. Desse total, aproximadamente 99% da agua e 
ąuase todos os aęucares, aminoacidos, vitaminas e outros 
nutrientes organicos sao reabsorvidos para o sangue, dei- 
xando apenas cerca de 1,5 L de urina para ser transportado 
para a bexiga. 

A medida que o filtrado passa pelo epitelio de trans¬ 
porte do ducto coletor, o controle hormonal da permea¬ 
bilidade e do transporte determina ate que ponto a urina 
torna-se concentrada. 

Quando os rins estao conservando agua, os canais de 
aąuaporina no ducto coletor permitem que as moleculas 
de agua atravessem o epitelio. Ao mesmo tempo, o epi- 
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▲ Figura 44.13 O nefron e o ducto coletor: funęóes locais 
do epitelio de transporte. As regióes numeradas neste diagrama 
estao associadas aos numeros circulados na discussao do texto da 





funęao renal. 


Gradientes de solutos e conservaęao de agua 


Q Algumas celulas que revestem os tubulos no rim mantem seu 
volume normal, mediante slntese de solutos organicos. Onde no rim 
voce esperaria encontrar essas celulas? Explique. 


telio permanece impermeavel ao sal e, no córtex renal, a 
ureia. A medida que o ducto coletor atravessa o gradiente 
de osmolaridade no rim, o filtrado se torna cada vez mais 
concentrado, perdendo mais e mais agua por osmose para 
o liąuido intersticial hiperosmótico. Na medula interna, 
o ducto torna-se permeavel a ureia. Devido a alta con¬ 
centraęao de ureia no filtrado nesse ponto, parte dela se 
difunde para fora do ducto e para o liąuido intersticial. 
Junto com o NaCI, essa ureia contribui para a elevada os¬ 
molaridade do liąuido intersticial na medula. O resultado 
finał e a urina hiperosmótica em relaęao aos liąuidos cor- 
porais gerais. 

Ao produzir urina diluida em vez de concentrada, o 
rim reabsorve ativamente sais, sem permitir que a agua 
passe por osmose. A esta altura, o epitelio carece de ca- 
nais de aąuaporina, e o NaCI e transportado ativamente 
para fora do filtrado. Como yeremos em breve, o estado do 
epitelio do ducto coletor e controlado por hormónios que 
juntos mantem a homeostase para a osmolaridade, pressao 
arterial e yolume sanguineo. 


A capacidade renal dos mamiferos de conseryar agua e 
urna adaptaęao terrestre fundamental. Nos seres huma- 
nos, a osmolaridade do sangue e de aproximadamente 
300 mOsm/L, mas o rim pode excretar urina ate ąuatro 
vezes mais concentrada - cerca de 1.200 mOsm/L. Alguns 
mamiferos podem fazer ainda mais: os camundongos sal- 
tadores australianos, peąuenos marsupiais que vivem em 
regióes deserticas, podem produzir urina com osmolari¬ 
dade de 9.300 mOsm/L, 25 vezes mais concentrada do que 
o sangue do animal. 

No rim de um mamifero, a produęao de urina hiperos¬ 
mótica só e possivel devido ao gasto consideravel de ener¬ 
gia para o transporte ativo de solutos contra os gradientes 
de concentraęao. Os nefrons - especialmente as alęas de 
Henie - podem ser considerados maąuinas consumidoras 
de energia que produzem um gradiente de osmolaridade 
adeąuado para extrair agua do filtrado no ducto coletor. 
Os principais solutos que afetam a osmolaridade sao 
o NaCI, que e concentrado na medula renal pela alęa de 
Henie, e a ureia, que atravessa o epitelio do ducto coletor 
na medula interna. 

Concentraęao de urina no rim de mamiferos 

Para compreender a fisiologia do rim de mamiferos como 
um órgao conseryador de agua, vamos reconstituir o 
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fluxo do filtrado pelo tubulo excretor. Dessa vez, focali- 
zaremos como os nefrons justamedulares mantem um 
gradiente de osmolaridade nos tecidos que circundam a 
alęa de Henie e como eles utilizam esse gradiente para ex- 
cretar urna urina hiperosmótica (Figura 44.14). O filtra¬ 
do que passa da capsula de Bowman ao tubulo proximal 
tern aproximadamente a mesma osmolaridade do sangue. 
Urna grandę quantidade de agua e de sal e reabsorvida do 
filtrado, a medida que ele flui pelo tubulo proximal no 
córtex renal. Por isso, o volume do filtrado decresce subs- 
tancialmente, mas sua osmolaridade permanece quase a 
mesma. 

A medida que o filtrado flui do córtex para a medula 
no ramo descendente da alęa de Henie, a agua deixa o tu¬ 
bulo por osmose. Os solutos, incluindo o NaCl, torna-se 
mais concentrado, aumentando a osmolaridade do filtrado. 
A osmolaridade mais alta (cerca de 1.200 mOsm/L) ocorre 
no cotovelo da alęa de Henie. Isso maximiza a difusao do 
sal para fora do tubulo, a medida que o filtrado dobra a 
curva e entra no ramo ascendente, permeavel ao sal, mas 
nao a agua. O NaCl que se difunde do ramo ascendente 
aj uda a manter urna alta osmolaridade no Hquido intersti- 
cial da medula renal. 

Observe que a alęa de Henie tern varias qualidades 
de um sistema contracorrente, como os sistemas que ma- 
ximizam a absoręao de oxigenio pelas branquias de pei- 
xes (ver Figura 42.21) ou reduzem a perda de calor nos 
endotermos (ver Figura 42.13). Nesses casos, os meca- 


nismos contracorrentes envolvem o movimento passivo 
ao longo de um gradiente de concentraęóes de oxigenio 
ou de um gradiente termico. Por outro lado, o sistema 
contracorrente que envolve a alęa de Henie gasta energia 
para transportar ativamente o NaCl do filtrado na parte 
superior do ramo ascendente da alęa. Esses sistemas con¬ 
tracorrentes, que gastam energia para criar gradientes de 
concentraęao, sao denominados sistemas multiplicado- 
res contracorrentes. O sistema multiplicador contracor¬ 
rente que envolve a alęa de Henie mantem urna concen¬ 
traęao salina elevada no interior do rim, permitindo que 
ele formę urina concentrada. 

O que impede os capilares dos vasos retos de dissipar 
o gradiente mediante eliminaęao da elevada concentra¬ 
ęao de NaCl no liquido intersticial da medula? Conforme 
mostra a Figura 44.12, os vasos descendentes e ascen- 
dentes dos vasos retos transportam sangue em sentidos 
opostos ao longo do gradiente de osmolaridade do rim. 
A medida que o vaso descendente transporta o sangue na 
direęao da medula interna, a agua e perdida do sangue 
e o NaCl e incorporado por difusao. Esses fluxos sao re- 
yertidos a medida que o sangue flui de volta na direęao 
do córtex no vaso ascendente, com a agua retornando ao 
sangue e o sal se difundindo para fora. Desse modo, os 
vasos retos podem fornecer aos rins nutrientes e outras 
substancias importantes transportadas pelo sangue, sem 
interferir no gradiente de osmolaridade nas medulas in¬ 
terna e externa. 


► Figura 44.14 Como o rim humano con- 
centra urina: o modelo dos dois solutos. Dois 
solutos contribuem para a osmolaridade do liquido 
intersticial: o NaCl (adotado aqui abreviadamente, 
para referir-se coletivamente ao Na + e ao Cl”) e 
a ureia. A alęa de Henie mantem o gradiente in¬ 
tersticial de NaCl, que aumenta continuamente 
em concentraęao do córtex para a medula interna. 
A ureia se difunde no liquido intersticial da medula 
do ducto coletor (embora a maior parte da ureia 
no filtrado permaneęa no ducto coletor e e excre- 
tada). O filtrado faz tres viagens entre o córtex e 
a medula: primeiro para baixo, entao para cima 
e para baixo novamente no ducto coletor. A me¬ 
dida que o filtrado flui, o ducto coletor passando 
o liquido intersticial que aumenta a osmolaridade, 
mais agua se move para fora do ducto por osmo¬ 
se. A perda de agua concentra os solutos, incluin¬ 
do a ureia, que sera excretada na urina. 

\ O medicamento furosemida bloqueia 
o cotransporte de Na + e C/” no ramo ascendente 
da alęa de Henie. Que efeito esse farmaco teria 
no volume da urina? 




Legenda 

• Transporte 
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Transporte 
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400 



Osmolaridade 
do Kquido 
intersticial 
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As caracteristicas semelhantes a contracorrente da 
alęa de Henie e dos vasos retos ajudam a gerar um acentua- 
do gradiente osmótico entre a medula e o córtex. Contudo, 
a difusao por fim eliminara qualquer gradiente osmótico 
dentro dos tecidos animais, a menos que a formaęao do 
gradiente seja sustentada por um gasto de energia. No rim, 
o gasto ocorre em grandę parte no segmento espesso do 
ramo ascendente da alęa de Henie, onde o NaCl e trans- 
portado ativamente para fora do tubulo. Mesmo com os 
beneficios da troca contracorrente, esse processo - junto 
com outros sistemas de transporte renal ativo - consome 
quantidade consideravel de ATP. Portanto, para o seu ta- 
manho, o rim e um órgao com urna das taxas metabólicas 
mais altas. 

Como consequencia do transporte ativo de NaCl para 
fora do segmento espesso do ramo ascendente, o filtrado e 
na verdade hipo-osmótico em relaęao aos Hquidos corpo- 
rais, quando ele chega ao tubulo distal. A seguir, o filtra¬ 
do desce novamente na direęao da medula, dessa vez no 
ducto coletor, que e permeavel a agua, mas nao ao sal. Por 
isso, a osmose extrai a agua do filtrado a medida que ele 
passa do córtex para a medula e encontra o liquido inters- 
ticial de osmolaridade crescente. Esse processo concentra 
sal, ureia e outros solutos no filtrado. Parte da ureia sai 
da poręao inferior do ducto coletor e contribui para a alta 
osmolaridade intersticial da medula interna. (Essa ureia e 
reciclada por difusao para dentro da alęa de Henie, mas 
o vazamento continuo a partir do ducto coletor mantem 
urna alta concentraęao intersticial da ureia.) Quando o rim 
concentra a urina ao maximo, ela atinge 1.200 mOsm/L, 
a osmolaridade do Kquido intersticial na medula interna. 
Embora iso-osmótica em relaęao ao liquido intersticial da 
medula interna, a urina e hiperosmótica em relaęao ao 
sangue e ao liquido intersticial em qualquer outro lugar do 
corpo. Essa osmolaridade elevada permite que os solutos 
permaneęam na urina a ser excretada do corpo com a mi¬ 
nima perda de agua. 

Adaptaęóes do rim dos vertebrados 
a ambientes diversos 

Os yertebrados ocupam habitats que va- 
riam de florestas phmais a desertos e de alguns dos cor- 
pos d agua mais salgados ate aguas quase puras de lagos 
de montanhas. As yariaęóes na estrutura e na funęao dos 
nefrons equipam os rins de diferentes yertebrados para a 
osmorregulaęao em seus varios habitats. De importancia 
especial sao os numeros relativos de nefrons justamedu- 
lares e corticais (ver Figura 44.12) e o comprimento da 
alęa de Henie nos nefrons justamedulares. A importancia 
adaptativa dessas yariaęóes fica aparente pela comparaęao 
de especies que habitam urna faixa ampla de ambientes 
ou pela comparaęao das respostas de grupos diferentes de 
yertebrados as condięóes ambientais similares. 

Mamiferos 

O nefron justamedular, com suas caracteristicas concen- 
tradoras de urina, e urna adaptaęao-chave a vida terrestre, 


permitindo aos mamiferos eliminar sais e residuos nitro- 
genados sem desperdicio de agua. Como vimos, a extra- 
ordinaria capacidade do rim dos mamiferos de produzir 
urina hiperosmótica depende da disposięao exata dos tu- 
bulos e dos ductos coletores no córtex renal e na medula 
renal. A esse respeito, o rim e um dos exemplos mais cla- 
ros de como a seleęao natural liga a funęao de um órgao a 
sua estrutura. 

Os mamiferos que excretam a urina mais hiperos- 
mótca, como os camundongos saltadores australianos, os 
ratos-cangurus da America do Norte e outros mamiferos 
de desertos possuem muitos nefrons justamedulares com 
alęas de Henie que se estendem profundamente na me¬ 
dula. As alęas longas mantem gradientes osmóticos acen- 
tuados no rim, resultando em urina muito concentrada a 
medida que ela passa do córtex para a medula nos ductos 
coletores. 

Por outro lado, os castores, os ratos-almiscarados e 
outros mamiferos aquaticos, que passam a maior parte do 
tempo na agua doce e raramente enfrentam problemas de 
desidrataęao, possuem principalmente nefrons corticais, 
resultando em urna capacidade muito menor de concen- 
trar a urina. Os mamiferos terrestres que vivem em condi¬ 
ęóes umidas tern alęas de Henie de comprimento interme- 
diario e a capacidade de produzir urina de concentraęao 
intermediaria a produzida por mamiferos de agua doce e 
de deserto. 

Estudo de caso: Funęao renal em um 
morcego-vampiro 

O morcego-yampiro da America do Sul mostrado na 
Figura 44.15 ilustra a yersatilidade do rim de mamiferos. 
Essa especie alimenta-se a noite de sangue de aves e mami¬ 
feros grandes. O morcego utiliza seus dentes afiados para 
fazer urna pequena incisao na pele da presa e, após, bebe o 
sangue da ferida (normalmente, a presa nao e gravemente 
ferida). Anticoagulantes na saliva do morcego impedem 
que o sangue coagule. 

Um morcego-yampiro consegue procurar durante 
horas e voar grandes distancias para localizar urna yitima 



▲ Figura 44.15 Um morcego-yampiro (Desmodus rotundas), 
marmfero com desafios excretores exclusivos. 
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adeąuada. Quando encontra a presa, ele se beneficia do 
consumo da maxima ąuantidade de sangue possivel Mui- 
tas vezes, por ingerir mais da metade da sua massa cor¬ 
poral, o morcego corre o risco de ficar demasiadamente 
pesado para voar. A medida que o morcego se alimenta, 
no entanto, seus rins excretam grandes volumes de urina 
diluida, acima de 24% da massa corporal por hora. Tendo 
perdido peso suficiente para decolar, o morcego pode voar 
de volta a seu abrigo em urna caverna ou arvore oca, onde 
passa o dia. 

No abrigo, o morcego enfrenta um problema de regu- 
laęao diferente. A maior parte da nutrięao que ele obtem 
do sangue esta sob forma de proteina. A digestao de protei- 
nas gera grandes quantidades de ureia, mas nos abrigos os 
morcegos nao tern a agua necessaria para dilui-la. Em vez 
disso, seus rins passam a produzir quantidades pequenas 
de urina altamente concentrada (com ate 4.600 mOsm/L), 
ajuste que elimina a carga de ureia e conserva o maximo 
possivel de agua. A capacidade do morcego-yampiro de 
alternar rapidamente entre produzir quantidades grandes 
de urina diluida e quantidades pequenas de urina bastante 
hiperosmótica e urna parte essencial da sua adaptaęao a 
urna fonte alimentar incomum. 


Aves e outros repteis 



A maioria das aves, incluindo o albatroz (ver Figura 44.1) 
e o avestruz (Figura 44.16), vive em ambientes desidra- 
tantes. Como os mamiferos, as aves possuem rins com 
nefrons justamedulares especializados na conseryaęao de 
agua. Todavia, os nefrons de aves tern alęas de Henie que 
se aprofundam menos na medula do que as dos mamife¬ 
ros. Portanto, os rins das aves nao podem concentrar a 
urina as elevadas osmolaridades alcanęadas pelos rins dos 
mamiferos. Embora as aves consigam produzir urina hi¬ 
perosmótica, sua principal adaptaęao para conseryaęao da 
agua e ter o acido urico como molecula residual 
nitrogenada. 

Os rins de outros repteis tern 


A Figura 44.16 Avestruz (Struthio camelus), animal bem 
adaptado ao seu ambiente seco. 


-osmótica em relaęao aos liquidos do corpo. Contudo, o 
epitelio da cloaca - por onde a urina e as fezes saem do 
corpo - conserva o liquido mediante absoręao da agua 
desses residuos. Igualmente como as aves, a maioria dos 
outros repteis excreta seus residuos nitrogenados com 
acido urico. 

Peixes de agua doce e anflbios 

Os peixes de agua doce sao hiperosmóticos em relaęao 
aos seus ambientes, de modo que precisam excretar agua 
continuamente. Em comparaęao com mamiferos e aves, 
os peixes de agua doce produzem volumes grandes de 
urina muito diluida. Seus rins, dotados de muitos nefrons, 
produzem filtrado a urna taxa elevada. Os peixes de agua 
doce conservam os sais mediante reabsoręao de ions pro- 
yenientes do filtrado em seus tubulos distais, eliminando 
a agua. 

Os rins dos anflbios funcionam de maneira muito 
semelhante aos dos peixes de agua doce. Quando as ras 
estao na agua doce, seus rins excretam urina diluida, en- 
quanto sua pele acumula certos sais da agua por transpor- 
te ativo. Na terra, onde a desidrataęao e o problema de 
osmorregulaęao mais premente, as ras conseryam o liqui- 
do corporal mediante reabsoręao da agua pelo epitelio da 
bexiga urinaria. 

Peixes ósseos marinhos 

Os tecidos dos peixes ósseos marinhos recebem excesso 
de sais do seu entorno e perdem agua. Esses desafios am- 
bientais sao opostos aqueles enfrentados por seus parentes 
de agua doce. Comparando com peixes de agua doce, os 
nefrons dos peixes marinhos sao menos numerosos e me- 
nores, alem de nao apresentarem tubulo distal. Alem disso, 
seus rins possuem glomerulos pequenos ou os glomerulos 
faltam completamente. Em concordancia com essas carac- 
teristicas, as taxas de filtraęao sao baixas e muito pouca 
urina e excretada. 

A funęao principal dos rins nos peixes ósseos mari¬ 
nhos e a de eliminar os ions bivalentes (aqueles com carga 
de 2” ou 2 + ), como calcio (Ca 2+_ ), magnesio (Mg 2+ ) e sulfato 
(S0 4 2- ). Os peixes marinhos absoryem os ions bivalentes 
pela ingestao continua de agua do mar. Eles eliminam esses 
ions secretando-os para os tubulos proximais dos nefrons 
e excretando-os na urina. A osmorregulaęao nos peixes 
ósseos marinhos tambem depende de celulas de clore- 
to especializadas nas branquias. Pelo estabelecimento de 
gradientes iónicos que permitem a secreęao de sal (NaCl) 
para a agua do mar, as celulas de cloreto mantem os niveis 
próprios de ions monovalentes (carga del+ ou 1-), como 
Na + e CF. 

A geraęao de gradientes iónicos e o movimento de ions 
atraves de membranas sao fundamentais para o equilibrio 
salino e hidrico em peixes ósseos marinhos. Esses eventos, 
no entanto, de modo algum sao exclusivos a esses organis- 
mos ou a homeostase. Conforme ilustrado pelos exemplos 
na Figura 44.17, a osmorregulaęao por celulas de cloreto e 
um dos muitos processos fisiológicos governados pelo mo- 
yimento de ions atrayes de urna membrana. 


▼ Figura 44.17 



Movimento e gradientes de ions 

O transporte de ions atraves da membrana plasmatica e 
urna atividade fundamental de todos os animais e, na 
verdade, de todos os seres vivos. Pela geraęao de gradientes 
iónicos, o transporte de fons proporciona a energia potencial 
que impulsiona os processos que variam desde a regulaęao 
de sais e gases nos liquidos internos de urn organismo ate a 
percepęao do seu ambiente e a locomoęao nele. 




Osmorregulaęao 



Nos peixes ósseos marinhos, os 
gradientes iónicos acionam a secreęao 
de sal (NaCl), um processo essencial para 
evitar a desidrataęao. Dentro das branąuias, 
as bombas, cotransportadores e canais de celulas de cloreto 
especializadas atuam conjuntamente, para dirigir o sal do 
sangue por meio do epitelio das branąuias e para a agua salgada 
circundante. Ver Conceito 44.1. 




Nos neurónios, a abertura e o fechamento de canais seletivos para o 
sódio e outros ions fundamentam a transmissao de informaęao como 
impulsos nervosos. Esses sinais permitem aos sistemas nervosos 
receber e processar a entrada ( input ), bem como direcionar 
apropriadamente a saida ( output ), como este salto de urna ra 
capturando urna presa. Ver Conceito 48.3. 



Um gradiente de ions H + propulsiona o flagelo bacteriano. Urna 
cadeia de transporte de eletrons gera esse gradiente, criando urna 
concentraęao mais alta de H + fora da celula bacteriana. Os prótons 
que reingressam na celula fornecem urna foręa que provoca a 
rotaęao do motor flagelar. Devido ao motor em rotaęao que gira 
o gancho curvado, o filamento fixado impulsiona a celula. 

Ver Conceitos 9.4 e27.1. 


Os gradientes iónicos fornecem a base para a abertura dos estómatos 
(estruturas epidermicas vegetais) pelas celulas-guarda adjacentes. 

O transporte ativo de H + fora de urna celula-guarda gera urna 
yoltagem (potencial de membrana) que direciona o movimento 
para dentro de ions I< + . Essa captaęao de ions pelas celulas-guarda 
desencadeia um afluxo osmótico de agua que altera a forma celular. 
Desse modo, as celulas-guarda ficam curvadas para fora, e o estómato 
se abre. Ver Conceito 36.4. 


FAęA CONEXÓES Explique por que o conjunto de foręas que 
governa o movimento de ions atraves da membrana plasmatica 
de urna celula e descrito como um gradiente eletroquimico 
(eletrico e guimico) (ver Conceito 7.4). 
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REVISAO DO CONCEITO 44.4 


1 . 


2 . 


3. 


O que o numero e o comprimento dos nefrons do rim de um 
peixe indicam sobre o seu habitat? Como essas caracteiisti- 
cas se correlacionam com a taxa de produęao de urina? 


Muitos medicamentos tornam o epitelio do ducto coletor 
menos permeavel a agua. Como a ingestao desse tipo de 
medicamento afetaria a produęao renal? 


I2JJSI Se a pressao sangufnea na arterfola aferente levas- 
se a um decrescimo dos glomerulos, como a taxa de filtraęao 
do sangue na capsula de Bowman seria afetada? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 44.5 

Os circuitos hormonais vinculam 
a funęao renal, o equih'brio hidrico 
e a pressao sangumea 

Nos marmferos, o volume e a osmolaridade da urina sao 
ajustados de acordo com o eąuilibrio hidrico e de sais de um 
animal e com sua taxa de produęao de ureia. Nas situaęóes 
de elevada ingestao de sais e baixa disponibilidade de agua, 
um mamifero pode excretar ureia e sais em yolumes peque- 
nos de urina hiperosmótica com perda minima de agua. Se 
o sal for escasso e a ingestao de liąuido for alta, o rim pode 
eliminar o excesso de agua com pouca perda de sal median- 
te a produęao de grandes yolumes de urina hipo-osmótica. 
Nessas situaęóes, a urina pode ser diluida a 70 mOsm/L, 
menos de um ąuarto da osmolaridade do sangue humano. 

Como o volume e a osmolaridade da urina sao reguła- 
dos de maneira tao eficiente? Nesta parte finał do capitulo, 
exploraremos os dois principais circuitos de controle que 
respondem a diferentes estimulos e juntos restabelecem e 
mantem o equilibrio hidrico e de sais normal. 


Regulaęao homeostatica do rim 

Urna combinaęao dos controles neryosos e hormonais co- 
manda a funęao osmorreguladora do rim dos mamiferos. 
Por meio dos seus efeitos sobre a quantidade e a osmolari¬ 
dade de urina, esses controles contribuem para a homeos- 
tase da pressao e do volume sanguineos. 

Hormónio antidiuretico 

Um hormónio-chave no circuito regulador do rim e o hor¬ 
mónio antidiuretico (HAD; ADH, antidiuretic hormone), 
tambem denominado vasopressina. Celulas osmorrecepto- 
ras no hipotalamo monitoram a osmolaridade do sangue e 
regulam a liberaęao de HAD a partir da hipófise posterior. 

Para compreender o papel do HAD, vamos considerar 
primeiro o que ocorre quando a osmolaridade do sangue au- 
menta, como após a ingestao de alimento salgado ou a perda 
de agua pelo suor (Figura 44.18). Quando a osmolaridade 
cresce acima de 300 mOsm/L, aumenta a liberaęao do HAD 
na corrente sangumea. Dentro do rim, os principais alvos 
do HAD sao os ductos coletores. Neste local, o HAD pro- 
duz mudanęas que tornam o epitelio mais permeavel a agua. 
O aumento resultante na reabsoręao de agua concentra a 
urina, reduz o volume de urina e diminui a osmolaridade 
do sangue de volta ao nivel normal. A medida que a osmo¬ 
laridade do sangue cai, um mecanismo de retroalimentaęao 
negativa reduz a atividade das celulas osmorreceptoras no 
hipotalamo e a secreęao de HAD e reduzida. 

O que acontece se, em vez de ingerir sal ou suar em 
abundancia, voce beber urna quantidade grandę de agua? 
A reduęao resultante na osmolaridade do sangue abaixo do 
normal causa urna queda na secreęao do HAD para um ni- 
vel muito baixo. O decrescimo resultante na permeabilidade 
dos ductos coletores reduz a reabsoręao de agua, resultando 
na descarga de grandes yolumes de urina diluida. (Um nivel 
elevado de produęao de urina e chamado de diurese; o HAD 
e, portanto, denominado de hormónio antióimeńco) 


► Figura 44.18 Regulaęao da reten- 
ęao de liquido no rim pelo hormónio 
antidiuretico (HAD). Os osmorreceptores 
no hipotalamo monitoram a osmolaridade 
do sangue por meio dos seus efeitos sobre a 
difusao de agua para dentro ou para fora das 
celulas receptoras. Quando a osmolaridade 
do sangue aumenta, sinais provenientes dos 
osmorreceptores desencadeiam urna libera¬ 
ęao de HAD da neuro-hipófise, alem de sede. 
A ingestao de agua reduz a osmolaridade do 
sangue, inibindo nova secreęao de HAD e, 
desse modo, completando o circuito de re¬ 
troalimentaęao. 


Osmorreceptores 
no hipotalamo 
desencadeiam a 
liberaęao de 
HAD a partir da 
neuro-hipófise 


A osmolaridade 
do sangue aumenta 
(como após suar 
abundantemente). 


Hipotalamo 



O hipotalamo 
gera sede. 


(adh) 


Tubulo 
, distal 


Ducto 

coletor 



A reabsoręao de 
H 2 0 reduz a 
osmolaridade do 
sangue. 


OSMOLARIDADE DO 
SANGUE NORMAL 

(300 mOsm) 


A ingestao de agua 
reduz a osmolaridade 
do sangue. 
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— Ducto 
1 W coletor 


i 



® O HAD se liga 
ao receptor de 
membrana. 


© O receptor 
desencadeia a 
transduęao de 
sinal. 

©Vesiculas com 
canais de agua 
de aquaporina 
sao inseridas na 
membrana que 
reveste o lume 
do ducto coletor. 

O Os canais de 
aquaporina 
aumentam a 
reabsoręao de 
agua do ducto 
coletor para o 
liquido 
intersticial. 


T Figura 44.20 


Pesquisa 


Mutaęóes na aquaporina podem causar diabetes? 


Experimento Os pesquisadores estudaram um paciente com 
diabetes insipidus e com gene receptor do HAD normal, mas 
dois alelos mutantes (A e B) do gene da aquaporina-2. As alte- 
raęóes resultantes sao mostradas abaixo em um alinhamento de 
seguencias proteicas que inclui outras especies. 


Fonte da sequencia do 
gene da aquaporina-2 

Aminoacidos 
183-191* na 
proteina codificada 

Aminoacidos 
212-220* na 
proteina codificada 

Ra ( Xenopus laevis) 

MNPARSFAP 

GIFASLIYN 

Lagarto ( Anolis carolinensis) 

MNPARSFGP 

AWASLLYN 

Galinha ( Gallus gallus) 

MNPARSFAP 

AAAASIIYN 

SerHumano ( Homo sapiens) 

MNPARSLAP 

AILGSLLYN 

Residuos conservados 

MNPARSxxP 

xxxxSxxYN 

Alelo A do gene do paciente 

MNPACSLAP 

AILGSLLYN 

Alelo B do gene do paciente 

MNPARSLAP 

AILGPLLYN 

*A numeraęao baseia-se na sequencia da proteina da aquaporina-2 de seres humanos 


Cada mutaęao alterou a sequencia proteica em urna po- 
sięao altamente conservada. Para testar a hipótese que as mu- 
danęas afetam a funęao, os pesquisadores usaram oócitos de ra, 
celulas que expressarao RNA mensageiro estranho e podem ser 
coletados facilmente de urna femea adulta. 


A Figura 44.19 Rota de resposta do HAD no ducto coletor. 


Como o HAD influencia o ingresso de agua nos ductos 
coletores do rim? A ligaęao do HAD as moleculas recepto- 
ras leva ao aumento temporario na ąuantidade de proteinas 
aąuaporina inseridas nas membranas das celulas dos duc¬ 
tos coletores (Figura 44.19). Canais de aąuaporina adicio- 
nais recapturam mais agua, reduzindo o volume de urina. 

A osmolaridade do sangue, a liberaęao do HAD e a 
reabsoręao de agua no rim sao normalmente ligadas em 
um circuito de retroalimentaęao que contribui para a ho- 
meostase. Qualquer disturbio imposto a esse circuito pode 
interferir no eąuilibrio hidrico. Por exemplo, o alcool ini- 
be a liberaęao do HAD, levando a urna perda excessiva de 
agua urinaria e desidrataęao (que pode causar alguns dos 
sintomas de urna ressaca). 

Mutaęóes que impedem a produęao do HAD ou que 
inativam o gene receptor do HAD desorganizam a homeos- 
tase pelo bloąueio da inseręao de canais de aąuaporina adi- 
cionais a membrana do ducto coletor. O disturbio resultante 
pode causar desidrataęao grave e deseąuilibrio de solutos 
devido a produęao de urina copiosa e diluida. Esses sinto¬ 
mas dao nome a doenęa: diabetes insipidus (do grego, “atra- 
yessar” e “sem sabor”). Mutaęóes em um gene da aąuapori¬ 
na poderiam ter um efeito similar? A Figura 44.20 descreve 
urna abordagem experimental que trata dessa ąuestao. 


© RNA mensageiro 
transcrito do tipo 
selvagem e genes 
mutantes da 
aquaporina sao 
injetados em oócitos 
de ra, onde eles 
dirigem a sintese de 
proteinas da 
aquaporina. 

© Os oócitos sao 
transferidos de urna 
soluęao de 200 mOsm 
para urna de 
10 mOsm. A taxa de 
intumescencia dos 
oócitos e medida 
como indicador de 
permeabilidade a agua 

Resultados 


Tipo selvagem Alelo A Alelo B 

X X' 


i 

ócito I 

O 


i 

Soluęao de 
10 mOsm 


i 

i 

Q 


H 2 0 

(controle) 


o 

I 

O 


Fonte de RNAm injetado 

Taxa de intumescencia (pm/s) 

Tipo selvagem humano 

196 

Alelo A do paciente 

17 

Alelo B do paciente 

18 

Nenhum 

20 


Conclusao Como cada mutaęao inativa a aquaporina como 
um canal de agua, o disturbio do paciente pode ser atribuido a 
essas mutaęóes. 

Fonte : P. M. Deen et al., Requirement of human renal water channel aquapo- 
rin-2 for vasopressin-dependent concentration of urine, Science 264:92-95 
(1994), Reprinted with permission from AAAS. 


0 sistema renina-angiotensina-aldosterona 

Um segundo mecanismo regulador que ajuda a manter 
a homeostase mediante aęao no rim e o sistema renina- 
-angiotensina-aldosterona (SRAA; e o sistema renina- 


5e voce medisse os niveis de HAD em pacientes com 
mutaęóes nos receptores de HAD e em pacientes com mutaęóes na 
aquaporina, o que esperaria encontrar, em comparaęao com indiv\- 
duos do tipo sehagem? 
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Mais Na + e H 2 0 sao reabsorvidos 
nos tubulos distais, aumentando 
o volume sangufneo. 


Glandula 

suprantenal 


As arterfolas sofrem 
constrięao, aumentando 
a pressao sangufnea. 



PRESSAO SANGUINEA 
E VOLUME 

SANGUINEO NORMAIS 


Pressao sangufnea ou 
volume sangufneo cai 
(p. ex. f devido a 
desidrataęao ou a perda 
de sangue). 


^ ReninT ^ 



A Figura 44.21 Regulaęao do volume sangufneo e da pressao sangufnea pelo 
sistema renina-angiotensina-aldosterona (SRAA). 


Compare a atividade da renina e da ECA no SRAA com a ativi- 
dade das proteinas-cinases em unna cascata de fosforilaęao (como aquela mostrada na 
Figura 11.10). Quao similares e diferentes sao os papeis dessas enzimas nas duas rotas de 
respostas reguladas? 


-angiotensina-aldosterona (SRAA; RAAS, renin-angio- 
tensin-aldo ster one system). O SRAA envolve o aparato 
justaglomerular (AJG; JGA , juxtaglomerular apparatus), 
um tecido especializado localizado próximo da arterfola 
aferente que fornece sangue ao glomerulo (Figura 44.21). 
Quando a pressao sangufnea ou volume sangufneo cai na 
arterfola aferente (p. ex., como conseąuencia de desidra¬ 
taęao), o AJG libera a enzima renina. A renina inicia uma 
seąuencia de etapas que clivam uma proteina plasmatica 
denominada angiotensinogenio, produzindo por firn um 
peptfdeo chamado angiotensina II. 

Funcionando como hormónio, a angiotensina II au- 
menta a pressao mediante a constrięao de arterfolas, que 
diminuem o fluxo sangufneo para os capilares no rim 
(e em outras partes). A angiotensina II tambem estimula as 
glandulas suprarrenais a liberar um hormónio denomina- 
do aldosterona. Esse hormónio faz os tubulos distais dos 
nefrons e o ducto coletor reabsorverem mais Na + e agua, 
aumentando o volume e a pressao sangufneos. 

Visto que a angiotensina II atua de varias maneiras 
para aumentar a pressao sangufnea, os medicamentos que 
bloqueiam a sua produęao sao amplamente empregadas no 
tratamento da hipertensao (pressao arterial alta crónica). 
Muitos desses medicamentos sao inibidores especfficos da 
enzima conversora de angiotensina (ECA; ACE, angioten- 
sin convertingenzyme ), que catalisa uma das etapas na pro¬ 
duęao de angiotensina II. 

O sistema renina-angiotensina-aldosterona opera 
como um circuito de retroalimentaęao. Uma queda na 
pressao sangufnea e no volume sangufneo desencadeia a 


liberaęao de renina. A produęao resul- 
tante de angiotensina II e a liberaęao 
de aldosterona causam um aumento na 
pressao e no volume sangufneos, redu- 
zindo a liberaęao de renina do AJG. 

Coordenaęao da atividade 
de HAD e SRAA 

As funęóes do E1AD e do SRAA podem 
parecer redundantes, mas este nao e o 
caso. Ambos aumentam a reabsoręao de 
agua no rim, mas eles se confrontam com 
diferentes problemas osmorreguladores. 
A liberaęao de E1AD e uma resposta a 
um aumento na osmolaridade do sangue, 
como quando o corpo esta desidratado 
pela perda excessiva de agua ou inges- 
tao inadequada de agua. Contudo, uma 
perda excessiva de sal ou de lfquidos cor- 
porais - causada, por exemplo, por um 
ferimento grave ou uma diarreia intensa 
- reduzira o volume de sangue sem au¬ 
mentar a osmolaridade. Isso nao afetara a 
liberaęao de E1AD, mas o SRAA respon- 
dera a uma queda no volume e pressao 
sangufneos aumentando a reabsoręao 
de agua e Na + . Assim, E1AD e SRAA sao 
parceiros na homeostase. O E1AD sozi- 
nho diminuiria a concentraęao de Na + no 
sangue via reabsoręao de agua no rim, mas o SRAA ajuda a 
manter a osmolaridade dos lfquidos do corpo em um valor 
normal por estimulaęao da reabsoręao de Na + . 

Outro hormónio, o peptfdeo natriuretico atrial 
(PNA; ANP, atrial natriuretic peptide ), opóe-se ao SRAA. 
As paredes dos atrios do coraęao liberam PNA em resposta 
a um aumento do volume e pressao sangufneos. O PNA 
inibe a liberaęao de renina do AJG, inibe a reabsoręao de 
NaCl pelos ductos coletores e reduz a liberaęao de aldos¬ 
terona das glandulas suprarrenais. Essas aęóes diminuem 
o volume e a pressao sangufneos. Portanto, E1AD, SRAA e 
PNA proporcionam um sistema elaborado de verificaęóes 
e equilfbrios que regulam a capacidade do rim de controlar 
a osmolaridade, a concentraęao de sais, alem do volume e 
da pressao sangufneos. O papel regulador preciso do PNA 
e uma area de ativa inyestigaęao. 


REVISA0 DO C0NCEIT0 44.5 


1. Como o alcool afeta a regulaęao do equilibrio hfdrico no 
corpo? 

2. Por que pode ser perigoso beber uma quantidade muito 
grandę de agua em um perfodo de tempo curto? 

3. A sindrome de Conn e uma condięao causada por 
tumores do córtex suprarrenal que secretam quantidades 
elevadas de aldosterona de maneira desregulada. Qual se¬ 
ria o principal sintoma desse transtorno? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 

















Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 44.1 

A osmorregulaęao equilibra a absoręao e a perda de 
agua e de solutos (p. 972-976) 


Animal 

lnfluxo/Efluxo 

Urina 

Peixe de agua 
doce. Vive na 
agua menos 
concentrada do 
que os lfquidos 
corporais; o 
peixe tende a 
ganhar agua e 
perder sal. 

Nao bebe agua 
Absoręao Absoręao 
de sal (trans- de H 2 0 
porte ativo 
pelas branquias) 

i 

ł 

Saida de sal 

► Volume grandę 
de urina 

► A urina e 
menos 
concentrada 
do que os 
lfquidos 
corporais 

Peixe ósseo 

Ingere agua 

► Volume 

marinho. Vive 

Absoręao Saida de 

pequeno de 

na agua mais 
concentrada do 

de sal^ 

i t H2 ° 

urina 

► A urina e um 

que os lfquidos 



pouco menos 

corporais; o 



concentrada 

peixe tende a 



do que os 

perder agua e 

ł 

lfquidos 

ganhar sal. 

Saida de sal (transporte 
ativo pelas branquias) 

corporais 

Vertebrado 

Ingere agua 

► Volume 

terrestre. 


Ingere sal 

moderado 

Ambiente 


\ (pela boca) 

de urina 

terrestre; 
tende a perder 

r 


U ►A urina e mais 

agua do corpo 
para o ar. 

i 

|Sf\ 

■J Saida de H 2 0 
™ e de sal 

concentrada 
do que os 
lfquidos 
corporais 


• As celulas eąuilibram o ganho e a perda de agua por meio da os¬ 
morregulaęao, processo com base no movimento controlado de 
solutos entre os liąuidos internos e o ambiente externo, assim como 
no movimento de agua, que ocorre por osmose. 

• Os osmoconformadores sao iso-osmóticos com seu ambien¬ 
te marinho e nao regulam sua osmolaridade. Por outro lado, os 
osmorreguladores controlam a ingestao e a perda de agua em 
um ambiente hipo-osmótico ou hiperosmótico, respectivamente. 
Os órgaos excretores conservadores de agua aj udam os animais ter- 
restres a evitar a dessecaęao, que pode ameaęar a vida. Os animais 
que vivem em aguas temporarias podem entrar em estado dormen- 
te denominado anidrobiose quando seus habitats secam. 

• Os epitelios de transporte contem celulas epiteliais especializadas 
que controlam os movimentos de solutos necessarios para a elimi- 
naęao de residuos e a osmorregulaęao. 


maioria dos anfibios adultos convertem amónia em ureia, menos tó- 
xica, que e excretada com a minima perda de agua. Os insetos e mui- 
tos repteis, incluindo as aves, convertem amónia em acido urico, um 
residuo pouco soluvel excretado na urina semelhante a urna pasta. 

• O tipo de residuo nitrogenado excretado depende da historia evo- 
lutiva e do habitat do animal. A quantidade excretada esta asso- 
ciada ao estoque energetico e a ingestao de proteina alimentar do 
animal. 


DESENHE 


Construa uma tabela resumindo os tres principais tipos 
de residuos nitrogenados e sua toxicidade relativa, custo energetico de 
produęao e perda de agua associada durante a excreęao. 


CONCEITO 44.3 

Os diversos sistemas excretores sao variaęóes de um 
tema tubular (p. 978-981) 

• A maioria dos sistemas excretores realiza filtraęao, reabsoręao, 
secreęao e excreęao. Os sistemas excretores dos invertebrados 
abrangem os protonefridios dos vermes achatados, os metanefri- 
dios dos anelideos e os tubulos de Malpighi dos insetos. Os rins 
atuam na excreęao e na osmorregulaęao dos vertebrados. 

• Os tubulos excretores (que consistem em nefrons e ductos co- 
letores) e os vasos sanguineos compactam o rim de mamiferos. 
A pressao sanguinea foręa o liquido do sangue no glomerulo para 
dentro do lume da capsula de Bowman. Após a reabsoręao e a se¬ 
creęao, o filtrado flui para o ducto coletor. O ureter conduz urina 
da pelve renal para a bexiga urinaria. 

| Considerando que um sistema excretor tlpico absorve seletivamente 
e secreta materiais, gual funęao da filtraęao? 


CONCEITO 44.4 

0 nefron e organizado para o processamento gradual 
de sangue filtrado (p. 981-988) 

• No interior dos nefrons, a secreęao e a reabsoręao seletivas no 
tubulo proximal alteram o volume e a composięao do filtrado. 
O ramo descendente da alęa de Henie e permeavel a agua, mas 
nao ao sal; a agua se move por osmose para o liquido intersticial. 
O ramo ascendente e permeavel ao sal, mas nao a agua; o sal sai por 
difusao e por transporte ativo. O tubulo distal e o ducto coletor 
regulam os niveis de I< + e NaCl nos liquidos corporais. 

• Nos mamiferos, o sistema multiplicador contracorrente que en- 
volve a alęa de Henie mantem o gradiente de concentraęao salina 
no interior do rim. A ureia que sai do ducto coletor contribui para o 
gradiente osmótico do rim. 

• A seleęao natural moldou a forma e a funęao dos nefrons em varios 
yertebrados para os desafios osmorreguladores dos habitats dos ani¬ 
mais. Por exemplo, os mamiferos de deserto, que secretam a urina 
mais hiperosmótica, possuem alęas de Henie que se estendem pro- 
fundamente na medula renal, ao passo que os mamiferos em ha¬ 
bitats umidos tern alęas mais curtas e excretam urina mais diluida. 

| Como os nefrons cortical e justamedular diferem quanto a reabsor¬ 
ęao de nutrientes e a concentraęao de urina ? 


] Sob que condięóes ambientais a agua se move para dentro de uma 
celu la por osmose? 

CONCEITO 44.2 

Os residuos nitrogenados de um animal refletem sua 
filogenia e seu habitat (p. 976-977) 

• O metabolismo de proteinas e de acidos nucleicos gera a amónia, 
que e excretada pela maioria dos animais aquaticos. Os mamiferos e a 


CONCEITO 44.5 

Os circuitos hormonais vinculam a funęao renal, o 
equilibrio hidrico e a pressao sanguinea (p. 988-990) 

• A glandula neuro-hipófise libera hormónio antidiuretico (HAD) 
quando a osmolaridade sanguinea se eleva acima de um valor nor- 
mal, por exemplo, quando a ingestao de agua e inadequada. O HAD 
aumenta a permeabilidade a agua dos ductos coletores mediante 
aumento do numero de canais epiteliais de aąuaporina. 
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• Quando a pressao sanguinea ou o volume sanguineo na arteriola 
aferente cai, o aparato justaglomerular libera renina. A angio- 
tensina II, formada em resposta a renina, provoca constrięao das 
arteriolas e desencadeia a liberaęao do hormónio aldosterona, ele- 
vando a pressao sanguinea e reduzindo a liberaęao de renina. Esse 
sistema renina-angiotensina-aldosterona tem funęóes que coin- 
cidem com as do HAD e se opóem ao peptideo natriuretico atrial. 

] Por que apenas alguns pacientes com diabetes insipidus podem ser 
tratados de maneira eficaz com HAD? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 


7. Use os dados a seguir para repre- 

sentar ąuatro graficos de pizza para o ganho e a perda de agua 
em um rato-canguru e um ser humano. 


Rato-canguru Ser humano 

Ganho de agua (mL) 

Ingerida na comida 

0,2 

750 

Ingerida em lfquido 

0 

1.500 

Derivada do 
metabolismo 

1,8 

250 

Perda de agua (mL) 

Urina 

0,45 

1.500 

Fezes 

0,09 

100 

Evaporaęao 

1,46 

900 


1. Diferente dos metanefridios de um verme achatado, o nefron dos 
mamiferos: 

a. Esta intimamente associado a rede capilar. 

b. Atua na osmorregulaęao e na excreęao. 

c. Recebe filtrado do sangue, em vez de liąuido celómico. 

d. Tem um epitelio de transporte. 

2. Que processo no nefron e o menos seletivo? 

a. Filtraęao. 

b. Reabsoręao. 

c. Transporte ativo. 

d. Secreęao. 

3. Qual dos seguintes animais geralmente tem o menor volume de 
produęao de urina? 

a. Morcego-vampiro. 

b. Salmao de agua doce. 

c. Peixe ósseo marinho. 

d. Peixe ósseo de agua doce. 

I\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. A alta osmolaridade da medula renal nao e mantida: 

a. pelo transporte ativo de sal da regiao superior do ramo as- 
cendente. 

b. pela disposięao espacial dos nefrons justamedulares. 

c. pela difusao de ureia a partir do ducto coletor. 

d. pela difusao de sal a partir do ramo descendente da alęa de 
Henie. 

5. A seleęao natural deveria favorecer a proporęao mais alta de ne¬ 
frons justamedulares em qual das seguintes especies? 

a. Lontra-do-rio. 

b. Camundongo vivendo em urna floresta latifoliada de clima 
temperado. 

c. Camundongo vivendo no deserto. 

d. Castor. 

6. Peixes pulmonados africanos, com frequencia encontrados em 
pequenos lagos estagnados de agua doce, produzem ureia como 
residuo nitrogenado. Qual e a vantagem dessa adaptaęao? 

a. A sintese da ureia requer menos energia do que a da amónia. 

b. Os pequenos lagos estagnados nao fornecem agua suficiente 
para diluir a amónia, que e tóxica. 

c. A ureia forma um precipitado insoluvel. 

d. A ureia torna os tecidos dos peixes pulmonados hipo-osmó- 
ticos em relaęao ao lago. 


Que rotas de ganho e perda de agua constituem urna poręao mui- 
to maior do total em um rato-canguru do que em um ser humano? 

8 . CON EXAO EVOLUTIVA 

O rato-canguru (Dipodomys merriami) vive em habitats da 
America do Norte que variam de florestas umidas e frias ate de- 
sertos quentes. Assumindo que a seleęao natural resultou em dife- 
renęas na conservaęao de agua entre populaęóes de D. merriami, 
proponha urna hipótese relativa as taxas de perda evaporativa de 
agua por populaęóes que vivem em ambientes umidos versus am- 
bientes secos. Empregando um sensor de umidade para detectar 
essa perda evaporativa de agua pelos ratos-cangurus, como voce 
poderia testar essa hipótese? 

9. PESQUISA CIENTIFICA 

Voce esta investigando a funęao renal no rato-canguru. Voce 
mede o volume de urina e a osmolaridade, bem como a quanti- 
dade de cloro (Cl ) e ureia na urina. Se a fonte de agua fornecida 
aos animais fosse alterada de agua potavel para urna soluęao a 2% 
de NaCl, que mudanęa na osmolaridade da urina voce esperaria? 
Como voce determinaria se essa mudanęa se deveu mais prova- 
yelmente a urna mudanęa na excreęao de Cl” ou de ureia? 


10 . 


11 . 



ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), compare como as es- 
truturas de membrana na alęa de Henie e no ducto coletor do 
rim de mamifero permitem que agua seja recuperada do filtrado 
no processo de osmorregulaęao. 


O iguana marinho 
(Amblyrhynchus cirsta- 
tus ), que permanece por 
longos periodos debai- 
xo d agua, depende das 
glandulas de sal e dos 
rins para a homeostase 
dos seus liquidos in- 
ternos. Descreva como 
esses dois órgaos juntos 
satisfazem os desafios 
osmorreguladores espe- 
cificos do ambiente des- 
se animal. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
























ormonios e o Sistema 
Endócrino 












Hormomos e outras mo- 
leculas de sinalizaęao se 
ligam a receptores-alvo, 
desencadeando rotas de 
resposta especificas 


A Figura 45.1 O que torna tao diferente a aparencia 
de elefantes-marinhos femeas e machos? 


Reguladores corporais de longa distancia 


Regulaęao por retroalimen- 
taęao e coordenaęao com o 
sistema nervoso sao comuns 
na sinalizaęao endócrina 


As glandulas endocrinas res- 
pondem a diversos estimu- 
los na regulaęao da homeos- 
tase, do desenvolvimento e 
do comportamento 


E mbora muitas vezes distingamos os animais de diferentes especies por sua 
aparencia, em muitas especies, femeas e machos tern aparencia bem distin- 
ta. Esse e o caso dos elefantes-marinhos (.Mirounga angustirostris), mostrados 
na Figura 45.1. O macho e muito maior do que a femea, e apenas ele tern a 
probóscide proeminente que da nome a especie. Os machos tambem sao mais 
territoriais e agressivos do que as femeas. Um gene determinador do sexo no 
cromossomo Y torna um embriao de foca macho. Mas como a presenęa desse 
gene leva ao tamanho, formato e comportamento do macho? A resposta a essa 
e a muitas outras questóes sobre processos biológicos envolve moleculas de 
sinalizaęao, chamadas de hormónios (do grego, horman, excitar). 

Nos animais, os hormónios sao secretados para o liquido extracelular, cir- 
culam no sangue (ou hemolinfa) e comunicam mensagens reguladoras pelo 
corpo. No caso do elefante-marinho, a secreęao aumentada de determinados 
hormónios na puberdade aciona a maturaęao sexual, assim como as alteraęóes 
que a acompanham, distinguindo femeas dos machos adultos. Entretanto, os 
hormónios influenciam muito alem do sexo e da reproduęao. Por exemplo, 
quando as focas, os seres humanos e outros mamiferos estao estressados, desi- 
dratados ou com baixos niveis de aęucar no sangue, os hormónios coordenam 
as respostas fisiológicas para restabelecer o equilibrio em nosso corpo. 

Cada hormónio se liga a receptores espedficos no corpo. Embora um deter- 
minado hormónio possa alcanęar todas as celulas de um organismo, apenas algu- 
mas celulas tern receptores para aquele hormónio. Um hormónio provoca urna 



◄ Elefantes-marinhos machos brigando 
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resposta, como uma mudanęa no metabolismo, em celulas- 
-alvo especificas, aąuelas que tern o receptor parceiro. As ce- 
lulas sem o receptor para aąuele hormónio nao sao afetadas. 

A sinalizaęao ąuimica por hormónios e a funęao do 
sistema endócrino, um dos dois sistemas basicos para co¬ 
municaęao e regulaęao no corpo animal. O outro principal 
sistema de comunicaęao e controle e o sistema nervoso, 
uma rede de celulas especializadas, os neurónios, que 
transmitem sinais ao longo de rotas dedicadas. Esses sinais 
por sua vez regulam os neurónios, celulas musculares e ce¬ 
lulas endócrinas. Como a sinalizaęao pelos neurónios pode 
regular a liberaęao de hormónios, os sistemas endócrino e 
nervoso muitas vezes sobrepóem suas funęóes. 

Neste capitulo, iniciaremos com uma visao geral sobre 
os diferentes tipos de sinalizaęao quimica em animais. En- 
tao exploraremos como os hormónios regulam as celulas- 
-alvo, como a secreęao dos hormónios e regulada e como os 
hormónios ajudam a manter a homeostasia. Tambem con- 
sideraremos as rotas pelas quais os sistemas endócrino e 
nervoso sao coordenados e examinaremos o papel dos hor¬ 
mónios na regulaęao do crescimento e do desenvolvimento. 


CONCEITO 45.1 

Hormónios e outras moleculas de sinalizaęao 
se ligam a receptores-alvo, desencadeando 
rotas de resposta especificas 

Iniciaremos nosso estudo sobre o sistema endócrino exa- 
minando as diversas rotas que as celulas animais utilizam 
para se comunicar por sinais quimicos. 


Comunicaęao intercelular 

A comunicaęao entre celulas animais por sinais secretados 
e muitas vezes classificada por dois criterios: o tipo de ce- 
lula secretora e a rota utilizada pelo sinal para alcanęar seu 
alvo. A Figura 45.2 ilustra cinco formas de sinalizaęao dis- 
tinguidas dessa forma. Exploraremos essas formas. 

Sinalizaęao endócrina 

Na sinalizaęao endócrina (ver Figura 45.2a), os hormónios 
secretados no liquido extracelular pelas celulas endócrinas 
alcanęam as celulas-alvo pelo sangue (ou hemolinfa). Uma 
das funęóes da sinalizaęao endócrina e manter a homeos¬ 
tasia. Os hormónios regulam propriedades que incluem 
pressao e volume sanguineos, metabolismo de energia e 
alocaęao e concentraęóes de soluto nos liquidos corporais. 
A sinalizaęao endócrina tambem faz a mediaęao das res- 
postas aos estimulos do meio ambiente, reguła o cresci¬ 
mento e desenvolvimento e, como discutido acima, desen- 
cadeia alteraęóes fisicas e comportamentais que sustentam 
a maturidade sexual e a reproduęao. 

Sinalizaęao paracrina e autócrina 

Muitos tipos de celulas produzem e secretam regulado- 
res locais, moleculas que atuam por distancias curtas e 



RESPOSTA 


(a) Na sinalizaęao endócrina, moleculas secretadas se difundem pela 
corrente sanguinea e desencadeiam respostas nas celulas-alvo em 
qualquer parte do corpo. 


•*. > 


«•••** " J 




■rH 


RESPOSTA 


(b) Na sinalizaęao paracrina, as moleculas secretadas se difundem 
localmente e desencadeiam uma resposta nas celulas vizinhas. 


jf 


RESPOSTA 


(c) Na sinalizaęao autócrina, as moleculas secretadas se difundem 
localmente e desencadeiam uma resposta 
nas celulas que as secretam. 

-Neurónio 




(d) Na sinalizaęao sinaptica, os neurotransmissores se difundem pelas 
sinapses e desencadeiam respostas nas celulas dos tecidos-alvo 
(neurónios, musculos ou glandulas). 


(e) Na sinalizaęao neuroendócrina, os neurormónios se difundem 
pela corrente sanguinea e desencadeiam respostas nas 
celulas-alvo em qualquer parte do corpo. 


A Figura 45.2 Comunicaęao intercelular pelas moleculas 
secretadas. Em cada tipo de sinalizaęao, as moleculas secretadas 
(•) se ligam a uma proteina receptora especifica (w) expressada 
pelas celulas-alvo. Alguns receptores estao localizados dentro das 
celulas, mas aqui, para simplificar, todos foram desenhados sobre a 
superficie das celulas. 


alcanęam suas celulas-alvo somente por difusao. Uma 
vez secretados, os reguladores locais atuam sobre suas 
celulas-alvo em segundos ou mesmo milissegundos. Re¬ 
guladores locais incluem as citocinas, que permitem a 
comunicaęao entre as celulas imunes (ver Figura 43.16 e 
Figura 43.18) e os fatores de crescimento, que promovem 
o crescimento, divisao e desenvolvimento de varios tipos 
de celulas. 
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Dependendo da celula-alvo, a sinalizaęao por re- 
guladores locais pode ser paracrina ou autócrina. Na 
sinalizaęao paracrina (do grego, para, ao lado de), as 
celulas-alvo se encontram próximo a celula secretora 
(ver Figura 45.2b). Na sinalizaęao autócrina (do grego, 
auto, próprio), as próprias celulas secretoras sao as celu- 
las-alvo (ver Figura 45.2c). 

A sinalizaęao paracrina e autócrina exercem funęóes 
em varios processos fisiológicos, incluindo a regulaęao da 
pressao sanguinea, a funęao do sistema nervoso e a repro- 
duęao. Os reguladores locais que fazem a mediaęao dessa 
sinalizaęao incluem as prostaglandinas, assim chamadas 
por terem sido descobertas pela primeira vez nas secreęóes 
da glandula prostata que contribuem para o semen. No tra¬ 
to reprodutor da femea, as prostaglandinas introduzidas 
pelo semen estimulam os musculos lisos da parede uteri- 
na a se contrair, ajudando ao espermatozoide alcanęar um 
óvulo. No inicio do parto, as prostaglandinas produzidas 
pela placenta tornam os musculos do utero mais excitaveis, 
ajudando a induzir o parto (ver Figura 46.18). 

As prostaglandinas tambem atuam no sistema imune, 
promovendo a inflamaęao e a sensaęao de dor em resposta 
ao dano. E por isso que farmacos que bloqueiam a sintese 
das prostaglandinas, como acido acetilsalicilico e ibuprofe- 
no, tern tanto efeito anti-inflamatório como de alivio a dor. 
As prostaglandinas tambem ajudam a regular a agregaęao 
plaquetaria, urna etapa na formaęao dos coagulos sangui- 
neos. Como os coagulos sanguineos nos vasos que suprem 
o coraęao podem bloquear o fluxo sangumeo, causando 
ataques cardiacos (ver Conceito 42.4), alguns medicos reco- 
mendam que as pessoas com risco de infarto tomem acido 
acetilsalicilico regularmente. 

Sinalizaęao sinaptica e neuroendócrina 

Moleculas secretadas sao cruciais para dois tipos de sina¬ 
lizaęao pelos neurónios. Na sinalizaęao sinaptica, os neu- 
rónios formam junęóes especializadas, chamadas sinapses, 
com as celulas-alvo, como outros neurónios e celulas mus- 
culares. Na maioria das sinapses, os neurónios secretam 
moleculas chamadas neurotransmissores que se difun- 
dem em distancias muito curtas e se ligam a receptores nas 
celulas-alvo (ver Figura 45.2d). Os neurotransmissores sao 
centrais para sensaęóes, memória, cognięao e movimento 
(como exploraremos nos Capitulos 48-50). 

Na sinalizaęao neuroendócrina, neurónios especiali- 
zados chamados celulas neurossecretoras, secretam neu- 
rormónios que se difundem a partir dos terminais das ce¬ 
lulas nervosas para a corrente sanguinea (ver Figura 45.2e). 
Um exemplo de neurormónio e o hormónio antidiure- 
tico, que e essencial para funęao renal e equilibrio hidrico 
(ver Conceito 44.5). Varios neurormónios atuam na regu¬ 
laęao da sinalizaęao endócrina, como discutiremos adiante 
neste capitulo. 

Sinalizaęao por feromónios 

Nem todas moleculas sinalizadoras secretadas atuam 
dentro do corpo. Membros de urna determinada especie 
animal se comunicam via feromónios, compostos que 



▲ Figura 45.3 Sinalizaęao por feromónios. Utilizando suas 
antenas inferiores, estas formigas-legionarias asiaticas (Leptogenys 
distinguenda) seguem uma trilha marcada por feromónio enquanto 
carregam pupas e larvas para um novo local no ninho. 

sao liberados para o meio externo. Por exemplo, quan- 
do uma formiga forrageira descobre uma nova fonte de 
alimento, ela marca seu caminho de volta ao ninho com 
um feromónio. As formigas tambem utilizam feromónios 
para orientaęao quando uma colónia migra a um novo lo¬ 
cal (Figura 45.3). 

Os feromónios tern uma ampla variedade de funęóes 
que incluem defesa de território, aviso de predadores e 
atraęao de potenciais companheiros. A traęa polifemus 
(Antheracea polyphemus) fornece um exemplo notavel: o 
feromónio sexual liberado no ar por uma femea permite 
que ela atraia um macho da especie ate 4,5 km de distan- 
cia. Voce podera ler mais sobre a funęao dos feromónios 
quando estudarmos o tópico de comportamento animal no 
Capitulo 51. 

Classe qui'mica dos reguladores e hormónios locais 

Moleculas utilizadas na sinalizaęao intercelular variam 
bastante em tamanho e propriedades quimicas. Vamos dar 
uma olhada em algumas das classes mais comuns de regu¬ 
ladores e hormónios locais. 

Classes de reguladores locais 

Um grupo de reguladores locais, as prostaglandinas, sao 
acidos graxos modificados. Varios outros reguladores lo¬ 
cais, incluindo citocinas e fatores de crescimento, sao poli- 
peptideos, e alguns sao gases. 

Óxido nitrico (NO), um gas, funciona no corpo tanto 
como regulador local como neutrotransmissor. Quando o 
nivel de oxigenio no sangue diminui, as celulas endoteliais 
nas paredes dos vasos sanguineos sintetizam e liberam óxi- 
do nitrico. Após difundir para as celulas musculares lisas 
ao redor, o óxido nitrico ativa uma enzima que relaxa as 
celulas. O resultado e a vasodilataęao, que aumenta o fluxo 
sangumeo para os tecidos. 

Nos homens, a capacidade do óxido nitrico em promo- 
ver a vasodilataęao permite a funęao sexual, por aumentar 
o fluxo sangumeo para o penis, produzindo uma ereęao. 
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Hidrossoluvel (hidrofilico) 

Lipossoluvel (hidrofóbico) 

Polipeptideos 

Esteroides 


OH 

w\ 

CH3/=0 

HaC 1 



0,8 nm 


Insulina 

Cortisol 



▲ Figura 45.4 Diferenęas na solubilidade e estrutura dos 
hormónios. 


As celulas sintetizam epinefrina a partir do 
aminoacido tirosina (ver Figura 5.14). Deseńhe uma seta apontando 
para a posięao que corresponde ao carbono alfa da tirosina na es¬ 
trutura da epinefrina mostrada acima. 


O tratamento com o farmaco Viagra (citrato de sildenafil) 
para disfunęao eretil mantem a ereęao por prolongar a ati- 
yidade da rota de resposta ao óxido nitrico. 


(a) Hormónio hidrossoluvel; 
receptor na membrana 
plasmatica 


CELU LA 
SECRETORA 



-Hormónio 
fV hidrossoluvel 

\<9 


Vaso 

sanguineo^ 




▲ Figura 45.5 Variaęao na localizaęao do receptor de hor¬ 
mónio. 


Suponha que voce esteja estudando a resposta celular 
a um determinado hormónio. Voce observa que a celula produz a 
mesma resposta ao hormónio quando a celula e, ou nao, tratada 
com um composto quimico que bloqueia a transcrięao. O que voce 
pode su por sobre o hormónio e seu receptor? 


Classes de hormónios 

Os hormónios sao divididos em tres classes principais: po¬ 
lipeptideos, esteroides e aminas (Figura 45.4). O hormó¬ 
nio insulina, por exemplo, e um polipeptideo que contem 
duas cadeias na sua forma ativa. Os hormónios esteroides, 
como cortisol, sao lipideos que contem quatro aneis de 
carbono fusionados. Todos derivados do esteroide coles- 
terol (ver Figura 5.12). A epinefrina e a tiroxina sao hor¬ 
mónios amina, cada um sintetizado a partir de um unico 
aminoacido, tirosina ou triptofano. 

Como indicado na Figura 45.5, os hormónios variam 
sua solubilidade em meios aquosos ou ricos em lipideos. 
Os polipeptideos e a maioria dos hormónios amina sao hi- 
drossoluveis, enquanto os hormónios esteroides e outros 
hormónios muito apolares (hidrofóbicos), como tiroxina, 
sao lipossoluveis. 

Rotas de resposta celular 

Existem algumas diferenęas entre as rotas de resposta para 
moleculas de sinalizaęao hidrossoluveis e lipossoluveis. 


Para enfocar essas diferenęas e outras discussóes, restrin- 
giremos nossa apresentaęao a sinalizaęao endócrina. 

Uma diferenęa nas rotas de resposta celular aos hor¬ 
mónios e a localizaęao das proteinas receptoras nas ce- 
lulas-alvo. Os hormónios hidrossoluveis sao secretados 
por exocitose e viajam livremente na corrente sanguinea. 
Quando insoluveis nos lipideos, os hormónios nao podem 
se difundir pelas membranas plasmaticas das celulas-alvo. 
Em vez disso, esses hormónios se ligam a receptores da 
superficie celular, induzindo alteraęóes nas moleculas 
citoplasmaticas e alterando, algumas vezes, a transcrięao 
genica (Figura 45.5a). Por outro lado, os hormónios li- 
possoluveis se difundem para fora atraves da membra¬ 
na das celulas endócrinas. Fora da celula, eles se ligam a 
proteinas de transporte para mante-los soluveis no meio 
aquoso do sangue. Após deixar o sangue, eles se difundem 
para dentro das celulas-alvo e normalmente se ligam a re¬ 
ceptores no citoplasma ou nucleo (Figura 45.5b). O re¬ 
ceptor ligado ao hormónio, entao, desencadeia alteraęóes 
na transcrięao genica. 
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Para acompanhar as respostas celulares distintas aos 
hormónios hidrossoluveis e lipossoluveis, estudaremos as 
duas rotas de resposta. 

Rota para hormónios hidrossoluveis 

A ligaęao de um hormónio hidrossoluvel a uma proteina 
receptora desencadeia eventos na membrana plasmatica 
que resultam em uma resposta celular. A resposta pode 
ser a ativaęao de uma enzima, uma mudanęa na captaęao 
ou secreęao de moleculas especificas, ou o rearranjo do 
citoesąueleto. Alem disso, alguns receptores da superficie 
celular fazem as proteinas no citoplasma se moverem para 
dentro do nucleo e alterarem a transcrięao de determina- 
dos genes. 

A serie de modificaęóes nas proteinas celulares que 
converte o sinal quimico extracelular em uma resposta in- 
tracelular especifica e chamada de transduęao de sinal. 
A rota de transduęao de sinal normalmente envolve multi- 
plas etapas, cada uma envolvendo interaęóes moleculares 
especfficas (ver capitulo 11). 

Para explorar o papel da transduęao de sinal na sinali- 
zaęao por hormónios, considere uma resposta ao estresse 
de curto prazo. Quando voce esta em situaęao de estresse, 
talvez correndo para pegar um ónibus, as glandulas su- 
prarrenais que estao sobre seus rins secretam o hormónio 
epinefrina, tambem conhecido como adrenalina. 

Depois de chegar ao figado, a epinefrina se liga a um 
receptor acoplado a proteina G na membrana plasmatica 
das celulas-alvo (Figura 45.6). A ligaęao do hormónio ao 
receptor desencadeia uma cascata de eventos nas celulas 
hepaticas envolvendo a sintese de AMP cielico (AMPc) 
como segundo mensageiro de curta duraęao. A ativaęao da 
proteina cinase A pelo AMPc leva a ativaęao de uma enzi¬ 
ma necessaria para a quebra do glicogenio e inativaęao de 
uma enzima necessaria para sintese de glicogenio. O re- 
sultado liquido e que o figado libera glicose para corrente 


UQUIDO 

EXTRACELULAR 



sangufnea, fornecendo a energia necessaria para alcanęar o 
ónibus em movimento. 

Rota para hormónios lipossoluveis 

Receptores intracelulares para os hormónios lipossoluveis 
realizam toda a tarefa de transduzir um sinal dentro da ce- 
lula-alvo. O hormónio ativa o receptor, que entao desenca¬ 
deia diretamente a resposta celular. Na maioria dos casos, 
a resposta a um hormónio lipossoluvel e uma alteraęao na 
expressao genica. 

A maioria dos receptores de hormónios esteroides 
esta localizada predominantemente no citosol antes de 
se ligar a um hormónio. Quando um hormónio esteroi- 
de se liga ao seu receptor citosólico, um complexo hor- 
mónio-receptor e formado, o qual se move para dentro 
do nucleo (ver Figura 18.9). La, a poręao do receptor no 
complexo altera a transcrięao de determinado gene por 
meio de sua interaęao com uma proteina especifica de li¬ 
gaęao ao DNA ou com um elemento de resposta no DNA. 
(Em alguns tipos de celulas, os hormónios esteroides de- 
sencadeiam respostas adicionais por meio de sua intera¬ 
ęao com outros tipos de proteinas receptoras localizadas 
na superficie celular.) 

Entre os mais bem caracterizados receptores de hor¬ 
mónios esteroides estao aqueles que se ligam aos estroge- 
nios, hormónios esteroides necessarios para funęao repro- 
dutiva das femeas nos vertebrados. Por exemplo, nas femeas 
de aves e sapos, o estradiol, uma forma do estrogenio, se 
liga a um receptor citoplasmatico especifico nas celulas he¬ 
paticas. A ligaęao do estradiol a esse receptor ativa a trans¬ 
crięao do gene para proteina vitelogenina (Figura 45.7). 
Logo após a traduęao do RNA mensageiro, a yitelogenina e 


Hormónio 

(estradiol) 


UQUIDO 

EXTRACELULAR 



CITOPLASMA 


^ DNA 


RNAm para 
yitelogenina 


Yitelogenina 


A Figura 45.6 A transduęao de sinal desencadeada por um A Figura 45.7 Regulaęao direta da expressao genica por 
receptor de hormónio da superficie celular. um receptor de hormónio esteroide. 
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secretada e transportada pelo sangue do sistema reprodu- 
tor, onde e usada para produzir a gema do ovo. 

Tiroxina, yitamina D e outros hormónios lipossoluveis 
nao esteroides tem receptores normalmente localizados no 
nucleo. Esses receptores se ligam a moleculas de hormó¬ 
nios que se difundem a partir da corrente sanguinea para a 
membrana plasmatica e envelope nuclear. Urna vez ligado 
a um hormónio, o receptor se liga a sitios especificos no 
DNA da celula e estimula a transcrięao de determinados 
genes. 

Efeitos multiplos dos hormónios 

Varios hormónios desencadeiam mais de um tipo de res- 
posta no corpo. Considere, por exemplo, a epinefrina. 
Como percebemos anteriormente, esse hormónio desen- 
cadeia a degradaęao do glicogenio no figado. Entretanto, 
a epinefrina tambem aumenta o fluxo sanguineo para os 
principais musculos esąueleticos e diminui o fluxo sangui¬ 
neo para o trato digestório. Essas respostas variadas esti- 
mulam as reaęóes rapidas do corpo em emergencias. 

De que modo um hormónio como a epinefrina tem 
efeitos tao variados? Um unico hormónio pode desenca- 
dear multiplas respostas se suas celulas-alvo forem dife- 
rentes no tipo de seu receptor ou nas moleculas que pro- 
duzem a resposta. 

Considere as celulas-alvo para epi¬ 
nefrina: 

• Nas celulas hepaticas, a epinefrina 
se liga a um receptor do tipo (3 na 
membrana plasmatica. Esse recep¬ 
tor ativa a enzima proteina-cinase 
A, que por sua vez reguła enzimas 
do metabolismo do glicogenio, cau- 
sando a liberaęao de glicose para o 
sangue (Figura 45.8a). (Observe 
que essa e a rota de transduęao de 
sinal ilustrada na Figura 45.6.) 

• Nas celulas dos musculos lisos que 
revestem os vasos sanguineos que 
suprem os musculos esqueleticos, a 
mesma cinase ativada pelo mesmo 
receptor de epinefrina inativa a en¬ 
zima musculo-especifica. O resul- 
tado e o relaxamento do musculo 
liso, levando a yasodilataęao e con- 
sequente aumento no fluxo sangui¬ 
neo para os musculos esqueleticos 
(Figura 45.8b). 

• Nas celulas dos musculos lisos que 
revestem os vasos sanguineos dos 
intestinos, a epinefrina se liga a um 
receptor do tipo a (Figura 45.8c). 

Em vez de ativar a proteina-cinase 
A, esse receptor desencadeia urna 
rota de sinalizaęao envolvendo urna 
proteina G diferente e enzimas di- 


ferentes. O resultado e urna contraęao dos musculos 
lisos que leva a yasoconstrięao, restringindo o fluxo 
sanguineo para os intestinos. 

Os hormónios lipossoluveis tambem exercem diferen- 
tes efeitos em diferentes celulas-alvo. Por exemplo, o es¬ 
tradiol, que estimula o figado de urna ave para sintetizar 
a proteina da gema, a vitelogenina, estimula o sistema re- 
produtor a sintetizar proteinas que formam a clara do ovo. 

Tecidos endócrinos e órgaos 

Algumas celulas endócrinas sao encontradas em órgaos 
que compóem outros sistemas de órgaos. Por exemplo, o 
estómago contem celulas endócrinas isoladas que aj udam 
a regular os processos digestórios por meio da secreęao do 
hormónio gastrina. Mais frequentemente, as celulas en¬ 
dócrinas sao agrupadas em órgaos sem ductos, chamados 
glandulas endócrinas, como as glandulas tireoide e pa- 
ratireoide e as gónadas, testiculos nos machos ou ovarios 
nas femeas. As glandulas endócrinas dos seres humanos 
estao ilustradas na Figura 45.9. Essa visao geral sobre as 
glandulas endócrinas e os hormónios que elas produzem 
servira como ponto de referenda a medida que formos 
prosseguindo pelo capitulo. 


Mesmos receptores, mas proteinas 
intracelulares diferentes (nao mostrado) 


Receptores diferentes 


(a) Celula hepatica 


-Epinefrina 


Receptor (3 



Depósitos 

de 

glicogenio 


Glicose 


0 glicogenio e degradado e 
a glicose e liberada da celula. 


ł 


0 nivel de glicose 
no sangue aumenta. 


(b) Celula do musculo liso 
na parede do vaso 
sanguineo que supre o 
musculo esqueletico 

o-Epinefrina 


Receptor (3 




\ 


0 vaso sanguineo dilata, 
aumentando o fluxo para 
o musculo esgueletico. 


(c) Celula do musculo liso 
na parede do vaso 
sanguineo que supre 
os intestinos 


-Epinefrina 


Receptor a 



Celula contrai. 


\ 


0 vaso sanguineo contrai, 
diminuindo o fluxo 
para os intestinos. 


▲ Figura 45.8 Um hormónio, efeitos diferentes. A epinefrina, o principal hormó- 
nio "łuta ou fuga", produz diferentes respostas em diferentes celulas-alvo. As celulas-alvo 
com o mesmo receptor exibem diferentes respostas se tiverem diferentes rotas de transdu¬ 
ęao de sinal ou proteinas efetoras; compare (a) com (b). As celulas-alvo com diferentes re¬ 
ceptores para o hormónio tambem podem exibir diferentes respostas; compare (b) com (c). 
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► Figura 45.9 Glandulas endócri- 
nas humanas e seus hormónios. Esta 
figura destaca a localizaęao e as princi- 
pais funęóes das principais glandulas 
endócrinas humanas. Celulas e tecidos 
endócrinos tambem estao localizados 
no timo, coraęao, ffgado, estómago, 
rins e intestino delgado. 





Glandula endócrina 

Hormónios 

Glandula pineal 

• Melatonina: participa na regulaęao dos ritmos biológicos 

Hipotalamo 

• Hormónios liberados a partir da neuro-hipófise 
(ocitocina e vasopressina) 

• Hormónios de liberaęao e inibięao: regulam a adeno-hipófise 

Hipófise 

Hipófise anterior 

Hipófise posterior 

• Hormónio folfculo-estimulante (FSH) e hormónio 
luteinizante (LH): estimulam ovarios e testfculos 

• Hormónio estimulador da hipófise (TSH): estimula a glandula 
tireoide 

• Hormónio adrenocorticotrófico (ACTH): estimula o córtex 
suprarrenal 

• Prolactina: estimula as celulas da glandula mamaria 

• Hormónio de crescimento (GH): estimula o crescimento e 
funęóes metabólicas 

• Ocitocina: estimula a contraęao das celulas dos musculos lisos 
no utero e glandulas mamarias 

• Vasopressina: (tambem chamado hormónio antidiuretico, 
ADH): promove a retenęao de agua pelos rins; influencia o 
comportamento social e ligaęóes 

Glandula tireoide 

• Hormónio da tireoide (T 3 e T 4 ): estimula e mantem 
processos metabólicos 

• Calcitonina: diminui os nfveis de calcio no sangue 

Glandulas paratireoides 

• Hormónio da paratireoide ou paratormónio (PTH): aumenta 
os nfveis de calcio no sangue 

Glandulas suprarrenais 

Medula suprarrenal 

Córtex suprarrenal 

• Epinefrina e norepinefrina: aumenta o nfvel de glicose no 
sangue; aumenta atividades metabólicas; constringe certos 
vasos sangufneos. 

• Glicocorticoides: aumenta os nfveis de glicose no sangue 

• Mineralocorticoides: promove a reabsoręao de Na + e excreęao 
de K + nos rins 

Pancreas 

• Insulina: diminui o nfvel de glicose no sangue 

• Glucagon: aumenta o nfvel de glicose no sangue 

Ovarios (femea) 

• Estrogenios*: estimulam o crescimento do endometrio no 
utero; promovem o desenvolvimento e manutenęao das 
caracterfsticas sexuais secundarias das femeas 

• Progestinas*: promovem o crescimento do endometrio no utero 

Testfculos (macho) 

• Androgenios*: auxiliam na formaęao dos espermatozoides; 
promovem o desenvolvimento e manutenęao das 
caracterfsticas sexuais secundarias dos machos 

*Encontrados tanto em machos como em femeas, mas com papel principal em urn dos sexos. 


Observe que as glandulas endócrinas secretam hor¬ 
mónios diretamente no liąuido ao redor. Em contrapar- 
tida, as glandulas exócrinas , como as glandulas salivares, 
tern ductos que carregam as substancias secretadas para as 
superficies ou cavidades corporais. Essa distinęao se refle- 
te no nome das glandulas: as palavras gregas endo (dentro) 
e exo (fora) se referem a secreęóes para dentro ou fora dos 
liquido corporais, enquanto crine (da palavra grega que 
significa “separado”) se refere ao movimento para longe da 
celula secretora. No caso do pancreas, os tecidos endócri- 
no e exócrino sao encontrados na mesma glandula: os teci¬ 
dos desprovidos de ductos secretam hormónios, enquanto 
os tecidos com ductos secretam enzimas e bicarbonato. 


REVISAO DO CONCEITO 45.1 

1. Como os mecanismos de resposta nas celulas-alvo diferem 
para hormónios hidrossoluveis e lipossoluveis? 

2. De que forma a atividade descrita para prostaglandinas lem- 
bra aquela de urn feromónio? 

3 iŁUMMim.UM Como a aęao da epinefrina no fluxo 
sangufneo para os musculos em urna resposta de łuta ou 
fuga e semelhante a aęao do hormónio vegetal auxina na 
dominancia apical (ver Conceito 39.2)? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 45.2 

Regulaęao por retroalimentaęao e 
coordenaęao com o sistema nervoso sao 
comuns na sinalizaęao endócrina 

Ate agora exploramos as formas de sinalizaęao intercelular, 
bem como a estrutura hormonal, reconhecimento e res¬ 
posta. Agora, consideraremos como as rotas reguladoras 
que controlam a secreęao dos hormónios sao organizadas. 

Rotas hormonais simples 

Analisando a regulaęao da secreęao hormonal, comeęamos 
com tipos basicos de organizaęao, rota endócrina simples 
e neuroendócrina simples. Na rota endócrina simples , as 
celulas endócrinas respondem diretamente a um estimulo 
interno ou ambiental por meio da secreęao de determi- 
nado hormónio (Figura 45.10). O hormónio viaja pela 
corrente sanguinea ate as celulas-alvo, onde interage com 
receptores especificos. A transduęao de sinal dentro das 
celulas-alvo resulta em urna resposta fisiológica. 

Como exemplo de urna rota endócrina simples, con¬ 
sideraremos o controle do pH no duodeno, a primeira 
parte do intestino delgado. Os sucos digestórios do estó- 



▲ Figura 45.10 Rota endócrina simples. As celulas endócri¬ 
nas respondem a uma alteraęao em algumas variaveis internas e 
externas - o estimulo - pela secreęao de moleculas de hormónios 
que desencadeiam uma resposta especifica pelas celulas-alvo. No 
caso da sinalizaęao da secretina, a rota endócrina simples e autolimi- 
tante, pois a resposta a secretina (liberaęao de bicarbonato) reduz o 
estimulo (baixo pH) por retroalimentaęao negativa. 


mago sao extremamente acidos e devem ser neutralizados 
antes que a digestao prossiga. Quando o conteudo esto- 
macal entra no duodeno, seu pH baixo estimula as celu¬ 
las endócrinas no revestimento do duodeno a secretar o 
hormónio secretina para dentro do liquido extracelular 
(ver Figura 45.10). Desse ponto, a secretina se difunde 
para o sangue. A secretina circulante alcanęa as celulas- 
-alvo no pancreas, que respondem liberando bicarbonato 
nos ductos que levam ao duodeno. Essa resposta, ou seja, 
a liberaęao de bicarbonato, eleva o pH no duodeno, neu- 
tralizando a acidez estomacal. 

As rotas neuroendócrinas incluem etapas adicionais e 
envolvem mais de um tipo de celula. Na rota neuroendócri¬ 
na simples , o estimulo e recebido por um neurónio sensiti- 
vo, que estimula a celula neurossecretora (Figura 45.11). 
A celula neurossecretora entao secreta um neurormónio, 
que se difunde para a corrente sanguinea e viaja ate as ce- 
lulas-alvo. 

Como exemplo de uma rota neuroendócrina simples, 
considere a regulaęao da liberaęao do leite durante a ama- 
mentaęao nos mamiferos. A sucęao por uma crianęa esti¬ 
mula os neurónios sensoriais nos mamiłoś, gerando sinais 
no sistema nervoso que alcanęam o hipotalamo. Impulsos 
neryosos a partir do hipotalamo, entao, desencadeiam a 



▲ Figura 45.11 Rota neuroendócrina simples. Neurónios 
sensoriais respondem a um estimulo enviando impulsos nervosos 
para uma celula neurossecretora, desencadeando a secreęao de um 
neurormónio. Quando alcanęa a celula-alvo, o neurormónio se liga 
a seu receptor, desencadeando uma resposta especifica. Na sinali¬ 
zaęao da ocitocina, a resposta aumenta o estimulo, formando uma 
alęa de retroalimentaęao positiva que amplifica a sinalizaęao. 
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liberaęao do neurormónio ocitocina a partir da neuro-hi- 
pófise (ver Figura 45.11). As glandulas mamarias secretam 
leite em resposta a ocitocina circulante. 

Regulaęao por retroalimentaęao 

A alęa de retroalimentaęao que liga a resposta de volta ao 
estimulo inicial e caracteristica das rotas-controle. Muitas 
vezes, a regulaęao envolve a retroalimentaęao negativa, 
na qual a resposta reduz o estimulo inicial. Por exemplo, 
o bicarbonato liberado em resposta a secretina aumenta o 
pH no intestino, eliminando o estimulo e desligando, as- 
sim, a liberaęao de secretina (ver Figura 45.10). Diminuin- 
do a sinalizaęao hormonal, a regulaęao da retroalimenta¬ 
ęao negativa previne a atividade excessiva da rota. 

Enquanto a retroalimentaęao negativa atenua o esti¬ 
mulo, a retroalimentaęao positiva reforęa o estimulo, le- 
vando a urna resposta ainda maior. Por exemplo, na rota da 
ocitocina resumida na Figura 45.11, as glandulas mamarias 
secretam leite em resposta a ocitocina circulante. O leite 
liberado em resposta a ocitocina leva a mais aleitamento 
e, assim, mais estimulo. A ativaęao da rota e sustentada ate 
que o bebe para de mamar. Quando os mamiferos dao a 
luz, a ocitocina induz as celulas-alvo na musculatura uteri- 
na a se contrairem. Essa rota tambem e caracterizada pela 
regulaęao por retroalimentaęao positiva, como a que dire- 
ciona o processo de nascimento ate o finał. 

Enquanto a retroalimentaęao positiva amplifica tan- 
to o estimulo quanto a resposta, a retroalimentaęao ne- 
gativa recompóe um estado preexistente. Portanto, nao 
e surpreendente que as rotas hormonais envolvidas na 
homeostase normalmente envolvam a retroalimenta¬ 


ęao negativa. Muitas vezes, essas rotas estao combina- 
das, provendo um controle ainda mais equilibrado. Por 
exemplo, a regulaęao dos niveis de glicose no sangue 
baseia-se nos efeitos antagonistas da insulina e do gluca- 
gon (ver Figura 41.21). 

Coordenaęao dos sistemas endócrino e nervoso 

Em um amplo espectro de animais, os órgaos endócrinos 
no cerebro integram a funęao do sistema endócrino com 
aquela do sistema nervoso. Exploraremos os principios 
basicos dessa integraęao nos vertebrados e invertebrados. 

lnvertebrados 

O controle do desenvolvimento em 
urna mariposa ilustra a coordenaęao 
neuroendócrina nos invertebrados. 

A larva da mariposa, como esta lagar- 
ta colorida da mariposa sedosa gigante 
(.Hyalophora cecropia), cresce em estagios. Como seu 
exoesqueleto nao pode se esticar, a larva deve fazer urna 
muda periodicamente, perdendo o exoesqueleto antigo 
e secretando um novo. A rota endócrina que controla as 
mudas se origina no cerebro da larva (Figura 45.12). La, 
as celulas neurossecretoras produzem HPTT, um neuror¬ 
mónio polipeptidico. Quando HPTT chega a um órgao 
endócrino, chamado glandula protoracica, ele direciona a 
liberaęao de um segundo hormónio, ecdisteroide. Explo- 
sóes de ecdisteroides desencadeiam cada muda sucessiva. 

Os ecdisteroides tambem controlam urna notavel mu- 
danęa na forma chamada metamorfose. Dentro da larva 
existem ilhas de tecidos que se tornarao os olhos, as asas, 




Glandula 
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^ HJ ■ 
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Ecdisteroide 
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J0VEM 
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©Celulas neurossecretoras no 
cerebro produzem o hormónio 
protoracicotrófico (HPTT), que e 
armazenado nos corpora cardiaca 
ate ser liberado. 


► Figura 45.12 Regulaęao do desen- 
volvimento e metamorfose dos insetos. 

Como mostrado aqui e para a mariposa se¬ 
dosa gigante, a maioria dos insetos passa 
por urna serie de estagios larvais, com cada 
muda (perda do exoesqueleto antigo) levan- 
do a urna larva maior. A muda do ultimo es- 
tagio larval da origem a urna pupa, na qual 
a metamorfose produz urna forma adulta do 
inseto. Os neurormónios e hormónios con¬ 
trolam a progressao dos estagios. 


Celulas neurossecretoras 


■Corpora cardiaca 


Corpora aIlata 


©O HPTT sinaliza seu principal 
órgao-alvo, a glandula 
protoracica, para produziro 
hormónio ecdisteroide. 


HPTT 


©O hormónio juvenil (HJ), secretado 
pelos corpora allata, determina o 
resultado da muda. Em concentraęóes 
relativamente altas, o HJ suprime a 
metamorfose. Sob essas condięóes, a 
muda estimulada pelos ecdisteroides 
produz outro estagio larval. Quando HJ 
diminui ate urna determinada 
concentraęao, urna pupa se forma na 
próxima muda induzida por ecdisteroide. 
O inseto adulto emerge da pupa. 


© A secreęao de ecdisteroide 
a partir da glandula 
protoracica e episódica, 
com cada liberaęao 
simulando urna muda. 
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o cerebro e outras estruturas do adulto. Uma vez que a lar- 
va rolięa e rastejante se torna uma pupa estacionaria, es- 
sas ilhas de celulas assumem o controle. Elas completam 
o programa de desenvolvimento, enąuanto muitos tecidos 
das larvas sofrem morte celular programada. O resultado 
finał e a transformaęao da lagarta rastejante em uma ma- 
riposa voadora. 

Uma vez que o ectisteroide pode causar mudas ou me- 
tamorfose, o que determina qual dos processos ira ocorrer? 
A resposta e outro sinal, o hormónio juvenil (HJ), secreta- 
do por um par de glandulas endócrinas atras do cerebro. 
O hormónio juvenil modula a atividade do ecdisteroide. 
Enquanto o nivel do hormónio juvenil estiver elevado, o 
ecdisteroide estimula a muda (e, assim, mantem o estado 
larval “juvenil”). Quando o mvel do hormónio juvenil de- 
cai, o ecdisteroide induz a formaęao da pupa, momento em 
que ocorre a metamorfose. 

A compreensao da coordenaęao entre o sistema ner- 
voso e o endócrino nos insetos levou a avanęos no controle 
de pragas na agricultura. Por exemplo, um tipo de desen- 
volvimento quimico para controlar os insetos-pragas e um 
composto que se liga ao receptor do ecdisteroide, foręando 
a larva do inseto a fazer a muda prematuramente e morrer. 

1 /ertebrados 

Nos vertebrados, a coordenaęao da sinalizaęao endócrina 
baseia-se muito na regiao do cerebro chamada de hipo¬ 
talamo (Figura 45.13). O hipotalamo recebe informaęao 
a partir dos nervos do corpo e, em resposta, inicia a sinali¬ 
zaęao endócrina apropriada para as condięóes ambientais. 
Em varios vertebrados, por exemplo, os sinais nervosos a 
partir do cerebro passam informaęóes sensoriais para o hi¬ 
potalamo sobre as alteraęóes sazonais. O hipotalamo, por 
sua vez, reguła a liberaęao de hormónios da reproduęao 
necessarios durante a estaęao de acasalamento. 



► Figura 45.13 Glan¬ 
dulas endócrinas no ce¬ 
rebro humano. Esta visao 
lateral do cerebro indica a 
posięao do hipotalamo, 
da hipófise e da glandula 
pineal. (A glandula pineal 
tem um papel na regula- 
ęao dos ritmos biológicos.) 



Sinais a partir do hipotalamo viajam para a hipófi¬ 
se, localizada na base do hipotalamo (ver Figura 45.13). 
Aproximadamente do tamanho e forma de um grao de 
feijao-fava, a hipófise tem partes posterior e anterior dis- 
tintas, ou lobos, que na verdade sao duas glandulas fu- 
sionadas que realizam funęóes muito diferentes. A neu- 
ro-hipófise e uma extensao do hipotalamo. Os axónios 
hipotalamicos que chegam a hipófise posterior secretam 
neurormónios sintetizados no hipotalamo. Por outro 
lado, a adeno-hipófise e uma glandula endócrina que 
sintetiza e secreta hormónios em resposta a hormónios 
do hipotalamo. 

Hormónios da neuro-hipófise 

As celulas neurossecretoras do hipotalamo sintetizam os 
dois hormónios da neuro-hipófise: hormónio antidiure- 
tico e ocitocina. Depois de viajar ate a neuro-hipófise pelos 
axónios longos das celulas neurossecretoras, esses neu¬ 
rormónios sao armazenados para serem liberados em res¬ 
posta a impulsos nervosos transmitidos pelo hipotalamo 
(Figura 45.14). 

O hormónio antidiuretico (HAD), ou vasopressina, 
reguła a funęao renal. A secreęao de HAD aumenta a re- 
tenęao hidrica nos rins, auxiliando na manutenęao da os- 
molaridade normal do sangue (ver Conceito 44.5). HAD 
tambem tem um papel importante no comportamento so- 
cial (ver Conceito 51.4). 

A ocitocina possui multiplas funęóes relacionadas a 
reproduęao. Como vimos, nas femeas de mamiferos, a oci- 



V _t 


ALVO ■ Tubulos renais ■ Glandulas mamarias, 
musculos do utero 


▲ Figura 45.14 Produęao e liberaęao dos hormónios da 
neuro-hipófise. A neuro-hipófise e uma extensao do hipotala¬ 
mo. Certas celulas neurossecretoras no hipotalamo produzem 
hormónio antidiuretico (HAD) e ocitocina, que sao transportados 
para a neuro-hipófise, onde eles sao armazenados. Os sinais ner- 
vosos a partir do cerebro desencadeiam a liberaęao destes neu¬ 
rormónios. 
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tocina controla a secreęao de leite pelas glandulas mama- 
rias e reguła as contraęóes uterinas durante o parto. Alem 
disso, a ocitocina possui alvos no cerebro, onde influencia 
o comportamento relacionado ao cuidado materno, vmcu- 
lo de casal e atividade sexual. 

Hormónios da adeno-hipófise 

Os hormónios secretados pela adeno-hipófise controlam 
um grupo diverso de processos no corpo humano, incluin- 
do metabolismo, osmorregulaęao e reproduęao. Como 
ilustrado na Figura 45.15, muitos hormónios da adeno- 
-hipófise, mas nao todos, regulam a atividade de outras 
glandulas endócrinas ou tecidos. 

Os hormónios secretados pelo hipotalamo controlam 
a liberaęao de todos os hormónios da adeno-hipófise. Cada 
hormónio hipotalamico e um hormónio de liberaęao ou 
um hormónio de inibięao , o que reflete seu papel na pro- 
moęao ou inibięao da liberaęao de um ou mais hormónios 
especificos pela adeno-hipófise. O hormónio de liberaęao 
da prolactina , por exemplo, e um hormónio hipotalamico 
que estimula a adeno-hipófise a secretar prolactina, que 
possui atividades que incluem a estimulaęao da produęao 
de leite. Cada hormónio da adeno-hipófise e controlado 
por pelo menos um hormónio de liberaęao. Alguns, como 
a prolactina, tern tanto um hormónio de liberaęao como 
de inibięao. 

Os hormónios hipotalamicos de liberaęao e inibięao 
sao secretados próximos aos capilares na base do hipotala¬ 
mo. Os capilares drenam para dentro de vasos sanguineos 
curtos, chamados vasos portais, que se subdiyidem em 


urna segunda cama de capilares dentro da adeno-hipófise. 
Portanto, os hormónios de liberaęao e inibięao tern acesso 
direto a glandula que eles controlam. 

Conjuntos de hormónios do hipotalamo, da adeno-hi¬ 
pófise e de urna glandula endócrina-alvo frequentemente 
estao organizados em urna rota hormonal em cascata. Si- 
nais enyiados ao cerebro estimulam o hipotalamo a secre¬ 
tar um hormónio que estimula ou inibe a liberaęao de um 
hormónio da adeno-hipófise. Esse hormónio por sua vez 
age em outro órgao endócrino, estimulando a secreęao de 
ainda outro hormónio, que exerce efeitos sobre tecidos- 
-alvo especificos. 

Nesse sentido, as rotas hormonais em cascata redire- 
cionam os sinais a partir do hipotalamo para outras glan¬ 
dulas endócrinas. Por esta razao, os hormónios da adeno- 
-hipófise nestas rotas sao chamados hormónios tróficos 
ou trofinas (com origem na palavra grega para curvar ou 
girar). Por exemplo, os hormónios FSH e LH secretados 
pela adeno-hipófise sao chamados de gonadotrofinas, pois 
transmitem sinais a partir do hipotalamo para as gónadas 
(testiculos ou ovarios). Para aprender mais sobre hormó¬ 
nios tróficos e rotas hormonais em cascata, yeremos a re- 
gulaęao e funęao da glandula tireoide. 

Regulaęao da tireoide: Urna rota 
hormonal em cascata 

Nos seres humanos e outros mamiferos, o hormónio da 
tireoide reguła a bioenergetica; ajuda a manter normais a 
pressao sanguinea, o batimento cardiaco e o tónus mus- 
cular; e reguła as funęóes digestórias e reprodutiyas. Se o 


► Figura 45.15 Produęao e liberaęao de hor¬ 
mónios da adeno-hipófise. A liberaęao dos hormó¬ 
nios sintetizados na adeno-hipófise e controlada pelos 
hormónios hipotalamicos de liberaęao e de inibięao. Os 
hormónios hipotalamicos sao secretados pelas celulas 
neurossecretoras e entram em urna rede de capilares no 
hipotalamo. Estes capilares drenam para os vasos portais 
que se conectam com urna segunda rede de capilares na 
adeno-hipófise. 
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mvel do hormónio da tireoide no sangue diminui, o hipo¬ 
talamo responde iniciando uma rota hormonal em cascata 
(Figura 45.16). O hipotalamo secreta o hormónio libe- 
rador da tirotrofina (TRH), induzindo a adeno-hipófise a 
secretar um hormónio trófico conhecido como hormónio 
estimulador da tireoide (TSH) ou tirotrofina. O TSH esti- 
mula a liberaęao do hormónio da tireoide pela glandula 
tireoide, um órgao no pescoęo que consiste em dois lobos 
na superficie ventral da traąueia. A medida que o hormó¬ 
nio da tireoide se acumula, ele aumenta a taxa metabólica, 
enquanto tambem inicia a retroalimentaęao negativa que 
previne sua superproduęao. 

Disturbios na funęao e regulaęao da tireoide 

A interrupęao na produęao do hormónio da tireoide pode 
resultar em serios disturbios. Hipotireoidismo, a secreęao 
de uma quantidade muito pequena de hormónio da tireoi¬ 
de pode causar o ganho de peso, letargia e intolerancia ao 
frio em adultos. Por outro lado, a secreęao excessiva do hor¬ 
mónio da tireoide, conhecido como hipertireoidismo, pode 
levar a temperaturas corporais elevadas, transpiraęao pro- 
fusa, perda de peso, irritabilidade e pressao sanguinea alta. 

A forma mais comum de hipertireoidismo nos seres 
humanos e a doenęa de Graves. O sintoma tipico dos olhos 
saltados e causado pelo acumulo de liquidos atras dos mes- 
mos. Nesse disturbio autoimune, o corpo produz anticor- 
pos que se ligam a um receptor ativo para TSH, causando a 
produęao permanente do hormónio da tireoide. 

Alguns disturbios da tireoide refletem a composięao 
quimica incomum do hormónio da tireoide. O termo hor¬ 
mónio da tireoide na verdade se refere a um par de hor- 
mónios muito similares derivados do aminoacido tirosi- 
na. O tri-iodotironina (T 3 ) contem tres atomos de iodo, 
enquanto o tetraiodotironina, ou tiroxina (T 4 ), contem 
quatro (ver Figura 45.4). Como a produęao do hormónio 
tireoide requer iodo, este e um minerał essencial. 

Embora o iodo seja prontamente obtido de alimen- 
tos marinhos ou sal iodado, as pessoas em varias partes 
do mundo sofrem de quantidades de iodo inadequa- 
das na sua dieta e, portanto, nao conseguem sintetizar 
quantidades adequadas do hormónio da tireoide. O mvel 
sanguineo baixo do hormónio da tireoide e insuficien- 
te para fornecer a retroalimentaęao negativa normal no 
hipotalamo e adeno-hipófise (ver Figura 45.16). Como 
consequencia, a hipófise continua secretando TSH. Ni- 
veis elevados de TSH causam um aumento da glandula 
tireoide, resultando em um inchaęo do pescoęo conhe¬ 
cido como bócio. 

O funcionamento adequado da tireoide tambem e ne- 
cessario para o desenvolvimento normal. Seres humanos 
e outros vertebrados necessitam do hormónio da tireoide 
para o funcionamento normal das celulas formadoras de 
ossos, assim como para ramificaęao das celulas nervosas 
durante o desenvolvimento embrionario do cerebro. Em 
seres humanos, o hipotireoidismo congenito, uma condi- 
ęao herdada de deficiencia da tireoide, resulta em um re- 
tardo bastante significatiyo no crescimento do esqueleto 
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como tirotrofina a) 
no sistema 
circulatório. 


©O hormónio da tireoide bloqueia a 
liberaęao de TRH a partir do 
hipotalamo e a liberaęao de TSH a 
partir da adeno-hipófise, formando 
uma alęa de retroalimentaęao negativa 
que previne a superproduęao do 
hormónio da tireoide. 


© O TSH estimula a 
celula endócrina na 
glandula tireoide a 
secretar o hormónio 
da tireoide (T 3 e T 4 a) 
no sistema 
circulatório. 


©Os nfveis de 
hormónio da tireoide 
aumentam no sangue 
e tecidos do corpo, 
retornando aos nfveis 
normais. O hormónio 
da tireoide atua nas 
celulas-alvo pelo 
corpo para controlar 
a bioenergetica; 
ajuda a manter 
normal a pressao 
sanguinea, o 
batimento cardiaco e 
o tónus muscular; e 
reguła as funęóes 
digestórias e 
reprodutivas. 


A Figura 45.16 Regulaęao da secreęao do hormónio da ti¬ 
reoide: uma rota hormonal em cascata. 
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A Figura 45.17 Imagem da tireoide. Medicos podem utilizar 
o isótopo radioativo de iodo para detectar padróes anormais da ab- 
soręao de iodo que poderiam indicar um disturbio da tireoide. 


e no desenvolvimento mental. Esses defeitos muitas vezes 
podem ser evitados, ao menos parcialmente, se o trata- 
mento com o hormónio da tireoide iniciar cedo na vida. 
A deficiencia de iodo na infancia causa os mesmos proble- 
mas, mas ela e totalmente evitavel se sal iodado e utilizado 
na preparaęao do alimento. 

O fato do iodo no corpo ser dedicado a produęao do 
hormónio da tireoide fornece urna nova ferramenta de 
diagnóstico para disturbios na funęao da tireoide: formas 
radioativas de iodo permitem imagens especificas da glan- 
dula tireoide (Figura 45.17). 

Regulaęao hormonal do crescimento 

O hormónio do crescimento (GH), secretado pela adeno- 
-hipófise, estimula o crescimento por meio de efeitos trófi- 
cos e nao tróficos. O principal alvo, o figado, responde ao 
GH por meio da liberaęao de fatores de crescimento simi- 
lares a insulina {IGF, insulin-like growth factor ), que circu- 
lam pelo sangue e estimulam diretamente o crescimento 
dos ossos e cartilagens. Na ausencia do GH, o esąueleto de 
um animal imaturo para de crescer. O GH tambem exerce 
diversos efeitos metabólicos que tendem a elevar os niveis 
de glicemia, se opondo assim aos efeitos da insulina. 

A produęao anormal de GH nos seres humanos pode 
resultar em alguns disturbios, dependendo de quando o 
problema ocorre e se envolve a hipersecreęao (muito) ou 
hipossecreęao (pouco). A hipersecreęao de GH duran- 
te a infancia pode levar ao gigantismo, no qual a pessoa 
cresce de forma anormal, mas mantem formas relativa- 
mente normais nas proporęóes do corpo (Figura 45.18). 
A produęao excessiva de GH nos adultos estimula o cres¬ 
cimento ósseo em algumas partes do corpo que ainda res- 
pondem ao hormónio, principalmente a face, maos e pes. 
O resultado e um supercrescimento das extremidades 
chamado acromegalia (do grego, acros , extremo, e mega , 
grandę). 



A Figura 45.18 Efeito da superproduęao do hormónio de 
crescimento. Nesta fotografia, Robert Wadiów com sua familia. 
Ele cresceu ate a altura de 2,7 metros aos 22 anos de idade, tornan- 
do-se o homem mais alto na historia. Sua altura deveu-se ao excesso 
de secreęao do hormónio de crescimento por sua hipófise. 


A hipossecreęao do GH na infancia retarda o cresci¬ 
mento dos ossos longos e pode levar ao nanismo hipofi- 
sario. Individuos com esse transtorno sao proporcionais 
em sua maioria, mas geralmente atingem altura de apenas 
1,2 m. Se diagnosticado antes da puberdade, o nanismo 
hipofisario pode ser tratado com sucesso utilizando hor¬ 
mónio de crescimento humano (tambem chamado HGH). 
Desde a metade dos anos 80, a tecnologia do DNA recom- 
binante tern sido utilizada para produzir HGH em bacterias 
(ver Conceito 20.4). O tratamento de crianęas afetadas com 
o HGH recombinante agora e empregado rotineiramente. 


REVISAO DO CONCEITO 45.2 


1 . 

2 . 

3. 


4. 


Quais sao as funęóes da ocitocina e prolactina na regulaęao 
das glandulas mamarias? 


Como as duas glandulas fusionadas da hipófise diferem em 
funęao? 


_ Proponha urna explicaęao sobre por que pessoas 

com defeitos em rotas endócrinas especificas normalmente 
tern defeitos na ultima glandula da rota e nao no hipotala- 
mo ou na hipófise. 


E SE...? 


Testes laboratoriais de dois pacientes, cada um 
diagnosticado com produęao excessiva do hormónio da ti¬ 
reoide, revelaram niveis elevados de TSH em um deles, mas 
nao no outro. O diagnóstico de um deles estava incorreto? 
Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 45.3 

Glandulas endócrinas respondem a diversos 
estimulos na regulaęao da homeostasia, do 
desenvolvimento e do comportamento 

No restante do capitulo, abordaremos a funęao endócrina 
na homeostasia, no desenvolvimento e no comportamen¬ 
to. Iniciaremos com outro exemplo de urna rota hormonal 
simples, a regulaęao da concentraęao de ions calcio no sis- 
tema circulatório. 

Paratormónio e vitamina D: 

Controle do calcio no sangue 

Como os ions calcio (Ca 2+ ) sao essenciais ao funcionamen- 
to normal de todas as celulas, o controle homeostatico dos 
niveis de calcio no sangue e vital. Se o nivel sanguineo de 
Ca 2+ cair substancialmente, os musculos esąueleticos co- 
meęam a se contrair de modo convulsivo, condięao po- 
tencialmente fatal. Se o nivel sanguineo de Ca 2+ elevar-se 
substancialmente, precipitados de fosfato de calcio podem 
se formar nos tecidos do corpo, levando a danos generali- 
zados nos órgaos. 

Nos mamiferos, as glandulas paratireoides, um 
conjunto de ąuatro estruturas peąuenas embebidas na 
superficie posterior da tireoide (ver Figura 45.9), tern um 
papel fundamental na regulaęao de Ca 2+ no sangue. Quan- 
do o nivel de Ca 2+ cai abaixo do nivel normal de cerca de 
10 mg/100 mL, essas glandulas liberam o paratormónio 
(PTH). 

O PTH eleva o nivel de Ca 2+ no sangue por meio de 
efeitos diretos nos ossos e rins e efeitos indiretos nos intes- 
tinos (Figura 45.19). Nos ossos, o PTH degrada a matriz 
mineralizada, liberando Ca 2+ no sangue. Nos rins, o PTH 
estimula diretamente a reabsoręao de Ca 2+ pelos tubulos 
renais. Alem disso, o PTH eleva indiretamente os niveis 
de Ca 2+ no sangue por meio da promoęao da produęao 
de yitamina D. A forma precursora de vitamina D e obti- 
da do alimento ou e sintetizada pela pele exposta a luz 
do sol. A conversao desse precursor em yitamina D 
ativa inicia no figado. O PTH atua nos rins para 
estimular o termino do processo de conversao. 

A yitamina D, por sua vez, atua nos intestinos, 
estimulando a absoręao de Ca 2+ a partir do ali¬ 
mento. A medida que os niveis de Ca 2+ no san¬ 
gue aumentam, urna alęa de retroalimentaęao 
negativa inibe a liberaęao adicional de PTH a 
partir das glandulas paratireoides (nao mos- 
trado na Figura 45.19). 

A glandula tireoide tambem pode con- 
tribuir para a homeostase do calcio. Se os 
niveis de Ca 2+ no sangue aumentam acima 
do nivel normal, a glandula tireoide libe¬ 
ra calcitonina, um hormónio que inibe a 
reabsoręao óssea e aumenta a excreęao 
de Ca 2+ pelos rins. Nos peixes, roedores 
e alguns outros animais, a calcitonina e 


necessaria para homeostase do Ca 2+ . Nos seres humanos, 
entretanto, a calcitonina parece ser necessaria somente du- 
rante o crescimento ósseo extensivo na infancia. 

Hormónios suprarrenais: resposta ao estresse 

As glandulas suprarrenais dos yertebrados estao loca- 
lizadas acima dos rins (órgaos renais ). Nos mamiferos, 
cada glandula suprarrenal e, na realidade, constituida de 
duas glandulas com diferentes tipos de celulas, funęóes e 
origens embrionarias: o córtex suprarrenal, a poręao ex- 
terna, e a medula suprarrenal, a poręao interna. O córtex 
suprarrenal consiste em celulas endócrinas yerdadeiras, 
enquanto as celulas secretoras da medula suprarrenal se 
desenvolvem a partir de tecido neural. Dessa forma, como 
a hipófise, cada hipófise e urna fusao de urna glandula en¬ 
dócrina e neuroendrócrina. 

Catecolaminas da medula suprarrenal 

Imagine que enquanto caminha em urna floresta a noi- 
te voce ouve um ruido assustador por perto. “Um urso?”, 
voce pensa. Seu coraęao bate mais rapido, sua respiraęao 
acelera, seus musculos ficam tensos e seus pensamentos 
ficam mais rapidos. Essas e outras respostas rapidas para 
perceber o perigo compreendem a resposta de “łuta ou 
fuga! Esse conjunto coordenado de alteraęóes fisiológicas e 
desencadeado por dois hormónios da medula suprarrenal, 
a epinefrina (adrenalina) e a norepinefrina (tambem co- 
nhecida como noradrenalina). Ambos sao catecolaminas, 
urna classe de hormónios amina sintetizados a partir do 
aminoacido tirosina. 

A medula suprarrenal secreta epinefrina e norepine¬ 
frina em resposta ao estresse de curta duraęao, seja por 
prazer ou ameaęa a vida. A principal atividade desses 
hormónios e aumentar a quantidade de energia qufmi- 
ca disponiyel para uso imediato (Figura 45.20a). Tanto 


Aumento 
de nh/el de Ca 2+ 
no sangue. 


NIVEL NORMAL DE 
Ca 2+ NO SANGUE 

(cerca de 10 mg/100 mL) 


PTH estimula a 
liberaęao de 
Ca 2+ a partir 
dos ossos. 



Vitamina D ativa 
aumenta a 
absoręao de Ca 2+ 
nos intestinos. 


Diminuięao do nfvel de 
Ca 2+ no sangue (como nos 
casos onde a dieta 
fornece menos calcio do 
que o excretado na urina). 


PTH estimula a absoręao 
de Ca 2+ nos rins e 
promove a ativaęao de 
vitamina D pelos rins. 




Glandulas 
paratireoides 
liberam PTH. 


▲ Figura 45.19 Os papeis do paratormónio (PTH) na regulaęao dos mveis de 
calcio no sangue de mamiferos. 
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T Figura 45.20 Estresse e a glandula suprarrenal. 


(a) Resposta ao estresse de curta duraęao e a medula suprarrenal 


(b) Resposta ao estresse de longa duraęao e o córtex suprarrenal 



0Devido ao 
estfmulo estressante, 
o hipotalamo ativa o 
córtex suprarrenal por 
sinais hormonais. 


©O córtex 
suprarrenal secreta 
mineralocorticoides 
e glicocorticoides. 


Efeitos da epinefrina e norepinefrina: 

• Degradaęao de glicogenio em glicose; glicemia aumentada 

• Aumento da pressao sanguinea 

• Aumento da taxa de respiraęao 

• Aumento da taxa metabólica 

• Alteraęao nos padróes de fluxo sanguineo, levando ao 
aumento da atenęao e diminuięao da atividade dos sistemas 
digestório, excretor e reprodutor 


Efeitos dos 

Efeitos dos 

mineralocorticoides: 

glicocorticoides: 

• Retenęao dos fons 

• Degradaęao de proteinas e gorduras 

sódio e agua pelos rins 

e conversao em glicose, levando a 
um aumento da glicemia 

• Aumento do volume 

• Supressao parciał do 

sanguineo e pressao 
arterial 

sistema imune 


a epinefrina como a noradrenalina aumentam a taxa 
de ąuebra do glicogenio no figado e musculos esque- 
leticos, e ambas promovem a liberaęao de glicose pelas 
celulas hepaticas e de acidos graxos pelas celulas adipo- 
sas. A glicose e os acidos graxos liberados circulam no 
sangue e podem ser usados pelas celulas do corpo como 
fonte de energia. 

Alem de aumentar as fontes de energia disponiveis, 
a epinefrina e a norepinefrina exercem efeitos profun- 
dos sobre os sistemas cardiovascular e respiratório. Por 
exemplo, eles aumentam tanto o ritmo ąuanto o volume 
dos batimentos cardiacos e dilatam os bronąuiolos nos 
pulmóes, aęóes que aumentam a taxa de fornecimento 
de oxigenio as celulas do corpo. Por essa razao, os me- 
dicos podem prescrever epinefrina como estimulante 
cardiaco ou abrir as rotas aereas durante um ataąue de 
asma. As catecolaminas tambem alteram o fluxo sangui¬ 
neo, causando a constrięao de alguns vasos sanguineos e 
a dilataęao de outros (ver Figura 45.8). O efeito geral e o 
desvio do sangue da pele, órgaos digestórios e rins, para 
aumentar o fornecimento de sangue para o coraęao, ce- 
rebro e musculos esąueleticos. A epinefrina geralmente 
possui efeitos mais fortes sobre o coraęao e taxas metabó- 
licas, enąuanto o efeito primario da norepinefrina esta na 
modulaęao da pressao sanguinea. 


Observe que a epinefrina e a norepinefrina nao sao 
produzidas apenas na medula suprarrenal, mas tambem 
no sistema nervoso. Neste ultimo elas funcionam como 
neurotransmissores, como yeremos no Capitulo 48. 

Hormónios esteroides do córtex suprarrenal 

Enquanto a medula suprarrenal responde ao estresse de 
curta duraęao, o córtex suprarrenal funciona na resposta 
ao estresse de longa duraęao no corpo (Figura 45.20b). 
Em contraste a medula suprarrenal, que reage ao estimulo 
neryoso, o córtex suprarrenal responde a sinais endócri- 
nos. Devido a estimulos estressantes, o hipotalamo secreta 
um hormónio liberador que estimula a adeno-hipófise a 
liberar o hormónio adrenocorticoide (ACTE1), um hor¬ 
mónio trófico. Quando ACTE1 atinge o córtex suprarrenal 
pelo sangue, ele estimula as celulas endócrinas a sintetizar 
e secretar urna familia de esteroides chamada corticoste- 
roides. Os dois tipos principais de corticosteroides sao os 
glicocorticoides e os mineralocorticoides. 

Como o nome sugere, os glicocorticoides, como o 
cortisol (ver Figura 45.4), exercem um efeito primordial 
sobre o metabolismo da glicose. Aumentando os efeitos de 
mobilizaęao de energia do glucagon do pancreas, os gli¬ 
cocorticoides promovem a sintese de glicose a partir de 
outras fontes que nao carboidratos, como as proteinas, 
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EXERCICIO DE HABILIDADES 
CIENTIFICAS 


Projetando um experimento controlado 


Como a secreęao noturna de ACTH esta relacionada com a du- 
raęao do tempo de sono? Seres humanos secretam quantidades cada 
vez maiores do hormónio adrenocorticoide (ACTH) durante os estagios 
tardios do sono normal, com o pico da secreęao ocorrendo no momento 
do acordar espontaneo. Como o ACTH e liberado em resposta ao estmnulo 
de estresse, os cientistas fizeram a hipótese de que a secreęao de ACTH an- 
tes do acordar poderia ser urna resposta antecipada ao estresse associado 
com a transięao do sono para um estado mais ativo. Neste caso, a expec- 
tativa de um individuo de acordar em um determinado momento poderia 
influenciar o momento da secreęao de ACTH. Como essa hipótese poderia 
ser testada? Neste exerdcio, voce analisara como os pesquisadores projeta- 
ram um experimento controlado para estudar o papel da expectativa. 

Como o experimento foi realizado Pesquisadores estudaram 15 
voluntarios saudaveis com aproximadamente 20 anos durante 3 noites. 
Cada noite era dito ao voluntario a que horas ele, ou ela, seria acordado: 
6h ou 9h da manha. Os individuos dormiam a meia-noite. Os que par- 
ticipavam do grupo do protocolo "curto" ou "longo" eram acordados 
no momento esperado (6h ou 9h da manha, respectivamente). Aos que 
participavam do grupo do protocolo "surpresa" era dito que seriam 
acordados as 9h, mas na verdade eram acordados tres horas antes, as 6h. 
Em determinados momentos, amostras de sangue foram coletadas para 
determinar os nh/eis plasmaticos de ACTH. Para determinar a alteraęao na 
concentraęao de ACTH (A) depois de acordar, os pesquisadores compara- 
ram as amostras coletadas ao acordar e 30 minutos depois. 

Dados do experimento 


Protocolo 
de sono 

Momento 

esperado 

para 

acordar 

Momento 
de acordar 
real 

Nivel de ACTH no plasma (pg/mL) 

A em 30 
minutos após 

1:00 a.m. 6:00 a.m. acordar 

Curto 

Longo 

Surpresa 

6:00 a.m. 
9:00 a.m. 
9:00 a.m. 

6:00 a.m. 
9:00 a.m. 
6:00 a.m. 

9.9 37.3 10.6 

8.1 26.5 12.2 

8.0 25.5 22.1 


Interprete os dados 

1. Descreva o papel do protocolo "surpresa" no desenho do experi- 
mento. 

2. Foi dado um protocolo diferente para cada voluntario em cada 
urna das tres noites, e a ordem dos protocolos variou entre os in- 
dividuos de modo que um teręo fosse submetido a cada protocolo 
por urna noite. Quais fatores os pesquisadores estavam tentando 
controlar com esta abordagem? 

3. Para os individuos no protocolo curto, qual foi a media do nivel de 
ACTH ao acordar? Utilizando os dados das duas ultimas colunas, 
calcule o nivel medio após 30 minutos. A velocidade da mudanęa foi 
mais rapida, ou mais lenta, no perfodo de trinta minutos comparado 
ao intervalo de 1 h as 6h da manha? 

4. Como as alteraęóes nos nh/eis de ACTH entre 1 h e 6h da manha 
para o protocolo surpresa se comparam aquelas alteraęóes dos 
protocolos curto e longo? Esse resultado sustenta a hipótese que 
esta sendo testada? Explique. 

5. Utilizando os dados nas duas ultimas colunas, calcule a media da 
concentraęao de ACTH 30 minutos depois de acordar para o proto¬ 
colo surpresa e compare com sua resposta da Questao 3. O que os 
seus resultados sugerem sobre a resposta fisiológica de urna pessoa 
logo após urna caminhada? 

6 . Cite algumas variaveis que nao foram controladas neste experimento 
e que poderiam ser exploradas em um próximo estudo. 

Dados de J. Born, et al., Timing the end of nocturnal sleep, Naturę 397:29- 
30(1999). 


disponibilizando mais glicose para o gasto de energia. 
Os glicocorticoides tambem atuam no musculo esque- 
letico, causando a degradaęao de proteinas musculares. 
Os aminoacidos resultantes sao transportados para o fi- 
gado e rins, onde sao convertidos em glicose e liberados 
no sangue. A sintese de glicose pela ąuebra de proteinas 
musculares fornece energia circulante ąuando o corpo 
reąuer mais glicose do que o figado pode mobilizar a 
partir de seus estoques de glicogenio. 

Quando os glicocorticoides sao introduzidos no or- 
ganismo em niveis acima dos normalmente presentes, 
eles suprimem certos componentes do sistema imune 
do organismo. Devido a esse efeito anti-inflamatório, 
os glicocorticoides as vezes sao utilizados para tratar 
doenęas inflamatórias como a artrite. Entretanto, o uso 
por longos periodos pode ter efeitos colaterais graves, 
refletindo a atividade potente dos glicocorticoides sobre 
o metabolismo. Por essas razóes, as drogas nao esteroi- 
des anti-inflamatórias (NSAIDs), incluindo aspirina e 
ibuprofeno, geralmente sao preferidas para tratar con- 
dięóes inflamatórias crónicas. 

Mineralocorticoides, chamados assim por seus 
efeitos sobre o metabolismo de minerais, atuam prin- 
cipalmente na manutenęao do equilibrio hidrico e de 
sais. Por exemplo, o mineralocorticoide aldosterona 
funciona na homeostase de ions e da agua do sangue 
(ver Figura 44.21). A aldosterona tambem funciona na 
resposta do organismo ao estresse severo. 

Os glicocorticoides e os mineralocorticoides nao 
apenas fazem a mediaęao das respostas ao estresse, mas 
tambem participam na regulaęao homeostatica do me¬ 
tabolismo. No Exercfcio de Habilidades Cientificas, 
voce pode explorar um experimento que investiga alte¬ 
raęóes na secreęao de ACTH quando as pessoas acor- 
dam do sono. 

Hormónios sexuais 

Os hormónios sexuais afetam o crescimento, desen- 
volvimento, ciclo reprodutivos e comportamento se- 
xual. Enquanto as glandulas suprarrenais secretam 
pequenas quantidades desses hormónios, as góna- 
das (testiculos nos machos e ovarios nas femeas) sao 
a principal fonte. As gónadas produzem e secretam 
tres principais tipos de hormónios sexuais esteroide: 
andrógenos, estrogenios e progestinas. Os tres sao en- 
contrados tanto em machos como em femeas, mas em 
diferentes proporęóes. 

Os testiculos sintetizam primariamente os andro- 
genios, sendo o principal a testosterona. Nos seres 
humanos, a testosterona funciona primeiro antes do 
nascimento, promovendo as estruturas reprodutoras 
masculinas (Figura 45.21). Os androgenios novamen- 
te tern urna funęao importante na puberdade, quando 
sao responsaveis pelo desenvolvimento das caracteris- 
ticas sexuais masculinas secundarias. Concentraęóes 
elevadas de andrógenos levam a urna voz mais grave e 
ao padrao de crescimento de pelos, assim como aumen- 
to da massa muscular e óssea. A aęao da testosterona 
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Gonada bipotencial 

Ducto masculino — 
(Wolffian) 



Ducto feminino 
(Mullerian) 



Embriao (XY ou XX) 



i 


Feto feminino (XX) 


▲ Figura 45.21 Hormónios sexuais regulam a formaęao 
das estruturas reprodutoras internas no desenvolvimento 
humano. Em um embriao masculino (XY), as gónadas bipotenciais 
se tornam testfculos, que secretam testosterona e hormónio anti- 
mulleriano (AMH). A testosterona direciona a formaęao de ductos 
que carregam os espermatozoides (vasos deferentes e vesfculas se- 
minais), enquanto o AMH provoca a degeneraęao dos ductos femi- 
ninos. Na ausencia destes hormónios dos testfculos, os ductos mas- 
culinos degeneram e as estruturas femininas se formam, incluindo o 
oviduto, utero e vagina. 


no crescimento muscular, ou anabólico, e os esteroides 
relacionados tem atraido alguns atletas a utiliza-los como 
suplementos, apesar da proibięao do seu uso em pratica- 
mente todos os esportes. O uso de esteroides anabólicos, 
apesar do efeito efetivo no aumento de massa muscular, 
pode causar acne severa e danos hepaticos, assim como di- 
minuięao significativa na contagem de espermatozoides e 
tamanho dos testiculos. 

Os estrogenios, dos quais o mais importante e o es¬ 
tradiol, sao responsaveis pela manutenęao do sistema 
reprodutor da femea e pelo desenvolvimento das caracte- 
risticas sexuais femininas secundarias. Nos mamiferos, as 
progestinas, que incluem a progesterona, estao principal- 
mente envolvidas na preparaęao e manutenęao dos tecidos 
do utero necessarios para dar suporte ao crescimento e de- 
senvolvimento do embriao. 

Os estrogenios e outros hormónios sexuais gonadais 
sao componentes das rotas hormonais em cascata. A sinte- 
se desses hormónios e controlada por duas gonadotrofinas 
da adeno-hipófise, o hormónio estimulador do foliculo e 
o hormónio luteinizante (ver Figura 45.15). A secreęao de 
gonadotrofina, por sua vez, e controlada pelo GnRH (hor¬ 
mónio liberador de gonadotrofina), a partir do hipotalamo. 
Estudaremos as relaęóes de retroalimentaęao que regulam 


a secreęao do hormónio gonadal em detalhes quando dis- 
cutirmos a reproduęao animal no Capitulo 46. 

Desreguladores endócrinos 

Entre 1938 e 1971, foi prescrito um estrogenio sintetico 
chamado dietilestilbestrol (DES) para algumas mulheres 
gravidas com gestaęóes de risco. O que nao se sabia ate 
1971 era que a exposięao ao DES pode alterar o desenyol- 
yimento do sistema reprodutor no feto. Filhas de mulheres 
que usaram o DES sao mais frequentemente afetadas por 
certas anormalidades reprodutivas, incluindo cancer va- 
ginal e de colo do utero, alteraęóes estruturais nos órgaos 
reprodutores e um risco aumentado de aborto espontaneo. 
Atualmente, o DES e reconhecido como desregulador en - 
dócrino , urna molecula estranha que interrompe a funęao 
normal da rota hormonal. 

Nos anos recentes, alguns cientistas fizeram hipó- 
teses de que algumas moleculas no ambiente tambem 
atuam como desreguladores endócrinos. Por exemplo, o 
bifenol A, composto utilizado na produęao de plasticos, 
tem sido estudado por sua potencial interferencia na re¬ 
produęao e desenvolvimento normais. Alem disso, foi su- 
gerido que algumas moleculas semelhantes a estrogenios, 
como aquelas presentes nos produtos da soja e outros 
produtos comestiveis de plantas, tem o efeito benefico de 
diminuir o risco de cancer de mama. O esclarecimento 
de tais efeitos, danosos ou beneficos, tem sido bastante 
dificil, em parte por que as enzimas no figado alteram as 
propriedades dessas moleculas que entram no organismo 
pelo sistema digestório. 

Hormónios e ritmos biológicos 

Ainda existe muito para ser estudado sobre o hormónio me¬ 
latonina, um aminoacido modificado que reguła as funęóes 
relacionadas a luz e estaęóes. A melatonina e produzida pela 
glandula pineal, urna pequena massa de tecido próxima ao 
centro do cerebro de mamiferos (ver Figura 45.13). 

Embora a melatonina afete a pigmentaęao da pele em 
varios vertebrados, seus principais efeitos estao relaciona¬ 
dos aos ritmos biológicos associados a reproduęao e niveis 
de atividade diaria (ver Figura 40.9). A melatonina e secre- 
tada a noite, e a quantidade liberada depende da duraęao 
da noite. No inyerno, por exemplo, quando os dias sao 
curtos e as noites sao longas, mais melatonina e secretada. 
Tambem existem evidencias de que aumentos noturnos 
nos niveis de melatonina exercem um papel significativo 
na promoęao do sono. 

A liberaęao de melatonina pela glandula pineal e con¬ 
trolada por um grupo de neurónios no hipotalamo chama¬ 
do nucleo supraquiasmatico (SCN). O SCN funciona como 
relógio biológico e recebe estimulos de neurónios especia- 
lizados sensiveis a luz na retina dos olhos. Embora o SCN 
regule a produęao de melatonina durante as 24 horas do 
ciclo claro/escuro, a melatonina tambem influencia a ati- 
yidade do SCN. Consideraremos os ritmos biológicos no 
Capitulo 49, onde analisaremos os experimentos sobre a 
funęao do SCN. 
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Evoluęao da funęao hormonal 

imami Muitos dos hormónios descritos neste capi- 
tulo sao encontrados em uma ampla variedade de especies 
animais. Entretanto, ao longo da evoluęao as funęóes de 
determinados hormónios divergiram. O hormónio da ti- 
reoide, que reguła o metabolismo em alguns animais, for- 
nece um exemplo. Aparentemente, nos sapos, o hormónio 
da tireoide (tiroxina) tern uma unica funęao: estimular a 
reabsoręao da cauda durante a metamorfose, alteraęao da 
forma de girino para sapo adulto (Figura 45.22). 

Diversas funęóes tambem evoluiram para varios outros 
hormónios de vertebrados. A prolactina, um produto da 
adeno-hipófise, possui um amplo espectro especial de ativi- 
dades: ela estimula o crescimento da glandula mamaria e a 
produęao de leite nos mamiferos, reguła o metabolismo de 
gorduras e a reproduęao em aves, atrasa a metamorfose nos 
anfibios e reguła o eąuilfbrio hidrico e de sais nos peixes de 
agua doce. Essas atividades variadas sugerem que a prolac¬ 
tina e um hormónio antigo com funęóes que diversificaram 
durante a evoluęao de grupos de vertebrados. 

O hormónio estimulador de melanócitos (MSH), 
secretado pela adeno-hipófise, e outro exemplo de um 
hormónio com funęóes distintas em linhagens evolutiva- 
mente diferentes. Nos anfibios, peixes e repteis, o MSE1 re¬ 
guła a cor da pele por meio do controle da distribuięao de 
pigmento nas celulas da pele chamadas melanócitos. Nos 
mamiferos, o MSE1 funciona no apetite e no metabolismo, 
alem da coloraęao da pele. 

A aęao especializada do MSE1 que evoluiu no cerebro 
dos mamiferos podera revelar-se de importancia medica 
peculiar. Varios pacientes com cancer em estagio finał, 
Aids, tuberculose e certos disturbios do envelhecimento 
sofrem de uma condięao devastadora chamada caquexia. 
Caracterizada pela perda de peso, atrofia muscular e perda 
de apetite, a caquexia responde pouco as terapias existen- 
tes. Entretanto, foi descoberto que a ativaęao de receptor 
do cerebro para MSH produz algumas das mesmas mu- 
danęas observadas na caquexia. Alem disso, nos experi- 
mentos em camundongos com mutaęóes que causam can¬ 
cer e consequente caquexia, o tratamento com farmacos 
que bloqueiam o receptor para MSH no cerebro preveniu 
a caquexia. A possibilidade de esses farmacos serem utili- 



A Sapo adulto 


A Girino 

A Figura 45.22 Papel especializado de um hormónio na 
metamorfose dos sapos. 0 hormónio tiroxina e responsavel pela 
reabsoręao da cauda do girino quando o sapo se desenvolve para 
sua forma adulta. 


zados para tratar a caquexia em seres humanos e uma area 
de estudo ativa. 


REVISA0 DO C0NCEIT0 45.3 

1. Se uma rota hormonal produz uma resposta transitória a um 
estimulo, como o encurtamento da duraęao do estfmulo 
afetaria a necessidade pela retroalimentaęao negativa? 

2. Como uma diminuięao do numero de receptores para corti- 
costeroides no hipotalamo afetaria os niveis de corticoste- 
roides no sangue? 

I Suponha que voce tenha recebido uma injeęao de 
cortisona, um glicocorticoide, em uma articulaęao inflama- 
da. Qual atividade do glicocorticoide voce estaria exploran- 
do? Se um comprimido de glicocorticoide tambem fosse 
eficaz no tratamento da inflamaęao, por que ainda seria 
preferfvel a aplicaęao do farmaco localmente? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE...? 











Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 45.1 

Hormonios e outras moleculas de sinalizaęao se ligam 
a receptores-alvo, desencadeando rotas de resposta 
especificas (p. 994-999) 

• As formas de sinalizaęao entre celulas animais diferem no tipo de 
celula secretora e na rota tornada pelo sinal ate seu alvo. Os sinais 
endócrinos, ou hormonios, sao secretados para o espaęo extrace- 
lular pelas celulas endócrinas ou glandulas sem ductos e alcanęam 
as celulas-alvo por meio dos liąuidos circulatórios. Os sinais para- 
crinos atuam nas celulas vizinhas, enąuanto os sinais autócrinos 
atuam na própria celula secretora. Os neurotransmissores tam¬ 
bem atuam localmente, mas os neurormónios podem atuar pelo 
organismo. Os feromónios sao liberados no meio para comunica- 
ęao entre animais da mesma especie. 

• Os reguladores locais, que realizam a sinalizaęao paracrina e 
autócrina, incluem as citocinas e os fatores de crescimento (poli- 
peptideos), prostaglandinas (acidos graxos modificados) e óxido 
mtrico (um gas). 

• Polipeptideos, esteróis e aminas compreendem as principais clas- 
ses de hormonios animais. Dependendo se forem hidrossoluveis ou 
lipossoluveis, os hormonios ativam diferentes rotas de respostas. 



| Prediga o que poderia acontecer se voce injetasse um hormónio 
hidrossoluvel diretamente no citosol de uma celula-alvo. 

CONCEITO 45.2 

Regulaęao por retroalimentaęao e coordenaęao com o 
sistema nervoso sao comuns na sinalizaęao endócrina 
(p. 1000-1005) 

• As rotas hormonais podem ser reguladas pela retroalimentaęao 
negativa, que atenua o estimulo, ou retroalimentaęao positiva, 
que amplifica o estimulo e direciona a resposta para conclusao. 

• Nos insetos, as mudas e o desenvolvimento sao controlados por 
tres hormonios: PTTH; ecdisteroide, cuja liberaęao e desencadeada 
pelo PTTH; e hormónio juvenil. A coordenaęao de sinais a partir 
dos sistemas nervoso e endócrino e a modulaęao da atividade de 
um hormónio por outro levam a sequencia de estagios do desen- 
volvimento que levam a uma forma adulta. 

• Nos yertebrados, as celulas neurossecretoras no hipotalamo pro- 
duzem dois hormonios que sao secretados pela neuro-hipófise 
e que atuam diretamente nos tecidos nao endócrinos: ocitocina, 
que induz as contraęóes uterinas e libera leite a partir das glandulas 


mamarias, e o hormónio antidiuretico (ADH), que aumenta a re- 
absoręao de agua pelos rins. 

• Outras celulas hipotalamicas produzem hormonios que sao trans- 
portados para a adeno-hipófise, onde estimulam ou inibem a libe¬ 
raęao de determinados hormonios. 

• Muitas vezes, os hormonios da adeno-hipófise atuam em uma cas- 
cata. Por exemplo, a secreęao do hormónio estimulador da tireoide 
(TSH) e regulada pelo hormónio liberador de tirotrofina (TRH). 
O TSH por sua vez induz a glandula tireoide a secretar o hormó¬ 
nio da tireoide, uma combinaęao de hormonios contendo iodo, T 3 
e T 4 . O hormónio da tireoide estimula o metabolismo e influencia o 
desenvolvimento e a maturaęao. 

• A maioria dos hormonios hipofisarios consiste em hormonios tró- 
ficos, atuando nos tecidos endócrinos ou glandulas para regular a 
secreęao de hormonios. Os hormonios tróficos da adeno-hipófise 
incluem TSH, hormónio foliculo-estimulante (FSH), hormónio lu- 
teinizante (LH) e hormónio adrenocorticotrófico (ACTH). O hor¬ 
mónio do crescimento (GH) tern tanto efeitos tróficos como nao 
tróficos. Promove o crescimento diretamente, afeta o metabolismo 
e estimula a produęao de fatores de crescimento por outros tecidos. 

] Quais dos principais órgaos descritos na Figura 45.9 sao regulados 
independentemente do hipotalamo e da hipófise? 

CONCEITO 45.3 

As glandulas endócrinas respondem a diversos 
estimulos na regulaęao da homeostasia, do 
desenvolvimento e do comportamento (p. 1006-1010) 

• O hormónio da paratireoide (PTH), secretado pelas glandulas 
paratireoides, induz os ossos a liberar Ca 2+ para o sangue e esti¬ 
mula a reabsoręao de Ca 2+ nos rins. O PTH tambem estimula os 
rins a ativar a yitamina D, que promove a absoręao intestinal de 
Ca 2+ a partir do alimento. A calcitonina, secretada pela tireoide, 
tern os efeitos contrarios do PTH nos ossos e rins. A calcitonina 
e importante para a homeostase do calcio nos adultos de alguns 
yertebrados, mas nao nos seres humanos. 

• Em resposta ao estresse, as celulas neurossecretoras na medula 
suprarrenal liberam epinefrina e norepinefrina, que fazem a me- 
diaęao de varias respostas łuta ou fuga. O córtex suprarrenal libera 
glicocorticoides, como cortisol, que influenciam no metabolismo 
da glicose e no sistema imune. Tambem libera os mineralocorti- 
coides, principalmente aldosterona, que ajuda a regular o equili- 
brio hidrico e de sais. 

• Os hormonios sexuais regulam o crescimento, desenvolvimento, 
reproduęao e comportamento sexual. Embora o córtex suprarre¬ 
nal produza pequenas quantidades desses hormonios, as gónadas 
(testiculos e ovarios) servem como principal fonte. Os tres tipos, 
androgenios, estrogenios e progestinas, sao produzidos em ma- 
chos e femeas, mas em proporęóes diferentes. 

• A glandula pineal, localizada no cerebro, secreta melatonina, que 
funciona nos ritmos biológicos relacionados a reproduęao e sono. 
A liberaęao de melatonina e controlada pelo SCN, regiao do cere¬ 
bro que funciona como relógio biológico. 

• Os hormonios adquiriram papeis distintos em diferentes especies 
ao longo da evoluęao. A prolactina estimula a produęao de leite 
nos mamiferos, mas possui diversos efeitos em outros yertebrados. 
O hormónio estimulador de melanócitos (MSH) influencia o 
metabolismo de gorduras nos mamiferos e a pigmentaęao da pele 
em outros yertebrados. 

] O ADH e a epinefrina atuam como hormonios quando liberados na 
corrente sanguinea e como neurotransmissores quando liberados nas si- 
napses entre os neurónios. O que e semelhante nas glandulas endócrinas 
gue produzem estas duas moleculas ? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Qual das seguintes afirmaęóes nao esta correta? 

a. Os hormónios sao mensageiros ąuimicos que viajam ate as 
celulas-alvo por meio do sistema circulatório. 

b. Os hormónios muitas vezes regulam a homeostasia por 
meio de funęóes antagónicas. 

c. Os hormónios da mesma classe ąuimica normalmente tern 
a mesma funęao. 

d. Os hormónios muitas vezes sao regulados por alęas de re- 
troalimentaęao. 

2. O hipotalamo: 

a. sintetiza todos os hormónios produzidos pela hipófise. 

b. influencia a funęao de apenas um lóbulo da hipófise. 

c. produz apenas hormónios inibidores. 

d. reguła tanto a reproduęao como a temperatura corporal. 

3. Fatores de crescimento sao reguladores locais que: 

a. sao produzidos pela adeno-hipófise 

b. sao acidos graxos modificados que estimulam o crescimento 
dos ossos e da cartilagem. 

c. sao encontrados na superficie de celulas cancerigenas e esti¬ 
mulam a divisao celular anormal. 

d. se ligam a receptores da superficie celular e estimulam o 
crescimento e desenvolvimento das celulas-alvo. 

4. Qual hormónio esta pareado incorretamente com sua aęao? 

a. Ocitocina - estimula as contraęóes uterinas durante o nas- 
cimento. 

b. Tiroxina - inibe processos metabólicos. 

c. ACTH - estimula a liberaęao de glicorticoides pelo córtex 
suprarrenal. 

d. Melatonina - afeta os ritmos biológicos e a reproduęao sa- 
zonal. 

I\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

5. Hormónios esteroides e peptideos normalmente tern em comum: 

a. sua solubilidade nas membranas celulares. 

b. sua necessidade de viajar pela corrente sanguinea. 

c. a localizaęao de seus receptores. 

d. sua dependencia pela transduęao de sinais na celula. 

6. Qual dos seguintes itens e a provavel explicaęao para o hipoti- 
reoidismo em um paciente cujo nivel de iodo e normal? 

a. Maior produęao de T 3 do que de T 4 . 

b. Hipossecreęao de TSH. 

c. Hipersecreęao de MSH. 

d. Diminuięao na secreęao de calcitonina pela tireoide. 

7. A relaęao entre os hormónios ecdisteroide e PTTH de insetos e 
um exemplo de: 

a. urna interaęao dos sistemas endócrino e nervoso. 

b. homeostasia obtida por retroalimentaęao positiva. 

c. homeostasia mantida por hormónios antagonistas. 

d. inibięao competitiva de um receptor hormonal. 


DESENHE 


Nos mamiferos, a produęao de leite pelas glandu- 
las mamarias e controlada pela prolactina e pelo hormónio li- 
berador de prolactina. Desenhe um esquema simples para esta 
rota, incluindo glandulas, tecidos, hormónios, rotas para movi- 
mento de hormónios e efeitos. 


NfVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9. CON EXAO EVOLUTIVA 

Os receptores intracelulares utilizados por todos os hormónios 
esteroides e da tireoide sao suficientemente similares na sua es- 
trutura para serem considerados membros de urna “superfami- 
lia” de proteinas. Proponha urna hipótese para como os genes 
que codificam esses receptores possam ter evoluido. ( Dica : ver 
Figura 21.13.) Como voce poderia testar sua hipótese usando da- 
dos de sequencias de DNA? 

10. PESQUISA CIENTIFICA 

Niveis altos de glicorticoides de 
forma crónica podem resultar em obesidade, enfraquecimento 
muscular e depressao, urna combinaęao de sintomas chamada 
de sindrome de Cushing. A atividade excessiva da hipófise ou 
da glandula suprarrenal pode ser a causa. Para determinar qual 
glandula possui atividade anormal em determinado paciente, os 
medicos utilizam a dexametasona, um glicocorticoide sintetico 
que bloqueia a liberaęao de ACTH. Com base no grafico, qual 
glandula e afetada no paciente X? 

Farmaco administrado 

IZD Nenhuma 
□ Dexametasona 


Un 


Normal 


Paciente X 


11. ESCREVA SOBRE O TEMA: INTERAęÓES 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), utilize exemplos es- 
pedficos para discutir o papel dos hormónios nas respostas de 
animais a mudanęas no seu meu ambiente. 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 


O sapo a esquerda foi inje- 
tado com MSH, causando 
urna alteraęao na cor da 
pele em poucos minutos, 
devido a rapida redistri- 
buięao dos granulos de 
pigmento nas celulas espe- 
cializadas da pele. Aplican- 
do o que voce sabe sobre a 
sinalizaęao neuroendócri- 
na, explique como um sapo 
poderia utilizar MSH para 
combinar a cor de sua pele 
com a do seu meio. 



Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITOS-CH AVE 

46.1 Tanto a reproduęao se- 

xuada quanto a assexuada 
ocorrem no mundo animal 

A fertilizaęao depende dos 
mecanismos que unem es- 
permatozoide e óvulo da 
mesma especie 

46.3 Os órgaos reprodutivos 
produzem e transportam os 
gametas 

46.4 A interaęao de hormónios 
tróficos e sexuais reguła a 
reproduęao dos mamiferos 

46.5 Nos mamiferos placenta- 
rios, urn embriao desen- 
volve-se completamente 
dentro do utero da mae 
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▲ Figura 46.1 Como essas duas lesmas marinhas po- 
dem ser ao mesmo tempo macho e femea? 


A s lesmas marinhas, ou nudibranąuios (Nembrotha chamberlaini ), na 
Figura 46.1 estao acasalando. Se nao forem perturbados, esses moluscos 
marinhos podem ficar ligados por horas. O esperma sera transferido e fertili- 
zara os ovos. Algumas semanas após, a reproduęao sexuada sera completada. 
Novos individuos eclodirao, mas qual dos pais e a mae? A resposta e simples, 
ainda que nao esperada: ambos. Na verdade, cada lesma marinha produz ovos 
e esperma. 

Nós, humanos, tendemos a pensar em reproduęao como o acasalamento 
entre machos e femeas e na fusao de óvulos e espermatozoides. A reproduęao 
animal, no entanto, apresenta muitas formas. Em algumas especies, indmduos 
trocam de sexo durante sua vida; em outras especies, como as lesmas mari¬ 
nhas, um individuo e, ao mesmo tempo, macho e femea. Existem animais que 
fertilizam seus próprios ovos, assim como outros que se reproduzem sem ne- 
nhuma forma sexual. Para algumas especies, como as abelhas, em urna grandę 
populaęao, apenas poucos indmduos se reproduzem. 

Os membros de urna populaęao sobrevivem apenas por meio da repro¬ 
duęao, a geraęao de novos indmduos a partir de outros ja existentes. Neste 
capitulo, serao comparados os diversos mecanismos de reproduęao que evo- 
luiram dos animais. Depois examinaremos os detalhes da reproduęao dos ma¬ 
miferos, com enfase no exemplo bem estudado de seres humanos. Daremos 
enfase principalmente a reproduęao a partir da perspectiva dos pais, deixando 
os detalhes do desenvolvimento embrionario para o próximo capitulo. 



1014 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


CONCEITO 46.1 

Tanto a reproduęao sexuada quanto a 
assexuada ocorrem no mundo animal 

Existem dois modos de reproduęao animal - sexuada e as- 
sexuada. Na reproduęao sexuada, a fusao de gametas ha- 
ploides forma urna celula diploide, o zigoto. Por sua vez, o 
animal que se desenvolve do zigoto pode originar gametas 
por meiose (ver Figura 13.8). O gameta feminino, o ovo, e 
grandę e nao móvel, ao passo que o gameta masculino, o 
esperma, geralmente e muito menor e móvel. Na reprodu¬ 
ęao assexuada, novos individuos sao gerados sem a fusao 
do ovo e do esperma. Para muitos animais assexuados, a re¬ 
produęao ocorre inteiramente por divisao celular mitótica. 

Para a vasta maioria dos animais, a reproduęao e prin- 
cipal ou exclusivamente sexuada. No entanto, existem es¬ 
pecies que apresentam sobretudo o modo assexuado de 
reproduęao, e em poucas especies apenas com femeas a re¬ 
produęao e exclusivamente assexuada. Isso inclui o micros- 
cópico rotifero bdelloid (ver Figura 13.13), assim como algu- 
mas especies de lagarto, as quais discutiremos brevemente. 

Mecanismos de reproduęao assexuada 

Muitas formas de reproduęao assexuada sao encontradas 
apenas entre os invertebrados. Urna dessas e o brotamento, 
em que novos indmduos surgem a partir de crescimentos de 

outro indmduo ja exis- 
tente (ver Figura 13.2). 
Nos corais petreos, por 
exemplo, brotos sao for- 
mados e permanecem 
aderidos aos pais. Por 
firn, o resultado e a for- 
maęao de urna colónia 
com mais de 1 m, con- 
sistindo em milhares de 
indmduos conectados. 
Tambem comum en¬ 
tre os invertebrados e a 
fissao, a divisao de um 
individuo-pai em dois 
indmduos de tamanho 
aproximadamente igual 
(Figura 46.2). A repro¬ 
duęao assexuada pode 
ser um evento de duas 
etapas: fragmentaęao, a quebra do corpo em muitas partes, 
seguida de regeneraęao , o recrescimento das partes perdidas 
do corpo. Se mais de urna parte crescer e se tornar um ani¬ 
mal completo, o efeito e reproduęao. Por exemplo, alguns 
vermes anelideos podem dividir-se em muitos fragmentos, 
cada um regenerando um verme completo em menos de 
urna semana. Numerosos cnidarios, esponjas e tunicados 
tambem se reproduzem por fragmentaęao e regeneraęao. 

Urna forma de reproduęao assexuada particularmente 
intrigante e a partenogenese, em que um ovo se desenvolve 


sem ser fertilizado. Entre os invertebrados, a partenogenese 
ocorre em algumas especies de abelhas, vespas e formigas. 
A prole pode ser tanto haploide quanto diploide. No caso 
das abelhas, os machos (zangóes) sao adultos haploides fer- 
teis que surgem da partenogenese. Em contrapartida, as fe¬ 
meas das abelhas, incluindo tanto as trabalhadoras estereis 
quanto as rainhas ferteis, sao adultos diploides que evoluem 
a partir de ovos fertilizados. Entre os vertebrados, a parte¬ 
nogenese foi raramente observada (cerca de urna a cada mil 
especies). Funcionarios do zoológico descobriram a parte¬ 
nogenese no dragao-de-komodo e em urna especie de tuba- 
rao-martelo: em ambos os casos, as femeas foram mantidas 
isoladas dos machos e ainda assim produziram prole. 

Reproduęao sexuada: um enigma da evoluęao 

nnssm m O sexo deve melhorar o sucesso reproduti- 
vo ou a sobrevivencia porque, de outro modo, teria desa- 
parecido rapidamente. Para entender o porque, considere 
urna populaęao animal em que metade das femeas repro- 
duz-se sexuadamente e a outra metade assexuadamente 
(Figura 46.3). Assumiremos que o numero da prole por 
femea e constante, dois nesse caso. A prole de urna femea 
assexuada serao as duas filhas que darao origem a outras 
duas filhas reprodutiveis cada. Em contraste, metade da 
prole de urna femea sexuada sera composta por machos. 
O numero da prole sexual se mantera igual em cada gera¬ 
ęao, porque urna femea e um macho serao necessarios para 
reproduzir-se. Assim, a condięao assexuada aumentara em 
frequencia a cada geraęao. E, apesar do “custo dobrado”, o 
sexo e mantido mesmo em especies animais que podem 
reproduzir-se assexuadamente. 

Qual vantagem o sexo proporciona? A reposta se man¬ 
tem indefinida. Muitas hipóteses focalizam as combina- 
ęóes de genes parentais formados durante a recombinaęao 
mitótica e durante a fertilizaęao. Por produzir prole com 
diferentes genótipos, a reproduęao sexuada deve melhorar 
o sucesso reprodutivo dos pais quando fatores ambientais, 
como patógenos, mudam relativamente rapido. Em con¬ 
trapartida, espera-se que a reproduęao assexuada seja a 
mais yantajosa em ambientes estaveis e favoraveis porque 
perpetua precisamente genótipos de sucesso. 
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▲ Figura 46.3 A "deficiencia reprodutiva" do sexo. Esses 
diagramas comparam a reproduęao assexuada com a sexuada ao 
longo de quatro geraęóes, assumindo duas proles sobreviventes 
para cada femea. 



▲ Figura 46.2 Reproduęao as- 
sexuada de urna anemona mari- 
nha [Anthopleura elegantissima). 

0 individuo no centro esta sofrendo 
fissao, dividindo-se em dois descen- 
dentes de tamanho aproximada- 
mente igual, cada qual sendo urna 
cópia genetica do progenitor. 
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Existe um numero de razóes para que as combinaęóes 
genicas formadas durante a reproduęao sexuada sejam 
yantajosas. Uma delas e que a combinaęao de genes bene- 
ficos surgidos da recombinaęao deve acelerar a adaptaęao. 
Apesar de essa ideia parecer simples, a vantagem teórica e 
significativa apenas quando a taxa das mutaęóes beneficas 
e alta e o tamanho da populaęao e pequeno. Outra ideia 
e que o embaralhamento genico durante a reproduęao se- 
xuada permitiria que a populaęao se libertasse do conjunto 
de genes nociyos mais rapidamente. 


Cidos reprodutivos 

Muitos animais apresentam ciclos na atividade reprodutiva, 
as vezes relacionados a mudanęas de estaęóes. Esses ciclos 
sao controlados por hormónios, cuja secreęao, por sua vez, 
e controlada por estimulos ambientais. Desse modo, os ani¬ 
mais conseryam recursos, reproduzindo-se apenas quando 
fontes de energia suficientes estao disponiyeis e quando as 
condięóes ambientais favorecem a sobrevivencia da prole. 
Por exemplo, as ovelhas (femeas) tern um ciclo reprodutivo 
que dura 15-17 dias. A ovulaęao, a liberaęao de ovos madu- 
ros, ocorre na metade de cada ciclo. Para as ovelhas, os ci¬ 
clos reprodutivos ocorrem geralmente durante o outono e 
o inicio do inyerno, e a duraęao de cada gestaęao e de cinco 
meses. Assim, muitos cordeiros nascem no inicio da prima- 
vera, quando suas chances de sobrevivencia sao otimizadas. 

Ja que as mudanęas sazonais costumam ser importan- 
tes estimulos a reproduęao, a mudanęa climatica ambiental 
pode reduzir o sucesso reprodutivo. Pesquisadores dinamar- 
queses demonstraram precisamente um efeito sobre os cari- 
bus (renas selvagens) na Groelandia. Na primavera, o caribu 
migra a terrenos de parto para comer plantas em brotamen- 
to, dar a luz e cuidar de seus novos bezerros. Antes de 1993, 
a chegada dos caribus aos terrenos de parto coincidia com 
o curto periodo em que as plantas estavam nutritivas e di- 
gestivas. Desde 1993, entretanto, a media de temperatura da 
primavera nos terrenos de parto aumentou mais de 4°C, e as 
plantas agora brotam duas semanas antes. A migraęao dos 
caribus depende da duraęao do dia e nao da temperatura; 
por isso, existe um desencontro entre o periodo de cresci- 
mento de novas plantas e o nascimento de bezerros. Sem a 
nutrięao adequada para as femeas cuidadoras, a prole produ- 
zida por caribus a cada ano reduziu 75% em apenas 14 anos. 

Ciclos reprodutivos tambem sao encontrados entre os 
animais que podem se reproduzir tanto sexualmente quanto 
assexuadamente. Considere, por exemplo, a pulga d agua (ge- 
nero Daphnia). Uma femea do genero Daphnia pode produ- 
zir dois tipos de ovos. Um tipo de ovo requer fertilizaęao para 
desenvolver-se, mas o outro tipo nao requer e desenvolve-se 
inteiramente por partenogenese. A reproduęao assexuada 
ocorre quando as condięóes ambientais sao favoraveis, en- 
quanto a reproduęao sexuada ocorre quando o ambiente esta 
estressado. Assim, a alternancia entre reproduęao sexuada e 
assexuada esta fortemente associada a estaęao. 

Algumas especies de lagartos do genero Aspidoscelis 
exibem um tipo de ciclo reprodutivo bem diferente: a re¬ 
produęao e exclusivamente assexual, e nao existem ma- 
chos. Assim mesmo, esses lagartos apresentam compor- 


tamento de corte e acasalamento muito similar aqueles 
de especie sexual de Aspidoscelis . Durante a estaęao de 
acasalamento, uma femea de cada par imita um macho 
(Figura 46.4a). Os membros de um par alternam seus pa- 
peis duas ou tres vezes durante a estaęao. Quando o nivel 
de estradiol esta elevado, um indiyiduo adota o comporta- 
mento de femea; quando o nivel do hormónio progestero- 
na esta elevado, o mesmo indiyiduo adota comportamento 
de macho (Figura 46.4b). Uma femea ovulara mais prova- 
yelmente se for montada no momento critico de seu ciclo 
hormonal; lagartos isolados colocam menos ovos do que 
os que passam pelos rituais sexuais. Essas descobertas cor- 
roboram a hipótese de que esses lagartos partenogenicos 
evoluiram de especies tendo dois sexos e ainda requerem 
certo estimulo sexual para o maximo sucesso reprodutiyo. 



(a) Ambos os lagartos nesta fotografia sao femeas de A. uniparens. 

0 animal por cima esta fazendo papel de macho. Os indivfduos 
alternam de papel sexual de duas a tres vezes durante a epoca de 
acasalamento. 


o o 

■g-l 
2 § 





Comportamento: Femea Papel Femea Papel 
masculino masculino 


(b) As mudanęas no comportamento sexual de um indivfduo da 
especie A. uniparens estao relacionadas com os ciclos de ovulaęao 
e com mudanęas nos mveis hormonais de estradiol e progesterona. 
Essas linhas representam as mudanęas no tamanho dos ovarios, os 
niveis hormonais e o comportamento sexual de um lagarto femea 
(mostrado em marrom). 

A Figura 46.4 Comportamento sexual em lagartos parte- 
nogeneticos. O lagarto do deserto ( Apidoscelis uniparens) e uma 
especie composta apenas por femeas. Esses repteis reproduzem-se 
por partenogenese, o desenvolvimento de um ovo nao fertilizado, 
mas a ovulaęao e estimulada pelo comportamento de acasalamento. 


INTERPRETE OS DADOS 


Se voce plotar os niveis hormonais 


para o lagarto mostrado em cinza, como o seu grafico diferiria do 


grafico na figura (b)? 
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Variaęóes nos padróes de reproduęao sexuada 

Para muitos animais, encontrar um parceiro para reprodu¬ 
ęao sexuada pode ser desafiador. Adaptaęóes que surgiram 
durante a evoluęao de algumas especies respondem a esse 
desafio de um novo jeito - burlando a distinęao entre ma- 
chos e femeas. Uma dessas adaptaęóes surgiu entre animais 
sesseis (estacionarios), como as cracas; animais formadores 
de toca, como os moluscos; e alguns parasitos, incluindo 
as tenias. Esses animais tern chances bastante limitadas de 
encontrar um par. A soluęao evolucionaria nesse caso e o 
hermafroditismo, em que cada individuo apresenta ambos 
os sistemas reprodutivos, de macho e de femea (o termo 
“hermafrodita” une os nomes Hermes e Afrodite, um deus 
e uma deusa gregos). Ja que cada hermafrodita se repro- 
duz tanto como macho quanto como femea, ąuaisąuer dois 
indmduos podem acasalar. Cada animal doa e recebe es- 
perma durante o acasalamento, como as lesmas marinhas 
na Figura 46.1 estao fazendo. Em algumas especies, herma- 
froditas tambem podem se autofertilizar, permitindo uma 
forma de reproduęao que nao requer nenhum parceiro. 

O peixe de recife de coral ( Thalassoma bifasciatum ) 
fornece um exemplo bastante diferente de variaęao na re¬ 
produęao sexuada. Esse peixe vive em harens, que consis- 
tem em um macho e varias femeas. Quando o unico macho 
morre, a chance de reproduęao sexuada parece perdida. 
Como alternativa, a maior femea do harem transforma-se 
em macho e, uma semana depois, comeęa a produzir es- 
perma em vez de ovos. Que pressao seletiva na evoluęao 
desse peixe resultou na reversao sexual da femea com o 
maior corpo? Como e o macho que defende o harem con¬ 
tra intrusos, o maior tamanho pode ser particularmente 
importante para o macho assegurar sucesso reprodutivo. 

Algumas especies de ostras tambem sofrem reversao se- 
xual. Nesse caso, indmduos reproduzem-se como machos e 
mais tarde como femeas, quando seu tamanho e maior. Visto 
que o numero de gametas produzidos geralmente aumenta 
com o tamanho muito mais para as femeas do que para os 
machos, a reversao sexual nessa direęao maximiza a pro- 
duęao de gametas. O resultado e a melhora no sucesso re- 
produtivo: como as ostras sao animais sedentarios e liberam 
seus gametas na agua circulante em vez de acasalar direta- 
mente, liberar mais gametas tende a resultar em mais prole. 


REVISA0 DO CONCEITO 46.1 


1. Compare e contraste os resultados da reproduęao assexuada 
e da sexuada. 


2. A partenogenese e a forma mais comum de reproduęao as- 
sexuada nos animais que em outros tempos reproduziram- 
-se sexuadamente. Quais caracteristicas da partenogenese 
explicariam essa observaęao? 


3. Se um hermafrodita se autofecundasse, a prole 

seria identica aos progenitores? Explique. 


4 IŁMH.UIM.1H Que exemplo de reproduęao de planta 
e mais parecido com a reproduęao assexuada em animais? 
(Ver Conceito 38.2.) 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 46.2 

A fertilizaęao depende dos mecanismos 
que unem espermatozoide e óvulo da 
mesma especie 

A uniao do esperma e dos ovos - fertilizaęao - pode ocorrer 
tanto externa quanto internamente. Nas especies com fertili- 
zaęao externa , a femea libera os ovos no meio ambiente, onde 
o macho fertiliza-os posteriormente (Figura 46.5). Outras 
especies apresentam fertilizaęao interna : o esperma e depo- 
sitado dentro ou próximo do trato reprodutivo da femea, e a 
fertilizaęao ocorre dentro do trato (Discutiremos os detalhes 
celulares e moleculares da fertilizaęao no Capitulo 47.) 

Um ambiente umido e quase sempre necessario para 
a fertilizaęao externa, tanto para prevenir os gametas da 
desidrataęao quanto para permitir que o esperma nade 
ate os ovos. Muitos invertebrados aquaticos simplesmente 
lanęam seu esperma e os seus ovos no meio, e a fertilizaęao 
ocorre sem que os progenitores tenham contato fisico. En- 
tretanto, a sincronia e crucial para assegurar que o esper¬ 
ma e os ovos maduros encontrem-se um aos outros. 

Entre algumas especies de fertilizaęao externa, os indi- 
viduos agrupam-se na mesma area e liberam seus gametas 
na agua ao mesmo tempo, processo conhecido como de- 
sova. Em alguns casos, sinais quimicos que um indmduo 
gera ao lanęar seus gametas levam os outros a liberarem 
seus gametas. Em outros casos, fatores ambientais, como 
temperatura e duraęao do dia, levam uma populaęao intei- 
ra a liberar seus gametas ao mesmo momento. Por exem- 
plo, o verme palolo, nativo dos recifes de corais do Pacifico 
Sul, coordena sua desova tanto pela estaęao quanto pelo 
ciclo lunar. Na primavera, quando a lua esta em seu ultimo 
quarto, o verme palolo divide-se ao meio, liberando seg- 
mentos da cauda repletos de esperma e ovos. Esses pacotes 



▲ Figura 46.5 Fertilizaęao externa. Muitas especies de anfi- 
bios reproduzem-se por fertilizaęao externa. Na maioria dessas espe¬ 
cies, adaptaęóes comportamentais garantem a presenęa do macho 
quando a femea libera os ovos. Aqui, a femea (embaixo) liberou 
uma massa de ovos em resposta ao abraęo de um macho. 0 macho 
liberou os espermatozoides (nao visiveis) ao mesmo tempo, e a ferti¬ 
lizaęao externa ja ocorreu na agua. 
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sobem a superficie do oceano e se rompem em um numero 
tao grandę que o mar torna-se leitoso com a presenęa dos 
gametas. O esperma rapidamente fertiliza as ovas flutuan- 
tes e, em poucas horas, o frenesi reprodutivo do palolo, 
que ocorre urna vez ao ano, esta completo. 

Quando a fertilizaęao externa nao e sincronizada em 
toda a populaęao, os individuos devem apresentar com- 
portamento de “cortejo”, conduzindo a fertilizaęao dos 
ovos de urna femea por um macho (ver Figura 46.5). Por 
meio do desencadeamento da liberaęao do esperma e dos 
ovos, esses comportamentos aumentam a probabilidade 
do sucesso da fertilizaęao. 

A fertilizaęao interna e urna adaptaęao que permite 
ao esperma alcanęar um ovo mesmo quando o ambiente 
e seco. Em geral, isso requer um comportamento coopera- 
tivo que e conduzido pela cópula, assim como sistemas re- 
produtivos sofisticados e compativeis. O órgao copulador 
do macho libera o esperma e, muitas vezes, o trato repro- 
dutivo da femea apresenta receptaculos para armazenar e 
liberar o esperma aos ovos maduros. 

Seja qual for o modelo de fertilizaęao, os casais de ani- 
mais devem fazer uso de feromónios, substancias quimicas 
liberadas por um organismo que podem influenciar a fisio- 
logia e o comportamento de outros individuos das mesmas 
especies. Os feromónios sao moleculas pequenas, yolateis 
ou soluveis em agua que se dispersam no ambiente e, como 
os hormónios, sao ativos em concentraęóes muito baixas 
(ver Capitulo 45). Muitos feromónios funcionam para a 
atraęao do companheiro, permitindo a algumas femeas de 
insetos serem detectadas por machos a mais de um quiló- 
metro de distancia. 

Ainda nao existe urna boa evidencia para feromónios 
humanos. Urna vez foi postulado que mulheres que vivem no 
mesmo ambiente produzem feromónios que desencadeiam 
sincronia no ciclo (menstrual) reprodutivo, mas analises es- 
tatisticas posteriores nao conseguiram sustentar essa ideia. 

Assegurando a sobrevivencia da prole 

Em geral, a fertilizaęao interna e associada a produęao de 
gametas menor do que a fertilizaęao externa, porem apre- 
sentam resultados maiores na sobrevivencia de zigotos. 
A melhor sobrevivencia de zigotos ocorre, em parte, em 
decorrencia de que os ovos fertilizados internamente estao 
protegidos de predadores potenciais. No entanto, a ferti¬ 
lizaęao interna tambem e associada com mais frequencia 
a mecanismos que produzem maior proteęao dos embri- 
óes e cuidado parental dos filhotes. Por exemplo, os ovos 
fertilizados internamente de passaros e outros repteis tern 
cascas e membranas internas que protegem contra perda 
de agua e dano fisico durante o desenvolvimento externo 
dos ovos (ver Figura 34.25). Em contrapartida, os ovos de 
peixes e anfibios tern apenas um revestimento gelatinoso e 
carecem de membranas internas. 

Em vez de secretar casca protetora nos ovos, alguns 
animais retem o embriao durante parte de seu desenyol- 
yimento dentro do trato reprodutivo da femea. Os filhotes 
dos mamiferos marsupiais, como cangurus e gambas, pas- 
sam apenas um curto periodo dentro do utero como em- 


◄ Figura 46.6 Cuidado pa¬ 
rental em um invertebrado. 

Comparadas a muitos outros inse¬ 
tos, as baratas d'agua do genero 
Belostoma produzem relativa- 
mente poucos descendentes, mas 
oferecem cuidado parental muito 
maior. Após a fertilizaęao interna, 
a femea fixa os ovos nas costas do 
macho (mostrado aqui). 0 macho 
carrega-os por dias, jogando agua 
para mante-los umidos, oxigena- 
dos e livres de parasitos. 


brióes; após, eles se arrastam para fora e completam o de- 
senvolvimento grudados a urna glandula mamaria na bolsa 
materna. Os embrióes de mamiferos euterios (placenta- 
rios), como os humanos, permanecem no litero durante 
todo o desenvolvimento fetal. La eles sao nutridos pelo su- 
primento sanguineo da mae por meio de um órgao tempo- 
rario, a placenta. Os embrióes de alguns peixes e tubaróes 
tambem completam seu desenvolvimento internamente. 

Quando o caribu ou o canguru nascem ou quando um 
filhote de aguia eclode de um ovo, o recem-nascido ainda 
nao e capaz de existir independentemente. Logo, os mamife¬ 
ros amamentam seus filhotes, e os passaros adultos alimen- 
tam seus filhotes. De fato, o cuidado parental e disseminado 
entre os animais, incluindo os inyertebrados (Figura 46.6). 

Produęao e liberaęao de gametas 

A reproduęao sexuada nos animais conta com um conjun- 
to de celulas precursoras de ovos e esperma. Muitas ve- 
zes, as celulas dedicadas a essa funęao sao estabelecidas 
no inicio da formaęao do embriao e permanecem inativas 
enquanto o corpo toma forma. Após, os ciclos de cresci- 
mento e a mitose aumentam, ou amplificam , o numero de 
celulas disponiyeis para produzir ovos e esperma. 

Ao produzirem gametas a partir das celulas precursoras 
amplificadas e torna-las disponiyeis para a fertilizaęao, os 
animais empregam urna yariedade de sistemas reprodutivos. 
As gónadas, órgaos que produzem gametas, sao encontradas 
em muitos, mas nao em todos os animais. Exceęóes incluem 
o palolo, discutido anteriormente. O palolo e muitos outros 
yermes poliquetos (filo Annelida) tern órgaos separados, mas 
carecem de gónadas diferentes; preferencialmente, os ovos 
e o esperma desenvolvem-se de celulas indiferenciadas que 
revestem o celoma (cavidade do corpo). Dependendo da es- 
pecie, os gametas maduros nesses yermes podem ser libera- 
dos pela abertura excretora, ou a massa de ovos pode romper 
urna parte do corpo, liberando os ovos no ambiente. 

Os sistemas reprodutivos mais elaborados incluem 
urna serie de tubos acessórios e glandulas que transpor- 
tam, nutrem e protegem os gametas e, as vezes, os embri¬ 
óes em desenvolvimento. A maioria dos insetos, por exem- 
plo, separou os sexos em sistemas reprodutivos complexos 
(Figura 46.7). Em muitas especies de insetos, o sistema 
reprodutiyo das femeas inclui urna ou mais espermatecas, 
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sacos onde o esperma deve ser estocado por periodos pro- 
longados, um ano ou mais em algumas especies. Como as 
femeas liberam gametas masculinos da espermateca ape- 
nas com o estfmulo apropriado, a fertilizaęao ocorre sob 
condięóes que favorecem o desenvolvimento embrionario. 

Os sistemas reprodutivos dos vertebrados desempe- 
nham variaęoes limitadas, porem significativas. Em alguns 
yertebrados, o utero e dividido em duas camaras; em ou- 
tras, incluindo humanos e passaros, ele e urna estrutura 
unica. Em muitos yertebrados nao mamiferos, os sistemas 
digestório, excretório e reprodutivo tern urna abertura em 
comum, a cloaca, estrutura presente provavelmente nos 
ancestrais de todos os yertebrados. Em contrapartida, os 
mamiferos geralmente carecem de cloaca e apresentam 
aberturas separadas para o trato digestório. Alem disso, a 
maioria das femeas dos mamiferos apresenta aberturas se¬ 
paradas para os sistemas excretório e reprodutivo. 

Apesar de a fertilizaęao envolver a uniao de um unico 
óvulo com o espermatozoide, os animais freąuentemente 
acasalam com mais de um membro do outro sexo. A mo- 
nogamia, a relaęao duradoura de apenas dois indiyiduos, e 
rara entre os animais, incluindo a maioria dos mamiferos. 
Porem, evoluiram mecanismos que aumentam o sucesso 
reprodutiyo do macho com urna unica femea e diminuem 
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(a) Macho de mosca-das-frutas. Os espermatozoides formam-se nos 
testiculos, passam pelos dutos espermaticos (vasos deferentes), e 
sao estocados na vesicula seminal. 0 macho ejacula o esperma 
junto com o liquido das glandulas acessórias. (Os machos de 
algumas especies de inseto e de outros artrópodes tern apendices 
chamados de claspers, que seguram a femea durante a cópula.) 
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(b) Femea da mosca-das-frutas. Os ovos desenvolvem-se nos ovarios e 
entao passam dos ovidutos para o utero. Após o acasalamento, o 
esperma e armazenado na espermateca, que e conectada ao utero por 
dutos curtos. A femea usa o esperma armazenado para fertilizar cada ovo 
assim que ele entra no utero, antes que ela ponha o ovo pela vulva. 


A Figura 46.7 Anatomia reprodutiva dos insetos. Os nume- 
ros circulados indicam a sequencia dos movimentos do espermato¬ 
zoide e do ovo. 


as chances de essa femea acasalar com sucesso com outro 
parceiro. Por exemplo, alguns insetos machos transferem 
secreęóes que reduzem a receptividade da femea ao cortejo, 
reduzindo a probabilidade que ela venha a copular de novo. 

As femeas tambem influenciam o sucesso reproduti¬ 
yo relativo de seus pares? Essa questao intrigou dois cola- 
boradores cientificos na Europa. Estudando as femeas das 
moscas-das-frutas que copulayam com um macho e de- 


T Figura 46.8 


Pesquisa 


Por que existe um vies na utilizaęao dos 
espermatozoides quando a femea da mosca-das- 
frutas acasala duas vezes? 


Experimento Quando uma femea de mosca-das-frutas acasa¬ 
la duas vezes, 80% da prole resulta do segundo acasalamento. 
Cientistas hipotetizaram que a ejaculaęao do segundo acasala¬ 
mento deslocava os espermatozoides armazenados do primeiro. 
Para testar essa hipótese, Rhonda Snook, da Universidade de 
Sheffield, e David Hosken, da Universidade de Zurique, usaram 
machos mutantes com sistema reprodutivo alterado. Machos 
"sem ejaculaęao" acasalavam, mas nao transferiam espermato¬ 
zoides nem fluido as femeas. Machos "sem espermatozoides" 
acasalavam e ejaculavam, mas nao produziam espermatozoides. 
Os pesquisadores permitiram que as femeas copulassem primei¬ 
ro com o macho tipo selvagem e depois com os machos sem 
ejaculaęao ou com os machos sem espermatozoides. Como con- 
trole, algumas femeas acasalaram apenas uma vez (com os ma¬ 
chos selvagens). Após, os cientistas dissecaram cada femea sob 
o microscópio e registraram onde os espermatozoides estavam 
ausentes da espermateca, o principal órgao de armazenamento 
de espermatozoide. 

Resultados 



sem acasalamento acasalamento acasalamento 
segundo com com macho com macho 


acasalamento macho "sem "sem 

selvagem espermatozoide" ejaculaęao" 


Condusao Como o segundo acasalamento reduz os espermato¬ 
zoides armazenados quando nao ocorre transferencia de esperma¬ 
tozoide ou de fluido, a hipótese de que a ejaculaęao do segundo 
acasalamento desloca os espermatozoides armazenados esta in- 
correta. Em vez disso, parece que as femeas eliminam o esperma 
armazenado em resposta ao segundo acasalamento, talvez para 
permitir a substituięao dos espermatozoides armazenados que te- 
nham diminufdo a sua atividade por espermatozoides novos. 

Fonte: R. R. Snook e D.J Hosken, Sperm death and dumping in Drosophila, 
Naturę 428:939-941 (2004). 


Suponha que os machos do primeiro acasalamento possuam 
um alelo mutante para olhos pequenos. Qual o percentual de femeas 


que produziriam somente descendentes com olhos pequenos? 
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pois com outro, os pesąuisadores rastrearam o destino do 
esperma transferido na primeira cópula. Conforme mos- 
trado na Figura 46.8, as femeas desempenham um papel 
importante na determinaęao do resultado das multiplas 
cópulas. O processo pelo qual os gametas e os indmduos 
competem durante a reproduęao permanece uma area de 
pesąuisa interessante. 


REVISA0 DO CONCEITO 46.2 

1. Como a fertilizaęao interna facilita a vida no ambiente ter- 
restre? 

2. Quais mecanismos evoluiram nos animais com (a) fertilizaęao 
externa e (b) fertilizaęao interna que ajudaram a assegurar 
que a prole sobreviva ate a vida adulta? 

b BHEEBE3 Quais sao as funęóes compartilhadas 
e distintas do utero de um inseto e o ovario de uma planta 
com flores? (Ver Figura 38.4) 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


testiculos e mantida aproximadamente 2°C abaixo da 
temperatura do escroto, uma dobradura da parede do 
corpo. 

Os testiculos desenvolvem-se na cavidade abdomi- 
nal e descem para o escroto pouco antes do nascimento. 
Em muitos roedores, os testiculos ficam recolhidos na 
cavidade abdominal entre as epocas de reproduęao, in- 
terrompendo a maturaęao dos espermatozoides. Alguns 
mamiferos cuja temperatura do corpo e baixa o suficiente 
para permitir a maturaęao dos espermatozoides - como as 
baleias e os elefantes - retem os testiculos na cavidade ab¬ 
dominal durante todo o tempo. 

Ductos 

A partir do tubulo seminifero de um testiculo, o esper- 
matozoide passa para os tubos espiralados do epididimo. 
Nos humanos, demoram tres semanas para o esperma- 
tozoide percorrer os seis metros de comprimento desse 
duto, tempo em que os espermatozoides completam a 
maturaęao e tornam-se móveis. Durante a ejaculaęao, 


CONCEITO 46.3 

Os órgaos reprodutivos 
produzem e transportam os 
gametas 

Após comentar algumas das caracteristi- 
cas gerais da reproduęao animal, no res¬ 
tante do capitulo abordaremos os seres 
humanos, comeęando com a anatomia 
reprodutiva de cada sexo. 

Anatomia do sistema reprodutor 
masculino 

Os órgaos reprodutivos externos dos 
homens sao o escroto e o penis. Os ór¬ 
gaos reprodutivos internos consistem 
em gónadas que produzem tanto os 
espermatozoides quanto os hormónios 
reprodutivos, as glandulas acessórias 
que secretam produtos essenciais para a 
movimentaęao do espermatozoide, du- 
tos que conduzem o espermatozoide e 
glandulas secretoras (ver Figura 46.9). 

Testiculos 

As gónadas masculinas, ou testiculos, 
produzem espermatozoides em tubos 
altamente enrolados chamados de 
tubulos seminiferos. A maioria dos 
mamiferos produz espermatozoides 
propriamente apenas quando os testi¬ 
culos estao mais resfriados que o resto 
do corpo. Nos humanos e em muitos 
outros mamiferos, a temperatura dos 



Ducto 
ejaculatório 

Glandula 

prostata 

Glandula 

bulbouretral 


(Bexiga 

urinaria) 

Glandula 

prostata 

Glandula 

bulbouretral 

Tecido eretil 
do penis 

Vasos deferentes 

Epididimo 

Testiculos 


(Bexiga 

urinaria) 

(Ducto 

urinario) 

(Osso do 
pubis) 

Tecido 
eretil 


Escroto 


Prepucio 


> Penis 


A Figura 46.9 Anatomia reprodutiva do homem. Algumas estruturas nao reprodu- 
tivas estao indicadas entre parenteses para fins de orientaęao. 
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os espermatozoides sao impelidos de cada epididimo por 
meio de um duto muscular, o vaso deferente. Cada vaso 
deferente (um de cada epididimo) estende-se ao redor e 
atras da bexiga, onde encontram um duto da vesicula se- 
minal, formando o curto duto ejaculatório. Os dutos ejacu- 
latórios abrem-se na uretra, o tubo de saida para o sistema 
excretor e o reprodutor. A uretra percorre todo o penis e 
abre-se ao meio externo na ponta do penis. 

Glandulas acessórias 

Tres conjuntos de glandulas acessórias - as yesiculas 
seminais, a glandula prostatica e as glandulas bulbou- 
retrais - produzem secreęóes que se misturam com o 
espermatozoide para formar o semen, o fluido que e eja- 
culado. Duas yesiculas seminais contribuem com cerca 
de 60% do volume do semen. O fluido da yesicula semi- 
nal e espesso, amarelado e alcalino. Ele contem muco, o 
aęucar da frutose (que fornece a maioria da energia dos 
espermatozoides), urna enzima coaguladora, o acido as- 
córbico e reguladores locais chamados prostaglandinas 
(ver Capitulo 45). 

A glandula prostatica secreta seus produtos direta- 
mente na uretra por meio de pequenos dutos. Espesso e 
leitoso, o fluido dessas glandulas contem enzimas antico- 
aguladoras e citrato (nutriente para os espermatozoides). 
O aumento do tamanho benigno (nao canceroso) ocorre 
em mais de metade de todos os homens com idade supe¬ 
rior a 40 anos e em quase todos os homens com mais de 
70 anos. Alem disso, o cancer de prostata, que atinge mais 
frequentemente homens com mais de 65 anos, e um dos 
canceres humanos mais comuns. 

As glandulas bulbouretrais sao um par de pequenas 
glandulas ao longo da uretra abaixo da prostata. Antes da 
ejaculaęao, elas secretam um muco claro que neutraliza 
qualquer resfduo acido da urina remanescente na uretra. 
Existem evidencias de que o Hquido bulbouretral leva al- 
guns espermatozoides liberados antes da ejaculaęao, o que 
deve contribuir ao elevado fndice de ineficacia do metodo 
de coito interrompido para controle de natalidade. 

Penis 

O penis humano contem a uretra e tres cilindros de teci- 
do esponjoso eretil. Durante a excitaęao sexual, o tecido 
eretil enche-se de sangue das arterias. A medida que esse 
tecido enche-se, a elevaęao da pressao fecha as veias que 
drenam o penis, cansando assim o preenchimento com 
sangue. A ereęao resultante permite que o penis seja inse- 
rido na vagina. O consumo de alcool e de algumas drogas, 
os fatores emocionais e o envelhecimento podem causar 
certa inabilidade para ativar urna ereęao (disfunęao ere¬ 
til). Para individuos com disfunęao eretil de longo prazo, 
farmacos como o Viagra promovem a aęao yasodilatado- 
ra do regulador local óxido nitrico (NO; ver Capitulo 45); 
o relaxamento resultante da musculatura lisa dos vasos 
sanguineos do penis melhora o fluxo de sangue aos teci- 
dos ereteis. Apesar de todos os mamiferos dependerem 
da ereęao peniana para o acasalamento, o penis de guaxi- 


nins, morsas, baleias e muitos outros mamiferos tambem 
contem osso, o baculo, que enrijece ainda mais o penis 
para o acasalamento. 

O eixo principal do penis e coberto por urna pele re- 
lativamente fina. A cabeęa, ou glande, do penis tern urna 
camada externa muito mais fina e, por conseguinte, e mais 
sensivel a estimulaęao. A glande humana e coberta por 
urna dobra de pele chamada de prepucio, que pode ser re- 
movida por circuncisao. 

Anatomia do sistema reprodutor feminino 

As estruturas externas reprodutivas da mulher sao o clitó- 
ris e dois conjuntos de labios, que encobrem o clitóris e a 
abertura vaginal. Os órgaos internos consistem em gónadas, 
que produzem os óvulos e os hormónios reprodutivos, e um 
sistema de dutos e camaras, que recebem e transportam os 
gametas e abrigam o embriao e o feto (Figura 46.10). 

Ovarios 

As gónadas femininas sao um par de ovarios que flan- 
queiam o utero e sao sustentados em sua posięao na ca- 
yidade abdominal por ligamentos. A camada externa de 
cada ovario e preenchida com foliculos, que consistem em 
um oócito, um óvulo parcialmente desenvolvido, rodeado 
por celulas auxiliares. As celulas auxiliares circundantes 
nutrem e protegem o oócito durante grandę parte da sua 
formaęao e desenvolvimento. 

Tuba uterina e utero 

A tuba uterina, ou trompa de Falópio, estende-se do ute¬ 
ro ate urna abertura em forma de funil em cada ovario. 
As dimensóes desse tubo variam ao longo de sua extensao, 
com o diametro interior próximo do utero sendo tao fino 
quanto um fio de cabelo humano. Na ovulaęao, os cilios 
do tecido epitelial da tuba uterina auxiliam a captar o óvu- 
lo drenando liquido da cavidade corporal para dentro da 
tuba. Associados a contraęóes peristalticas da tuba, os ci¬ 
lios transportam o óvulo do ducto para o utero, tambem 
conhecido como ventre. O utero e um órgao muscular es¬ 
pesso que pode expandir-se durante a gravidez para aco- 
modar um feto de ate 4 kg. A camada interior do utero, o 
endometrio, e ricamente yascularizada. O colo do utero, 
chamado de cervice, abre-se na vagina. 

Vagina e vulva 

A vagina, camara muscular e elastica, e o local de inseręao 
do penis e deposięao do esperma durante a cópula. A va- 
gina, que tambem serve como canal de parto por onde o 
bebe passa para nascer, abre-se no exterior na vulva, o ter¬ 
mo coletivo para genitalia externa feminina. 

Um par de labios exteriores, espessos e carnudos, 
os labios maiores, circunda e protege o resto da vulva. 
A abertura yaginal e a abertura separada da uretra estao 
localizadas dentro da cavidade corporal delimitada por um 
par de pregas finas de pele, os labios menores. Um fino 
pedaęo de tecido chamado de himen cobre parcialmente a 
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▲ Figura 46.10 Anatomia reprodutiva da mulher. Algumas estruturas nao repro- 
dutivas estao indicadas entre parenteses para fins de orientaęao. 


res. Embora nao faęam parte do sistema 
reprodutivo, as glandulas mamarias fe- 
mininas sao importantes para a repro- 
duęao. Dentro das glandulas, peąuenos 
sacos de tecido epitelial secretam leite, 
que e drenado em urna serie de dutos 
que se abrem no mamiło. As mamas 
contem tecido conectivo e adiposo, alem 
das glandulas mamarias. O baixo nivel 
de estradiol nos homens limita o desen- 
volvimento de depósitos de gordura; por 
isso, as mamas dos homens geralmente 
permanecem pequenas. 


Gametogenese 

Com essa visao geral da anatomia em 
mente, voltamo-nos a gametogenese, que 
e a produęao de gametas. A Figura 46.11 
explora esse processo em homens e mu- 
lheres, destacando a semelhanęa entre a 
estrutura e a funęao das gónadas. 

A espermatogenese (a formaęao e 
o desenvolvimento do espermatozoide) 
e continua e proliferativa nos homens 
adultos. A divisao e a maturaęao celu- 
lares ocorrem nos tubulos seminiferos 
enrolados dentro dos dois testiculos, 
produzindo centenas de milhares de 
espermatozoides por dia. Para um uni- 
co espermatozoide, o processo dura em 
torno de 7 semanas do inicio ao firn. 

A oogenese, o desenvolvimento de 
oócitos maduros (óvulo), e um proces¬ 
so prolongado na mulher. Óvulos ima- 
turos formam-se no ovario do embriao 
feminino, mas nao completam seu de- 
senvolvimento por anos e, as vezes, por 
decadas. A espermatogenese difere do 
processo da oogenese em tres importan¬ 
tes aspectos: 


abertura da vagina humana ao nascimento e normalmen- 
te ate que a primeira relaęao sexual ou atividade fisica vi- 
gorosa rompa-o. Localizado acima dos labios menores, o 
clitóris consiste em um tecido eretil apoiando urna glande 
arredondada, ou cabeęa, coberta por urna pequena capa 
de pele, o prepucio. Durante a excitaęao sexual, o clitóris, 
a vagina e os labios menores preenchem-se de sangue e au- 
mentam de tamanho. Com muitas terminaęóes neryosas, 
o clitóris e um dos pontos mais sensiveis a estimulaęao se- 
xual. A excitaęao sexual tambem induz as glandulas vesti- 
bulares próximas da vagina a secretarem muco lubrifican- 
te, facilitando a relaęao sexual. 

Glandulas mamarias 

As glandulas mamarias estao presentes em ambos os se- 
xos, mas normalmente produzem leite apenas nas mulhe- 


Apenas na espermatogenese todos os quatro produtos 
da meiose formam gametas maduros. Na oogenese, 
a citocinese durante a meiose nao e igual, com quase 
todo o citoplasma segregado para urna unica celula- 
-filha. Essa celula grandę esta destinada a formar o 
óvulo; os outros produtos da meiose, celulas menores 
conhecidas como corpos polares, degeneram. 

A espermatogenese ocorre em toda a adolescencia 
ate a vida adulta. Em contrapartida, acredita-se que 
as divisóes mitóticas, que ocorrem na oogenese nas 
mulheres, sejam concluidas antes do nascimento, e a 
produęao de gametas maduros cessa por volta dos 50 
anos. 

A espermatogenese produz espermatozoides maduros 
a partir das celulas precursoras em sequencia continua, 
ao passo que a oogenese apresenta longas interrupęóes. 














T Figura 46.11 

a gametogenese humana 


Espermatogenese 

As celulas-tronco que originam os espermatozoides ficam si- 
tuadas perto da extremidade externa dos tubulos seminiferos. 
A progenię delas movimenta-se para dentro, a medida que 
passa aos estagios de espermatófito e espermatide, e os esper¬ 
matozoides sao liberados no lumen (cavidade preenchida de 
liquido) do tubulo. Os espermatozoides trafegam ao longo do 
tubulo dentro dos epididimos, onde se tornam móveis. 

As celulas-tronco sao originadas a partir da divisao e da 
diferenciaęao das celulas germinatiyas primordiais nos testi- 


culos embrionarios. Nos testiculos maduros, dividem-se por 
mitose para formar a espermatogónia, que por sua vez gera 
espermatófitos por mitose. Cada espermatófito da origem 
a quatro espermatides por meiose, reduzindo o numero de 
cromossomos de diploide (2 n = 46 em humanos) a haploide 
(n = 23). As espermatides passam por amplas mudanęas en- 
quanto se diferenciam, ate formar o espermatozoide. 


Celula germinativa primordial no embriao 



A estrutura de um espermatozoide e adequada a sua fun- 
ęao. Nos seres humanos, como na maioria das especies, urna 
cabeęa contendo o nucleo haplóide e derrubada com urna 
vesicula especial na extremidade, o acrossoma, que contem 
enzimas que irao auxiliar na penetraęao do esperma no ovo. 
Atras da cabeęa, muitas mitocóndrias (ou somente urna mi- 
tocóndria grandę em algumas especies) fornece ATP para o 
moyimento da cauda que e um flagelo. 

























Oogenese 


A oogenese inicia-se no embriao feminino com a produęao 
da oogónia, a partir das celulas germinativas primordiais. 
A oogónia divide-se por mitose para gerar celulas que iniciam 
a meiose, mas cessam o processo em prófase I antes do nas- 
cimento. Essas celulas mantem seu desenvolvimento em re- 
pouso, que sao os oócitos primarios, que se situam dentro 
de um pequeno foliculo, urna cavidade forrada com celulas de 
proteęao. No nascimento, os dois ovarios juntos contem cerca 
de 1 a 2 milhóes de oócitos primarios, e cerca de 500 alcanęam 
a maturaęao completa entre a puberdade e a menopausa. 


Ate onde se sabe, as mulheres nascem com todos os oóci¬ 
tos primarios que terao durante a vida. Vale ressaltar, entre- 
tanto, que urna conclusao similar envolvendo a maioria dos 
outros mamiferos foi anulada, em 2004, quando pesquisado- 
res descobriram que os ovarios de um camundongo adulto 
contem oogónias em multiplicaęao que se tornam oócitos. 
Se o mesmo for provado para os humanos, provavelmente o 
notavel declinio na fertilidade que ocorre nas mulheres com o 
passar dos anos resulta tanto da depleęao da oogónia quanto 
da degeneraęao dos oócitos por enyelhecimento. 


Celula germinativa primordial 

^^ Divisóes mitóticas 
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_ Oócito 
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0 
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Oócito secundario, 

mantido em metafase da 
meiose II 


Ovulaęao, entrada do espermatozoide 



Segundo 
corpo (V 
polar 


Suponha que voce esteja analisando o 
DNA dos corpos polares formados durante a ooge¬ 
nese humana. Se a mulher que produziu o oócito 
tem uma mutaęao em um gene conhecido de urna 
doenęa, a analise do DNA dos corpos polares permiti- 
ria que voce interferisse para que a mutaęao nao esti- 
vesse presente no oócito maduro? Explique. 



Oócito 

secundario ovulado 




Ovario 


Foliculo 


Iniciando na puberdade, o hormónio folicu- 
lo-estimulante (FSH) periodicamente estimula 
um pequeno grupo de foliculos a retomar o cres- 
cimento e o desenvolvimento. Em geral, apenas 
um foliculo matura-se completamente por mes, 
com o seu oócito primario completando a meio¬ 
se I. A segunda divisao meiótica inicia-se, mas 
interrompe-se na metafase. Assim, mantidos 
em meiose II, o oócito secundario e liberado 
na ovulaęao, por ocasiao da abertura do foliculo. 
Apenas se um espermatozoide penetrar no oó¬ 
cito a meiose II e retomada. (Em outras especies 
animais, o espermatozoide deve entrar no oócito 
no mesmo estagio, anterior ou posteriormente.) 
Cada uma das divisóes meióticas envolve citoci- 
neses diferentes, com as menores celulas tornan- 
do-se corpos polares que, por firn, degeneram-se 
(o primeiro corpo polar pode ou nao dividir- 
-se novamente). Assim, o produto funcional da 
oogenese completa e um unico óvulo maduro 
contendo a cabeęa de um espermatozoide. Fer- 
tilizaęao e definida estritamente como a fusao do 
nucleo haploide do espermatozoide e do oócito 
secundario, apesar de, muitas vezes, o termo ser 
utilizado erroneamente para significar a entrada 
da cabeęa do espermatozoide no óvulo. 

O foliculo rompido restante após a ovula- 
ęao desenvolve-se em corpo luteo. O corpo luteo 
secreta estradiol assim como progesterona, um 
hormónio que auxilia a manter o revestimento 
uterino durante a gravidez. Se o óvulo nao for 
fertilizado, o corpo luteo degenera-se, e um novo 
foliculo amadurece durante o próximo ciclo. 
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REVISAO DO CONCEITO 46.3 


1 . 

2 . 


3. 


Por que o uso frequente de banheira com agua quente torna¬ 
da mais dificil para um casal conceber um filho? 


Muitas vezes, o processo de oogenese e descrito como a 
produęao de óvulos haploides por meiose, mas em alguns 
animais, incluindo os humanos, essa nao e urna descrięao 
inteiramente exata. Explique. 


Se cada vaso deferente em um homem foi selado 
cirurgicamente, quais mudanęas voce esperaria na resposta 
sexual e na ejaculaęao? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 46.4 

A interaęao de hormónios tróficos e sexuais 
reguła a reproduęao dos mamiferos 

Tanto nos homens ąuanto nas mulheres, as aęóes coor- 
denadas dos hormónios de hipotalamo, adeno-hipófise e 
gónadas regulam a reproduęao. O hipotalamo secreta o 
hormónio liberador de gonadotrofina (GnRH), que induz 
a adeno-hipófise a secretar as gonadotrofinas, o hormónio 
foliculo-estimulante (FSH) e o hormónio luteinizante 
(LH) (ver Figura 45.15). O FSH e o LH sao hormónios tró¬ 
ficos, ou seja, regulam a atividade das celulas endócrinas, 
ou glandulas. Elas sao chamadas de gonadotrofinas porąue 
agem nas gónadas masculinas e femininas e dao suporte a 
gametogenese, em parte por meio da estimulaęao da pro¬ 
duęao do hormónio sexual. 

Os principais hormónios sexuais sao esteroides. Eles 
consistem em androgenios, principalmente testosterona; 
estrogenios, principalmente estradiol; e progesterona. 
Homens e mulheres diferem na concentraęao plasmatica 
de hormónios em particular. Os niveis de testosterona sao 
aproximadamente dez vezes maiores nos homens do que 
nas mulheres. Em contrapartida, os mveis de estradiol sao 
cerca de dez vezes mais elevados nas mulheres do que nos 
homens; as mulheres tambem produzem progesterona. As 
gónadas sao a principal fonte dos hormónios sexuais, com 
montantes muito menores sendo produzidos pelas glandu¬ 
las suprarrenais. 

Como as gonadotrofinas, os hormónios sexuais regu¬ 
lam a gametogenese direta e indiretamente, mas tambem 
apresentam outras aęóes. Por exemplo, os androgenios 
sao responsaveis pelos sons territoriais de passaros ma- 
chos e do comportamento de cortejo de lagartos machos 
(Figura 46.12). Nos embrióes humanos, os androgenios 
promovem o aparecimento das caracteristicas sexuais pri- 
marias nos homens, as estruturas diretamente envolvidas 
na reproduęao. Isso inclui as yesiculas seminais e os dutos 
associados, bem como as estruturas reprodutivas exter- 
nas. No Exerdcio de Habilidades Cientificas, voce pode 
interpretar os resultados de um experimento investigativo 
sobre o desenvolvimento das estruturas reprodutivas nos 
mamiferos. 



▲ Figura 46.12 Anatomia e comportamento de um lagarto 
macho androgenio-dependente. Um macho anole (Norops or- 
toni) estende sua papada, uma dobra de pele colorida e brilhan- 
te sob a garganta. A testosterona e necessaria para que a papada 
desenvolva-se e para que o macho mostre sua dobra de pele para 
atrair companheiras e defender território. 


Na puberdade, os hormónios sexuais masculinos e 
femininos induzem a formaęao das caracteristicas sexuais 
secundarias, as diferenęas fisicas e comportamentais en- 
tre os homens e as mulheres que nao estao diretamente 
relacionadas ao seu sistema reprodutivo. Em homens, 
os androgenios causam mudanęa na voz, crescimen- 
to de pelos faciais e pubianos, assim como um aumento 
na agressividade. Os estrogenios, da mesma forma, tern 
multiplos efeitos nas mulheres. Na puberdade, o estradiol 
estimula o desenvolvimento das mamas e pelos pubianos. 
O estradiol tambem influencia o comportamento sexual 
feminino, induz a deposięao de gordura nas mamas e nos 
quadris, aumenta a retenęao de liquidos e altera o meta- 
bolismo do calcio. 

Agora abordaremos os papeis das gonadotrofinas e 
dos hormónios sexuais na gametogenese, iniciando pelos 
homens. 

Controle hormonal do sistema reprodutor masculino 

O FSH e o LH, liberados pela adeno-hipófise em resposta 
ao GnRH secretado pela hipófise, regulam a espermatoge- 
nese por meio dos diferentes tipos celulares nos testiculos 
(Figura 46.13). O FSH estimula as celulas de Sertoli, loca- 
lizadas dentro dos tubulos seminiferos, a nutrir o desen- 
volvimento dos espermatozoides (ver Figura 46.11). Com 
a aęao do LH, as celulas de Leydig, localizadas no tecido 
conectivo entre os tubulos, produzem testosterona e ou- 
tros androgenios, que promovem a espermatogenese nos 
tubulos. 

Dois mecanismos de retroalimentaęao negativa con- 
trolam a produęao dos hormónios sexuais masculinos 
(ver Figura 46.13). A testosterona reguła os niveis plasmati- 
cos de GnRH, FSH e LH por meio de efeitos inibitórios no 
hipotalamo e na adeno-hipófise. Alem disso, a inibina, hor¬ 
mónio que nos homens e produzido pelas celulas de Sertoli, 
age na glandula adeno-hipófise para reduzir a secreęao de 
FSH. Juntos, esses circuitos de retroalimentaęao negativa 
mantem os niyeis de androgenios nos niveis normais. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Fazendo inferencias e delineando um experimento 


Que papel os hormónios exercem para determinar se 
um mamifero sera macho ou femea? Nos mamiferos nao 
produtores de ovos, as femeas tem dois cromossomos X, enquanto 
os machos tem um cromossomo X e um cromossomo Y. Na decada 
de 1940, o fisiologista frances Alfred Jost questionava-se se o de- 
senvolvimento dos embrióes de mamiferos em femeas ou machos 
de acordo com seu conjunto de cromossomos ditava a forma que os 
hormónios seriam produzidos pelas gónadas. Neste exercicio, voce 
interpretara os resultados de um experimento realizado por Jost 
para responder essa questao. 

Como o experimento foi realizado Trabalhando com embri¬ 
óes de coelhos ainda no utero da mae em estagios anteriores em 
que a determinaęao do sexo seja observavel, Jost removia cirurgica- 
mente de cada embriao a poręao que se tornaria ovarios ou testi- 
culos. Quando os filhotes de coelhos nasciam, ele observava o sexo 
cromossómico associado as suas estruturas genitais para determinar 
se eram machos ou femeas. 


Dados do experimento 


Conjunto 

cromossómico 

Aparencia da genitalia 

Sem cirurgia 

Gonada embrionaria 
removida 

XY (macho) 

Macho 

Femea 

XX (femea) 

Femea 

Femea 


As celulas de Leydig tem outros papeis alem de 
produzir testosterona. De fato, elas secretam ąuantida- 
des menores de outros varios hormónios e reguladores 
locais, incluindo ocitocina, renina, angiotensina, fator 
de liberaęao de corticotrofina, fatores de crescimento e 
prostaglandinas. Esses sinais coordenam a atividade da 
reproduęao com crescimento, metabolismo, homeostase 
e comportamento. 



Interprete os dados 

1. Este experimento e um exemplo de abordagem cientifica em 
que os cientistas inferem como alguma coisa funciona nor- 
malmente com base no que ocorre quando o processo normal 
e bloqueado. Qual processo normal foi bloqueado no experi- 
mento de Jost? A partir dos resultados, qual inferencia voce 
pode fazer sobre o papel das gónadas no controle do desen- 
volvimento da genitalia dos mamiferos? 

2. Os dados do experimento de Jost poderiam ser explicados se 
algum aspecto da cirurgia alem da remoęao das gónadas tiver 
causado o desenvolvimento da genitalia feminina. Se voce fos- 
se repetir o experimento de Jost, como voce testaria a validade 
de urna explanaęao como essa? 

3. Qual resultado Jost teria obtido se o desenvolvimento das fe¬ 
meas tambem necessitasse de um sinal vindo das gónadas? 

4. Delineie outro experimento para determinar se o sinal que 
controla o desenvolvimento dos machos e um hormónio. Cer- 
tifique-se de identificar sua hipótese, predięao, piano de coleta 
de dados e controles. 

Fonte: A. Jost, Recherches sur la differenciation sexuelle de l'embryon 
de lapin (Studies on the sexual differentiation of the rabbit embryo), 
Archives d'Anatomie Microscopique et de Morphologie Experimentale 
36:271-316(1947). 


Controle hormonal dos ciclos reprodutivos 
femininos 

Enąuanto os homens produzem espermatozoides con- 
tinuamente, as mulheres produzem óvulos em ciclos. 
A ovulaęao ocorre apenas após o endometrio (revesti- 
mento do utero) ter comeęado a espessar-se e desenvolver 
forte aporte sanguineo, preparando o utero para a possi- 
vel implantaęao de um embriao. Se a gravidez nao ocorre, 
o revestimento uterino descama, e outro ciclo inicia-se. 
A descamaęao cielica do endometrio do utero, processo 
que ocorre em um fluxo do colo do utero ate a vagina, e 
chamada de menstruaęao. 

Existem dois ciclos reprodutivos fortemente associa- 
dos nas mulheres. O termo ciclo menstrual refere-se es- 
pecificamente as mudanęas que ocorrem cerca de urna 
vez por mes no utero; no entanto tambem e chamado de 
ciclo uterino. As mudanęas ciclicas no utero sao controla- 
das pelo ciclo ovariano, eventos ciclicos que ocorrem nos 
ovarios. Assim, o ciclo reprodutivo das mulheres e na rea- 
lidade um ciclo integrado envolvendo dois órgaos, o utero 
e os ovarios. 

Os ciclos menstruais duram em media 28 dias (com 
yariaęóes no ciclo, gira em torno de 20 a 40 dias). A ativida- 
de hormonal liga dois ciclos, sineronizando o crescimento 
do foliculo ovariano e a ovulaęao com o estabelecimento 
do revestimento uterino que poderia dar suporte ao desen- 
volvimento embrionario. 
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A Figura 46.14 explica os princi- 
pais eventos dos ciclos reprodutivos 
femininos, ilustrando a intima coor- 
denaęao entre os diferentes tecidos do 
corpo. 

0 ciclo ovariano 

O ciclo ovariano inicia-se Q com a li¬ 
beraęao do GnRH a partir do hipotala- 
mo, que estimula a adeno-hipófise a 0 
secretar peąuenas ąuantidades de FSH 
e LH. 0 O hormónio foliculo-estimu- 
lante (como o nome indica) estimula o 
crescimento do foliculo, auxiliado pelo 
LH, e © as celulas do foliculo em cres¬ 
cimento comeęam a produzir estradiol 
Ocorre urna liberaęao lenta do estradiol 
durante a maioria da fasę folicular , a 
parte do ciclo ovariano em que o foli¬ 
culo cresce e o oócito amadurece. (Mui- 
tos foliculos comeęam a crescer a cada 
ciclo, mas, normalmente, apenas um 
amadurece; os outros se desintegram.) 
Os baixos niveis de estradiol inibem a 
secreęao dos hormónios hipofisarios, 
mantendo os niveis de FSH e de LH re- 
lativamente baixos. Durante essa por- 
ęao do ciclo, a regulaęao do controle 
hormonal da reproduęao assemelha-se 
muito com a regulaęao observada nos 
homens. 

0 Quando a secreęao do estradiol 
pelo foliculo em crescimento comeęa 
a acelerar, 0 os niveis de FSH e de LH 
aumentam rapidamente. Por que? En- 
quanto o baixo nivel de estradiol inibe 
a secreęao de gonadotrofinas hipofisa- 
rias, a elevada concentraęao tern o efei- 
to oposto: estimula a secreęao de gona- 
dotrofina levando o hipotalamo a elevar 
a liberaęao de GnRH. Urna concentra¬ 
ęao elevada de estradiol tambem eleva 
a sensibilidade ao GnRH das celulas li- 
beradoras de LH na hipófise, resultando 
na elevaęao dos niveis de LH. 

0 O foliculo em maturaęao, con- 
tendo urna cavidade preenchida por 
liquido, aumenta formando urna protu- 
berancia na superficie do ovario. A fasę 
folicular acaba com a ovulaęao, cerca de 
um dia após o aparecimento do LH. Em 
resposta a ambos os estimulos, ao FSH 
e ao pico dos niveis de LH, o foliculo e 
a parede adjacente do ovario rompem- 
-se, liberando o oócito secundario. No 
momento, ou próximo ao momento da 
ovulaęao, as mulheres, algumas vezes, 
sentem urna dor caracteristica na parte 


(a) Controle do hipotalamo 

Hipotalamo 
Q GnRH 

Adeno-hipófise 


H 1 


Inibido pela combinaęao de 
estradiol e progesterona 
Estimulado por altos niveis 
de estradiol 


Inibida por baixos niveis de 
estradiol 


LH 



Hormónios ovarianos 
no sangue 

©/ 

i 'Elevaęao causa 
o pico de LH 
| (ver0) j 

\ 1 w 



Estradiol 


1 s 

© 

© 

i i luycoiciui ia 

- 1* - 1 - 




(d) 


Nfvel de estradiol 
muito baixo 


Ciclo uterino (menstrual) 


I promovem o 
I espessamento do 
♦ endometrio 


Endometrio 




■u 

X ł 


Fasę de fluxo menstrual Fasę proliferativa 


5 i 

Q 0 


10 


i i 

14 15 


Fasę secretora 

i 

20 


25 


28 


▲ Figura 46.14 Os ciclos reprodutivos de urna mulher. Esta figura mostra como (c) 
o ciclo ovariano e (e) e o ciclo uterino (menstrual) sao regulados por mudanęas nos nh/eis 
hormonais no sangue, representado em partes (a), (b) e (d). A escala de tempo no topo da 
figura aplica-se as partes (b)-(e). 
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inferior do abdome, no mesmo lado do ovario em que o oó- 
cito foi liberado. 

A fasę lutea do ciclo ovariano segue a ovulaęao. 
© O hormónio luteinizante estimula o tecido folicular dei- 
xado no ovario a transforma-se em corpo luteo, uma estru- 
tura glandular. Sob estimulaęao continua pelo LH, o corpo 
luteo secreta progesterona e estradiol, que em combinaęao 
exerce retroalimentaęao negativa no hipotalamo e na hipó¬ 
fise. Essa retroalimentaęao reduz a secreęao de LH e FSH a 
niveis realmente baixos, evitando que um novo óvulo seja 
maturado quando a gravidez possa ja estar em andamento. 

Se a gravidez nao ocorre, os baixos niveis de gonado- 
trofina no finał da fasę lutea fazem o corpo luteo desinte- 
grar-se, desencadeando um declinio acentuado na concen- 
traęao de estradiol e de progesterona. A diminuięao dos 
niveis dos hormónios esteroides ovarianos libera o hipo¬ 
talamo e a hipófise dos efeitos da retroalimentaęao nega- 
tiva. A hipófise pode, entao, comeęar a secretar FSH su- 
ficiente para estimular o crescimento de um novo foliculo 
no ovario, iniciando o próximo ciclo ovariano. 

0 ciclo uterino (menstrual) 

Antes da ovulaęao, os hormónios esteroides ovarianos esti- 
mulam o utero a preparar-se para receber o embriao. A se¬ 
creęao de estradiol em quantidades crescentes pelo foliculo 
em crescimento sinaliza o espessamento do endometrio. 
Dessa forma, a fasę folicular do ciclo ovariano e coordenada 
com a fasę proliferativa do ciclo uterino. Após a ovulaęao, 
O o estradiol e a progesterona secretados pelo corpo luteo 
estimulam a manutenęao e o posterior desenvolvimento do 
revestimento uterino, incluindo alargamento das arterias e 
crescimento das glandulas do endometrio. Essas glandulas 
secretam um liquido nutriente que pode manter um em¬ 
briao precoce antes mesmo de ele implantar-se no revesti- 
mento uterino. Assim, a fasę lutea do ciclo ovariano e coor¬ 
denada com a fasę secretora do ciclo uterino. 

Se um embriao nao tiver se implantado no endometrio 
ate o finał da fasę secretora, o corpo luteo desintegra-se. 
A rapida queda (Q) nos niveis dos hormónios ovarianos 
leva a constrięao das arterias do endometrio. Privado de 
circulaęao, o revestimento uterino desintegra-se em sua 
maior parte, eliminando sangue junto com tecido endo- 
metrial e liquido. O resultado e a menstruaęao - a fasę de 
fluxo menstrual do ciclo uterino. Durante essa fasę, que 
geralmente dura poucos dias, um novo grupo de foliculos 
ovarianos comeęa a crescer. Por conyenęao, o primeiro dia 
de fluxo menstrual e designado o dia 1 do novo ciclo ute¬ 
rino (e ovariano). 

Cerca de 7% das mulheres em idade fertil sofrem de 
um disturbio chamado de endometriose, em que algumas 
celulas do revestimento uterino migram para um local 
anormal no abdome, ou local ectópico (do grego, ektopos , 
fora de lugar). Após terem migrado para um local como 
oviduto, ovario ou intestino grosso, o tecido ectópico 
responde aos hormónios na corrente sanguinea. Como o 
endometrio uterino, o tecido ectópico incha e descama 
durante cada ciclo ovariano, resultando em dor pelvica e 
sangramentos para dentro do abdome. Pesquisadores ain- 


da nao determinaram porque a endometriose ocorre, mas 
terapia hormonal ou cirurgia podem ser usadas para dimi- 
nuir o desconforto. 

Menopausa 

Após aproximadamente 500 ciclos, a mulher entra na me¬ 
nopausa, o firn da ovulaęao e da menstruaęao. Em geral, 
a menopausa ocorre entre os 46 e 54 anos. Durante esse 
interyalo, os ovarios perdem sensibilidade ao FSH e ao LH, 
resultando no declinio da produęao de estradiol. 

A menopausa e um fenómeno incomum. Na maioria 
das outras especies, femeas e machos podem reproduzir- 
-se por toda a vida. Existe uma explicaęao evolucionaria 
para a menopausa? Uma hipótese intrigante propóe que 
durante o inicio da evoluęao humana, entrar na meno¬ 
pausa depois de ter varios filhos permitiria a mae cuidar 
melhor de seus filhos e netos, aumentando, assim, as chan- 
ces de sobrevivencia dos indmduos que compartilhassem 
muitos de seus genes. 

Ciclos menstruais versus ciclos estrais 

Nas femeas dos mamiferos, o endometrio engrossa antes 
da ovulaęao, mas apenas em humanos e alguns outros pri- 
matas tern ciclo menstrual. Outros mamiferos tern ciclos 
estrais, nos quais, na falta da gravidez, o utero reabsorye 
o endometrio e nenhum fluxo intenso de fluidos ocorre. 
Embora as mulheres sejam capazes de realizar a atividade 
sexual durante o ciclo menstrual, mamiferos com ciclos es¬ 
trais geralmente copulam apenas no periodo próximo da 
ovulaęao. Esse periodo, chamado de cio ou estro (do la- 
tim oestrus , frenesi, paixao), e o unico momento em que 
a femea e receptiva ao acasalamento. Em ingles, um dos 
termos que designa o estro e heat (calor) e, de fato, a tem¬ 
peratura feminina aumenta ligeiramente. 

A duraęao e a frequencia dos ciclos reprodutivos va- 
riam muito entre os mamiferos. Os ursos e os lobos apre- 
sentam um cio por ano; os elefantes apresentam muitos. 
Os ratos tern cios ao longo do ano, cada um durando so- 
mente cinco dias. 

Resposta sexual humana 

A excitaęao sexual nos humanos e complexa, envolvendo 
uma yariedade de fatores psicológicos e fisicos. Apesar de 
as estruturas reprodutivas das mulheres e dos homens di- 
ferirem na aparencia, algumas apresentam funęao seme- 
lhante na excitaęao, refletindo a origem evolutiva compar- 
tilhada por eles. Por exemplo, o mesmo tecido embrionario 
origina o escroto e os labios maiores, a pele do penis e dos 
labios menores, a glande do penis e do clitóris. Alem dis- 
so, o padrao geral da resposta sexual humana e semelhante 
em homens e mulheres. Dois tipos de reaęao psicológica 
predominam em ambos os sexos: vasocongestao, o preen- 
chimento de tecidos com sangue, e miotonia, aumento da 
tensao muscular. 

O ciclo de resposta sexual pode ser dividido em quatro 
fases: excitaęao, plató, orgasmo e resoluęao. Uma funęao 
importante da fasę excitatória e preparar a yagina e o penis 
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para o coito (relaęao sexual). Durante essa fasę, a vasocon- 
gestao e particularmente evidente na ereęao do penis e do 
clitóris e no aumento dos testiculos, labios e das mamas. 
A vagina lubrifica-se, e ocorre a miotonia, evidente na ere¬ 
ęao dos mamiłoś ou tensao dos membros. 

Na fasę do plató, as respostas sexuais continuam como 
resultado da estimulaęao continua da genitalia. Nas mu- 
lheres, o teręo externo da vagina torna-se vasocongestio- 
nado, enąuanto os dois teręos internos expandem-se ligei- 
ramente. Essa mudanęa, aliada com a elevaęao do utero, 
forma urna depressao para receber o esperma no fundo da 
vagina. A respiraęao e a freąuencia cardiaca aumentam, 
alcanęando, algumas vezes, a 150 batimentos por minuto 
- nao só em resposta ao esforęo fisico da atividade sexual, 
mas tambem como reaęao involuntaria por estimulaęao do 
sistema nervoso autónomo (ver Figura 49.9). 

O orgasmo e caracterizado pelo ritmo, contraęóes in- 
yoluntarias das estruturas reprodutivas em ambos os se- 
xos. O orgasmo masculino tern dois estagios. O primeiro, 
a emissao, ocorre ąuando as glandulas e os dutos do trato 
reprodutivo contraem-se foręando o semen para dentro 
da uretra. A expulsao, ou ejaculaęao, ocorre ąuando a 
uretra se contrai e o semen e expelido. Durante o orgas¬ 
mo feminino, o utero e a vagina externa contraem, mas 
os primeiros dois teręos da vagina nao. O orgasmo, a fasę 
mais curta do ciclo de resposta sexual, geralmente dura 
apenas poucos segundos. Em ambos os sexos, as con¬ 
traęóes ocorrem em intervalos de cerca de 0,8 segundo 
e envolvem tambem o esfincter anal e muitos musculos 
do abdome. 

A fasę de resoluęao completa o ciclo e reverte as res¬ 
postas dos estagios iniciais. Os órgaos vasocongestionados 
retornam ao tamanho e cor normais, e os musculos rela- 
xam. A maioria dessas mudanęas completa-se em cinco 
minutos, mas algumas podem levar urna hora. Após o or¬ 
gasmo, o homem geralmente entra no periodo refratario, 
com duraęao de poucos minutos a horas, ąuando a ereęao 
e o orgasmo nao podem ser ativados. As mulheres nao tern 
periodo refratario, possibilitando orgasmos multiplos em 
um curto periodo de tempo. 


REVISAO DO CONCEITO 46.4 


1. Como as funęóes do FSH e do LH nas mulheres e nos homens 
sao semelhantes? 


2 . 

3. 

4. 


Como o cio difere do ciclo menstrual? Em quais animais os 
dois tipos de ciclo sao encontrados? 


immn Se urna mulher comeęar a tomar estradiol e pro- 
gesterona imediatamente após o inicio de um novo ciclo 
menstrual, como a ovulaęao sera afetada? Explique. 


ilmu.him.im A coordenaęao de eventos e caracte- 
ristica do ciclo reprodutivo humano feminino e do ciclo de 
replicaęao do RNA de um vfrus (ver Figura 19.7). Qual e a 
natureza da coordenaęao de cada um desses ciclos? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 46.5 

Nos mamiferos placentarios, um embriao 
desenvolve-se completamente dentro do 
utero da mae 

Após conhecer os ciclos ovariano e uterino das mulheres, 
focalizamos agora a reproduęao em si, iniciando com os 
eventos que transformam um óvulo em embriao em de- 
senvolvimento. 


Concepęao, desenvolvimento embrionario e 
nascimento 

Durante a cópula humana, o homem libera 2 a 5 mL de 
semen contendo centenas de milhares de espermatozoides. 
Na primeira ejaculaęao, o semen coagula, o que aparente- 
mente mantem a ejaculaęao no local ate que o espermato- 
zoide alcance o colo do utero. Logo em seguida, anticoagu- 
lantes liąuefazem o semen, e os espermatozoides nadam 
pelo utero ate os ovidutos. A fertilizaęao - tambem cha- 
mada de concepęao nos seres humanos - ocorre ąuando o 
espermatozoide fusiona com um óvulo (oócito maduro) no 
oviduto (Figura 46.15). 



Clivagem (divisao celular) 
inicia a tuba uterina assim 
que o embriao e movido 
ate o utero por 
peristaltismo e 
movimentos ciliares. 


Q Fertilizaęao ocorre: um 
espermatozoide entra no oócito; 
a meiose do oócito completa-se; 
ęe o nucleo do oócito e o 
espermatozoide 
fusionam-se, 
produzindo 
um zigoto. 


Endometrio 


©Ovulaęao libera um 
oócito secundario, que 
entra na tuba uterina. 


©Clivagem continua. No 
momento em que o embriao 
chega ao utero, ele e urna 
bola de celulas. Flutua no 
utero por muitos dias, 
nutrido por 
secreęóes do 
endometrio, e 
torna-se um 
blastocisto. 



00 blastocisto implanta-se 
no endometrio cerca 
de 7 dias após a 
concepęao. ą 



Ł Figura 46.15 Formaęao de um zigoto humano e eventos iniciais pós-fertilizaęao. 
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O zigoto inicia uma serie de divisóes celulares chama- 
da de clivagem, cerca de 24 horas após a fertilizaęao, e após 
ąuatro dias mais produz o blastocisto, uma esfera de celu- 
las ao redor de uma cavidade central Poucos dias após, o 
embriao implanta-se no endometrio do utero. A condięao 
de abrigar um ou mais embrióes no utero e chamada de 
gravidez, ou gestaęao. A gravidez humana dura em media 
266 dias (38 semanas) da fertilizaęao do óvulo, ou 40 sema- 
nas do inicio do ultimo ciclo menstrual Em comparaęao, 
a gestaęao dura em media 21 dias na maioria dos roedo- 
res, 270 dias nas vacas e mais de 600 dias nos elefantes. 
Os aproximadamente nove meses da gestaęao humana sao 
divididos em tres trimestres de igual duraęao. 

Primeiro trimestre 

Durante o primeiro trimestre, o embriao implantado se- 
creta hormónios que sinalizam sua presenęa e regulam o 
sistema reprodutivo da mae. Um hormónio embrionario, 
gonadotrofina coriónica humana (hCG), atua como o LH 
secretado pela hipófise ao manter a secreęao de progeste- 
rona e estrogenios pelo corpo luteo durante os primeiros 
meses da gestaęao. O hCG passa do sangue materno para 
a urina, onde pode ser detectado pela maioria dos testes 
rapidos de grayidez. 


Nem todos os embrióes sao capazes de completar o 
desenvolvimento. Muitos abortos espontaneos ocorrem 
como resultado de anormalidades nos cromossomos ou 
no desenvolvimento. Raramente, um óvulo fertilizado 
implanta-se no oviduto (trompa de falópio), resultando na 
gestaęao tubaria ou ectópica. Essas gestaęóes nao podem 
ser mantidas e podem romper o oviduto, resultando em 
hemorragia interna grave. O risco da grayidez ectópica 
aumenta se o oviduto ja foi lesionado por infecęóes bacte- 
rianas resultantes do parto, de procedimentos medicos, ou 
por doenęas sexualmente transmissiveis. 

Durante suas primeiras 2 a 4 semanas de desenvolvi- 
mento, o embriao obtem nutrientes diretamente do en¬ 
dometrio. Nesse meio tempo, a camada externa do blas¬ 
tocisto, que e chamada de trofoblasto, cresce para fora e 
associa-se ao endometrio, por firn, auxiliando a formar a 
placenta. Esse órgao em formato de disco, com vasos em- 
brionarios e vasos maternos, pode pesar cerca de 1 kg ao 
nascimento. A difusao de materiał entre os sistemas circu- 
latório materno e embrionario fornece nutrientes, prote- 
ęao imune e trocas gasosas, alem de remover os residuos 
metabólicos do embriao. O sangue vindo do embriao viaja 
ate a placenta por meio de arterias do cordao umbilical e 
retorna pela veia umbilical (Figura 46.16). 


Placenta 



Pearson Education, Inc. 



Poręao materna 
da placenta 


Cordao umbilical 


Poręao fetal da 
placenta (córion) 


fetal fetal 

Cordao umbilical- 


Arteria umbilical 
Veia umbilical 


Arterias — 
maternas 


Veias 

maternas 


Vilosidade 


coriónica 
contendo 
capilares fetais 


Sangue - 
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Ł Figura 46.16 Circulaęao placenta- 
ria. Da 4 a semana de desenvolvimento ate 
o nascimento, a placenta, uma combina- 
ęao de tecidos maternais e embrionarios, 
transporta nutrientes, gases respiratórios e 
residuos entre o embriao e a mae. O san¬ 
gue materno entra na placenta por arterias, 
flutua por poęas de sangue no endometrio 
e sai pelas veias. O sangue embrionario ou 


fetal, que permanece nos vasos, entra na 
placenta pelas arterias e passa por capila¬ 
res em vilosidades coriónicas tipo dedos, 
onde o oxigenio e os nutrientes sao arma- 
zenados. O sangue fetal deixa a placenta 
por veias retornando para o feto. Materiais 
sao trocados por difusao, transporte ativo e 
absoręao seletiva entre o leito dos capilares 
fetais e as poęas de sangue maternal. 


| Em um raro disturbio genetico, a au- 
sencia de uma enzima em particular leva 
a o a u mento da produęao de testosterona. 
Quando o feto tern esse disturbio, a mae 
desenvolve um padrao masculino de pe- 
los corporais durante a gestaęao. Expligue 
por gue. 
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Ocasionalmente, um embriao divide-se no primei- 
ro mes de gestaęao, resultando em gemeos identicos, ou 
monozigóticos (um óvulo). Gemeos fraternos, ou dizigóti - 
cos , surgem de maneira bastante diferente: dois foliculos 
maturam-se em um unico ciclo, após a fertilizaęao e a im- 
plantaęao independentes de dois embrióes geneticamente 
diferentes. 

O primeiro trimestre e o periodo principal da or- 
ganogenese, o desenvolvimento dos órgaos do corpo 
(Figura 46.17a). Durante a organogenese, o embriao e 
particularmente suscetivel a danos. Por exemplo, o alcool 
que passa pela placenta e atinge o sistema nervoso central 
em desenvolvimento do embriao podendo causar a sindro- 
me do alcool fatal, disturbio que pode resultar em deficien- 
cia intelectual e outros problemas congenitos. O coraęao 
comeęa a bater a partir da 4 a semana; urna batida cardiaca 
pode ser detectada na 8 a -10 a semana. Na 8 a semana, todas 
as estruturas principais do adulto estao presentes de forma 
rudimentar, e o embriao e chamado de feto. Ao finał do 
primeiro trimestre, o feto, apesar de totalmente diferencia- 
do, tern apenas 5 cm de comprimento. 

Simultaneamente, altos mveis de progesterona trazem 
rapidas mudanęas na mae: o muco no colo do utero forma 
um tampao que protege contra infecęóes, a parte materna 
da placenta cresce, as mamas e o utero aumentam, e tan- 
to a ovulaęao quanto o ciclo menstrual cessam. Cerca de 


tres quartos de todas as gestantes sentem nauseas, popu- 
larmente conhecidas como “enjoo matinal”, durante o pri¬ 
meiro trimestre. 

Segundo e terceiro trimestres 

Durante o segundo trimestre, o feto cresce cerca de 30 
cm em comprimento e e muito ativo (Figura 46.17b e c). 
A mae pode sentir os movimentos do feto a partir do pri¬ 
meiro mes do segundo trimestre e, em geral, a atividade 
fetal e visivel na parede do abdóme de um a dois meses 
depois. Os niveis hormonais estabilizam assim que a secre- 
ęao de hCG diminui; o corpo luteo deteriora; e a placen¬ 
ta assume completamente a produęao de progesterona, o 
hormónio que mantem a gravidez. 

Durante o terceiro trimestre, o feto passa para cerca 
de 3 a 4 kg de peso e 50 cm de comprimento. A ativida- 
de fetal deve diminuir de acordo com o preenchimento do 
espaęo disponiyel pelo feto. A medida que o feto cresce e 
o utero expande-se por causa disso, os órgaos abdominais 
da mae tornam-se comprimidos e deslocados, culminando 
com bloqueios digestivos e a necessidade de urinar com 
frequencia. 

O processo pelo qual a crianęa nasce inicia com o 
trabalho de parto , urna serie de contraęóes uterinas for- 
tes e ritmadas que empurram o feto e a placenta para 
fora do corpo. Urna vez que o trabalho de parto inicia-se, 



(a) 5 semanas. Broto dos membros, olhos, 
coraęao, figado e rudimentos de todos 
os outros órgaos ja comeęaram a 
desenvolver-se no embriao, que tem 
apenas cerca de 1 cm de comprimento. 


(b) 14 semanas. Crescimento e desenvolvimento 
da prole, agora chamada de feto, continuam 
durante o segundo trimestre. Este feto tem 
cerca de 6 cm de comprimento. 



(c) 20 semanas. Crescimento de cerca de 20 cm 
de comprimento requer adoęao da posięao 

▲ Figura 46.17 Alguns estagios do desenvolvimento hu- fetal (cabeęa nos joelhos), dado o limitado 

mano durante o primeiro e o segundo trimestres. espaęo disponiyel. 



BIOLOGIA DE CAMPBELL 1031 



Ocitocina) 


Do feto e da 
neuro-hipófise 
da mae 


Ativa os receptores de 
ocitocina no utero 



Estimula o utero 
a contrair 


Estimula a placenta 
^ a produzir 

_i_ 


Prostaglandinas 


T 


Estimula mais 
contraęóes . 
uterinas 



* 


no 

O 

"cu 

Cd 


Ł Figura 46.18 Retroalimentaęao positiva no parto. 


Q Prediga o efeito de uma unica dose de ocitocina em uma mulher 
gravida ao finał da 39 a semana de gestaęao. 


reguladores locais (prostaglandinas) e hormónios (prin- 
cipalmente estradiol e ocitocina) induzem e regulam 
futuras contraęóes do utero (Figura 46.18). Fundamen- 
tal para essa regulaęao e a retroalimentaęao positiva 
(ver Conceito 45.2), em que contraęóes uterinas estimu- 
lam a secreęao de ocitocina, que, por sua vez, estimula as 
próximas contraęóes. 

Normalmente, o trabalho de parto e descrito em tres 
estagios (Figura 46.19). O primeiro estagio e a abertura e 
afinamento do colo do utero. O segundo estagio e a expul- 
sao do bebe. Contraęóes fortes e continuas foręam o feto 
para fora do utero pela vagina. O estagio finał do trabalho 
de parto e perda da placenta. 

Um aspecto singular do cuidado pós-natal humano 
e a lactaęao, a produęao de leite materno. Em respos- 
ta a sucęao pelo recem-nascido e a mudanęas nos niveis 
de estradiol após o nascimento, o hipotalamo sinaliza a 
adeno-hipófise para secretar prolactina, que estimula as 
glandulas mamarias a produzirem leite. A sucęao tambem 
estimula a secreęao de ocitocina pela neuro-hipófise, o que 
desencadeia a liberaęao do leite das glandulas mamarias 
(ver Figura 45.14). 



Placenta 

Cordao 

umbilical 

Utero 

Cervice 


0 Dilataęao da cervice 



0 Expulsao: saida do bebe 



▲ Figura 46.19 Os tres estagios do parto. 


Tolerancja imune materna ao embriao e ao feto 

A gravidez e um quebra-cabeęa imunológico. A metade 
dos genes do embriao e herdada do pai; muitos dos mar- 
cadores quimicos presentes na superficie do embriao sao 
estranhos para a mae. Por que, entao, a mae nao rejeita o 
embriao como um corpo estranho, como ela faria para um 
órgao ou tecido transplantado de outra pessoa? Um indicio 
importante vem da relaęao entre alguns disturbios autoi- 
munes e a gravidez. Por exemplo, os sintomas da artrite 
reumatoide, doenęa autoimune das articulaęóes, tornam- 
-se menos graves durante a gestaęao. Essas observaęóes 
sugerem que a regulaęao geral do sistema imune muda 


durante a gestaęao. Entender essas mudanęas e como isso 
deve proteger o desenvolvimento do feto sao areas de pes- 
quisa de interesse para imunologistas. 

Contracepęao e aborto 

A contracepęao, a prevenęao deliberada da gravidez, pode 
ser alcanęada de muitas formas. Alguns metodos contra- 
ceptivos previnem que o gameta se desenvolva ou que seja 
liberado pelas mulheres ou pelas gónadas masculinas; ou- 
tros previnem a fertilizaęao mantendo o espermatozoide 
e o óvulo separados; e ainda outros previnem a implanta- 
ęao do embriao. Consulte informaęóes completas sobre 
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metodos contraceptivos com um profissional da saude. 
A breve introduęao a biologia dos metodos mais comuns 
e o diagrama correspondente na Figura 46.20 nao tem a 
pretensao de ser um manuał de contracepęao. 

A fertilizaęao pode ser prevenida pela abstinencia se- 
xual ou por qualquer outro tipo de barreira que mantenha 
os espermatozoides vivos longe do óvulo. Abstinencia tem- 
poraria, as vezes chamada de planejamento familiar natu¬ 
ral , depende da abstinencia sexual quando a concepęao e 
mais provavel. Como o óvulo pode sobreviver no oviduto 
por 24 a 48 horas e o espermatozoide por mais de 5 dias, 
um casal mantendo abstinencia temporaria nao deveria 
relacionar-se sexualmente por um numero significativo de 
dias antes e após a ovulaęao. Os metodos contraceptivos 
com base no periodo fertil requerem conhecimento dos in- 
dicadores fisiológicos associados a ovulaęao, como as mu- 
danęas no muco cervical. Observe tambem que, em geral, 
urna taxa de gravidez de 10 a 20% e relatada em casais que 
praticam o planejamento familiar natural. (Nesse contexto, 
a taxa de gravidez e a porcentagem de mulheres que engra- 
yidaram em um ano enquanto utilizavam esse metodo de 
prevenęao da grayidez.) 

Como metodo que previne a fertilizaęao, o coito inter - 
rompido , ou remoęao (retirada do penis da vagina antes da 
ejaculaęao), nao e confiavel. Os espermatozoides de urna 
ejaculaęao previa podem ser transferidos em secreęóes que 
precedem a ejaculaęao. Alem disso, o lapso de urna fraęao 
de segundos no tempo ou na vontade pode resultar em dez 
milhóes de espermatozoides sendo transferidos antes da 
remoęao. 

Usados apropriadamente, muitos metodos de contra¬ 
cepęao que bloqueiam o espermatozoide de encontrar o 
óvulo tem taxas de gravidez menores de 10%. O preservati- 
vo e um fino envoltório de latex ou membrana natural que 
se ajusta ao penis para coletar o semen. Para individuos 
sexualmente ativos, preservativos de latex sao os unicos 
contraceptivos altamente eficientes em prevenir a dissemi- 
naęao da Aids e outras doenęas sexualmente transmissiveis 
(DST), tambem conhecidas como infecęóes sexualmente 
transmisslveis (IST). Essa proteęao nao e absoluta, no en- 
tanto. Outro dispositivo comum de barreira e o diafrag- 
ma , urna tampa de borracha em forma de cupula inserida 
na poręao superior da vagina antes da relaęao sexual. Es- 
ses dois dispositivos apresentam baixas taxas de gravidez 
quando usados em conjunto com espermicida (agente que 
mata espermatozoides) em gel ou em espuma. Outros dis- 
positivos de barreira incluem a bolsa vaginal, ou “ ( preserva- 
tivo feminino”. 

Exceto a abstinencia sexual completa ou a yasectomia 
(discutida mais tarde), o meio mais efetivo de controle 
natal e o dispositivo intrauterino (DIU) e contraceptivos 
hormonais. O DIU tem urna taxa de gravidez de 1% ou me- 
nos eeo metodo reversivel mais comumente usado para 
controle de natalidade nos Estados Unidos. Inserido no 
utero por um medico, o DIU interfere na fertilizaęao e na 
implantaęao. Os contraceptivos hormonais, na maioria das 
vezes em forma de pilulas anticoncepcionais, tambem 
tem taxa de grayidez de 1% ou menos. 
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▲ Figura 46.20 Mecanismo de muitos metodos contracep- 
tivos. As setas vermelhas indicam onde estes metodos, dispositivos 
ou produtos interferem nos eventos desde a produęao do esperma¬ 
tozoide e do oócito primario ate a implantaęao de um embriao em 
desenvolvimento. 


Os contraceptivos hormonais mais prescritos com- 
binam estrogenio e progestina sinteticos (hormónio tipo 
progesterona). Essa combinaęao imita a retroalimentaęao 
negativa no ciclo ovariano, inibindo a liberaęao de GnRH 
pelo hipotalamo e, portanto, do FSH e do LH pela hipófi- 
se. A prevenęao da liberaęao do LH bloqueia a ovulaęao. 
Alem disso, a inibięao da secreęao de FSH por meio da 
baixa dose de estrogenios nas pilulas evita que o foliculo 
desenvolva-se. 

Outro contraceptivo hormonal com taxa muito 
baixa de grayidez contem apenas progestina. A proges¬ 
tina causa o espessamento do muco uterino da mulher, 
e isso bloqueia a entrada do espermatozoide no utero. 
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A progestina tambem diminui a freąuencia da ovulaęao 
e leva a mudanęas no endometrio que podem interferir 
na implantaęao se a fertilizaęao ocorrer. Esse contracep- 
tivo pode ser administrado como injeęao durando em 
torno de tres meses ou como um comprimido tornado 
urna vez ao dia. 

Os contraceptivos hormonais apresentam efeitos ad- 
versos beneficos e maleficos. Eles aumentam o risco de 
alguns disturbios cardiovasculares, sutilmente para nao fu- 
mantes e substancialmente (3-10 vezes) para mulheres que 
fumam regularmente. Ao mesmo tempo, os contraceptivos 
orais eliminam os riscos da gravidez; mulheres que usam 
pilulas anticoncepcionais apresentam indice de mortalida- 
de de 50% em comparaęao com gestantes. Pilulas anticon¬ 
cepcionais tambem diminuem o risco de cancer ovariano e 
endometrial Nenhum contraceptivo hormonal esta dispo- 
nivel para os homens. 

A esterilizaęao e a prevenęao permanente da libera- 
ęao de gametas. Em geral, a laąueadura tubaria envolve 
cauterizar e amarrar (ligar) urna secęao de cada oviduto 
para impedir que os óvulos cheguem ate o utero. Similar- 
mente, a vasectomia nos homens e a ligadura e excisao de 
cada vaso deferente para prevenir que os espermatozoides 
sejam liberados pela uretra. A secreęao de hormónios e a 
funęao sexual nao sao afetadas por nenhum dos processos, 
sem nenhuma alteraęao no ciclo menstrual nas mulheres 
ou no volume de ejaculaęao nos homens. Apesar de a la- 
queadura tubaria e a vasectomia serem consideradas per- 
manentes, os dois procedimentos podem ser revertidos em 
muitos casos por microcirurgia. 

A interrupęao de urna gestaęao em andamento e cha- 
mada de aborto. O aborto espontaneo, ou perda , e muito 
comum; ocorre em pelo menos um teręo de todas as ges- 
taęóes, alguma vezes, mesmo antes da mulher saber que 
estava gravida. Alem disso, a cada ano 850.000 mulheres 
nos Estados Unidos escolhem abortar por meio de um pro- 
cedimento medico. 

Um farmaco chamado de mifepristona, ou RU486, 
pode interromper a gravidez sem procedimento cirurgi- 
co dentro das sete primeiras semanas. RU486 bloqueia os 
receptores de progesterona do utero e, assim, impede que 
a progesterona mantenha a gestaęao. Ele e tornado com 
urna pequena quantidade de prostaglandina para induzir 
as contraęóes uterinas. 

Tecnologias reprodutivas modernas 

Avanęos cientificos e tecnológicos recentes tornaram pos- 
sivel resolver muitos problemas reprodutivos, incluindo 
doenęas geneticas e infertilidade. 

Detectando doenęas durante a gravidez 

Muitos problemas de desenvolvimento e doenęas geneti¬ 
cas podem agora ser diagnosticados enquanto o feto esta 
no utero. Imagem de ultrassonografia, que gera imagens 
usando frequencias do som acima da faixa de audięao nor- 
mal, e comumente utilizada para analisar o tamanho e a 
condięao do feto. Na amniocentese e na amostragem de vi- 


losidade coriónica, urna agulha e usada para coletar celulas 
do feto a partir do fluido ou do tecido ao redor do embriao; 
essas celulas, posteriormente, fornecem as bases para as 
analises geneticas (ver Figura 14.19). 

Nas tecnologias reprodutivas mais recentes, o sangue 
da gestante e utilizado para analisar o genoma de seu feto. 
Como discutido no Capitulo 14, o sangue da mulher ges¬ 
tante contem DNA do embriao em crescimento. Como 
ele chega la? O sangue da mae atinge o feto por meio da 
placenta. Quando as celulas produzidas pelo embriao 
tornam-se velhas, morrem, ou se rompem no interior da 
placenta, o DNA liberado entra na corrente sanguinea da 
mae. Apesar do sangue tambem conter fragmentos de 
DNA materno, cerca de 10 a 15% do DNA circulante no 
sangue e do feto. Tanto a reaęao em cadeia de polimera- 
se (PCR) quanto o sequenciamento de alto rendimento 
(HTS) podem converter os pedaęos de DNA do feto em 
informaęao util. 

Infelizmente, quase todas as doenęas detectaveis pa- 
recem ser intrataveis no utero, e muitas nao podem ser 
revertidas nem mesmo após o nascimento. Os testes ge- 
neticos podem deixar os pais com a dificil decisao sobre 
interromper a gestaęao ou criar um filho que pode ter dis¬ 
turbios graves e curta expectativa de vida. Essas sao ques- 
tóes complexas que demandam cuidado, esclarecimento 
de ideias e um forte aconselhamento genetico. 

Os pais receberao ainda mais informaęóes geneticas e 
enfrentarao questóes em um futuro próximo. Na verdade, 
em 2012, conhecemos a primeira crianęa que teve seu ge¬ 
noma completo decifrado antes de seu nascimento. Alem 
disso, finalizar o sequenciamento genetico nao assegura 
informaęóes completas. Considere, por exemplo, a sindro- 
me de Klinefelter, em que os homens tern um cromossomo 
X extra. Esse disturbio e ligeiramente comum, afetando 
1 a cada 1.000 homens, e pode causar reduęao nos ni- 
veis de testosterona, aparencia feminizada e infertilidade. 
Entretanto, enquanto alguns homens com cromossomo X 
extra apresentam disturbio debilitante, outros apresentam 
sintomas tao leves que nem sabem de sua condięao. Para 
outras doenęas, como diabetes, doenęa cardiaca ou can¬ 
cer, o sequenciamento do genoma pode apenas indicar o 
grau do risco. Como os pais utilizarao essas e outras in¬ 
formaęóes em gerar e criar um filho e urna questao sem 
respostas claras. 

Infertilidade e fertilizaęao in vitro 

A infertilidade - a inabilidade de conceber filhos - e ligei¬ 
ramente comum, afetando cerca de um em dez casais nos 
Estados Unidos e no mundo todo. As causas da infertilida¬ 
de sao variadas, e a probabilidade de um defeito reprodu- 
tivo e igual entre os homens e as mulheres. Para as mulhe¬ 
res, entretanto, o risco de dificuldades reprodutivas, bem 
como anormalidades do feto, aumenta intensamente após 
os 35 anos. Eyidencias sugerem que o prolongado periodo 
de tempo que os oócitos levam em meioses e yastamente 
responsavel por esse aumento no risco. 

Entre as causas de infertilidade que podem ser preve- 
nidas, as DST sao as mais significantes. Nas mulheres de 
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15 a 25 anos, aproximadamente 700.000 casos de clamidia 
e gonorreia sao relatados anualmente nos Estados Unidos. 
O numero verdadeiro de mulheres infectadas com as bac- 
terias da clamidia ou da gonorreia e consideravelmente 
alto, porąue a maioria das mulheres com essas infecęóes 
nao apresenta sintomas e nao fica sabendo de suas infec¬ 
ęóes. Mais de 40% das mulheres que permanecem sem tra- 
tamento para clamidia ou gonorreia desenvolvem doenęa 
inflamatória que pode causar infertilidade ou complica- 
ęóes fatais durante a gestaęao. 

Algumas formas de infertilidade sao trataveis. A tera¬ 
pia hormonal pode algumas vezes aumentar a produęao 
de espermatozoides e de óvulos, e urna cirurgia pode, al¬ 
gumas vezes, corrigir dutos que se formam inapropriada- 
mente ou tornaram-se bloqueados. Em alguns casos, os 
medicos recomendam a fertilizaęao in vitro (FIV), que 
envolve a combinaęao de oócitos e espermatozoide em la- 
boratório. Óvulos fertilizados sao incubados ate formarem 
ao menos oito celulas e, em seguida, sao transferidos ao 
utero da mulher para implantaęao. Se os espermatozoides 
maduros forem defeituosos ou em pouco numero, o esper¬ 
matozoide inteiro ou o nucleo da espermatide e injetado 
diretamente no oócito (Figura 46.21). Apesar de caros, os 
procedimentos da FIV permitiram a mais de um milhao de 
casais conceber urna crianęa. 

Assim que a fertilizaęao ocorre, um programa de 
desenvolvimento ocorre e transforma a unica celula cha- 
mada de zigoto em um organismo multicelular. Os me- 
canismos desse programa memoravel de desenvolvimento 
em seres humanos e em outros animais sao o assunto do 
Capitulo 47. 



▲ Figura 46.21 Fertilizaęao in vitro (FIV). Nesta maneira de 
FIV, um tecnico posiciona o óvulo com a pipeta (esquerda) e usa urna 
agulha muito fina para injetar um espermatozoide no citoplasma do 
óvulo (corado com LM). 


REVISAO DO CONCEITO 46.5 


1 . 

2 . 

3. 


Por que o teste de hCG (gonadotrofina coriónica humana) 
funciona como teste de gravidez no estagio inicial e nao no 
finał? Qual e a funęao do hCG na gestaęao? 


De qual modo a laqueadura tubaria e a vasectomia ocorrem? 

KUWEl Se o nucleo do espermatozoide for injetado den- 
tro de um oócito, quais etapas da gametogenese e da con- 
cepęao seriam puladas? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


46 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 46.1 

Tanto a reproduęao sexuada quanto a assexuada 
ocorrem no mundo animal (p. 1014-1016) 

• A reproduęao sexuada exige a fusao dos gametas do macho e da 
femea, formando um zigoto diploide. A reproduęao assexuada e 
a produęao de prole sem a fusao de gametas. Os mecanismos da 
reproduęao assexuada incluem brotamento, fissao, fragmentaęao 
e regeneraęao. Variaęoes no modo de reproduęao sao ativadas por 
partenogenese, hermafroditismo e reversao sexual. Os hormónios 
e os fatores ambientais controlam os ciclos reprodutivos. 

] Do/s indMduos haploides produzidos por partenogenese seriam ge- 
neticamente identicos? Expligue. 


CONCEITO 46.2 

A fertilizaęao depende dos mecanismos que 
unem espermatozoide e óvulo da mesma especie 
(p. 1016-1019) 

• A fertilizaęao ocorre externamente, ąuando o espermatozoide e o 
óvulo sao liberados para fora do corpo, ou internamente, ąuando o 
espermatozoide e depositado pelo macho para fertilizar um óvulo 
dentro do sistema reprodutivo da femea. Em ambos os casos, a fertili¬ 
zaęao exige coordenaęao de tempo, deve ser mediada por fatores am¬ 
bientais, feromónios ou comportamento de cortejo. Com freąuencia, 
a fertilizaęao interna esta associada ao menor numero de descenden- 
tes e a maior proteęao da prole pelos pais. Os sistemas para produęao 
e liberaęao de gametas variam de celulas indiferenciadas na cavidade 
do corpo a sistemas complexos que incluem gónadas, que produ- 
zem gametas, e tubos acessórios e glandulas, que protegem ou trans- 
portam os gametas e os embrióes. Apesar de a reproduęao sexuada 
envolver um padrao, ela tambem fornece urna oportunidade para a 
competięao entre os indmduos e entre os gametas. 
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Sistema reprodutivo complexo da mosca-das-frutas 
Mosca macho Mosca Femea 


Testiculos 



Vesicula 

seminal 


^ Ovario 


Glandula 



Legenda: 

Produęao de gametas 
Proteęao e transporte de gametas 

Q ldentifique quais das seguintes estruturas sao exclusivas dos mamiferos 
(se houver alguma): utero na femea, vaso deferentes no macho, desen- 
volvimento interno aumentado e cuidado paterno dos recem-nascidos. 


CONCEITO 46.3 

Os órgaos reprodutivos produzem e transportam os 
gametas (p. 1019-1024) 

• Nos homens, o espermatozoide e produzido nos testiculos, que 
sao suspensos fora do corpo dentro do escroto. Dutos conectam 
os testiculos as glandulas acessórias e ao penis. O sistema reprodu- 
tivo da mulher consiste em grandes e peąuenos labios, clitóris e 
vagina, externamente; e em utero, tuba uterina e ovarios, interna- 
mente. Os óvulos sao produzidos nos ovarios e após a fertilizaęao 
desenvolvem-se no utero. 

• A gametogenese, ou produęao de gametas, consiste no processo 
de espermatogenese nos homens e oogenese nas mulheres. A es¬ 
permatogenese humana e continua e produz ąuatro espermatozoi- 
des por meiose. A oogenese humana e descontinua e cielica, geran- 
do um óvulo por meiose. 


Gametogenese humana 


Espermatogenese 


Oogenese 



Espermatócito 

primario 


2 Oócito 
primario 


/\ por 



f Como a diferenęa em tama n ho e conteudo cel u lar entre espermatozoi¬ 
de e oi/o relaciona-se as suas funęóes especlficas na reproduęao? 

CONCEITO 46.4 

A interaęao de hormónios tróficos e sexuais reguła a 
reproduęao dos mamiferos (p. 1024-1028) 

• Nos mamiferos, o GnRH secretado pelo hipotalamo reguła a 
liberaęao de dois hormónios, o FSH e o LH, a partir da adeno- 
-hipófise. Nos homens, o FSH e o LH controlam a secreęao de 
androgenios (principalmente testosterona) e a produęao de es- 
permatozoides. Nas mulheres, a secreęao cielica do FSH e do LH 
orąuestram os ciclos ovariano e uterino via estrogenios (princi¬ 
palmente o estradiol) e progesterona. O foliculo em desenvolvi- 
mento e o corpo luteo tambem secretam hormónios, que ajudam 
a coordenar os ciclos ovariano e uterino por retroalimentaęao 
positiva e negativa. 



Ciclo ovariano 


Foliculo em 
crescimento 



Fasę folicular Ovulaęao Fasę lutea 

i 


proliferativa 

10 


Fasę secretora 
20 25 


Dia 


• No cio, o revestimento do endometrio e reabsorvido, e a receptivi- 
dade sexual e limitada ao periodo do cio. As estruturas reproduti- 
vas com urna origem compartilhada no desenvolvimento explicam 
muitos fatores da excitaęao sexual humana e o orgasmo, que e co- 
mum para os homens e para as mulheres. 

| Por que anabolizantes esteroides levam a reduęao do numero de 
espermatozoides? 


CONCEITO 46.5 

Nos mamiferos placentarios, um embriao 
desenvolve-se completamente dentro do utero da mae 
(p. 1028-1034) 

• Após a fertilizaęao e a meiose completa no oviduto, o zigoto entra 
em urna serie de divisóes celulares e transforma-se em blastocisto 
antes da implantaęao no endometrio. Todos os órgaos vitais come- 
ęam a desenvolver-se ao redor da 8 a semana. A aceitaęao pela mu¬ 
lher gravida de seu descendente “estranho” reflete parcialmente a 
supressao da resposta imune materna. 

• A contracepęao previne a liberaęao dos gametas maduros das gó- 
nadas, a fertilizaęao, ou a implantaęao do embriao. O aborto e a 
interrupęao da gestaęao em progresso. 

• As tecnologias reprodutivas podem ajudar a detectar problemas an¬ 
tes do nascimento e podem auxiliar casais inferteis. A infertilidade 
deve ser tratada com terapia hormonal ou por fertilizaęao in vitro. 

] Qual rota o oxigenio faria no fluxo sangulneo materno para chegar 
as cel u las corporais do feto? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Qual das afirmativas abaixo caracteriza a partenogenese? 

a. Um indmduo deve mudar seu sexo durante a vida. 

b. Grupos especializados de celulas desenvolvem--se em novos 
indmduos. 

c. Um organismo e primeiro macho e depois femea. 

d. Um ovo desenvolve--se sem ser fertilizado. 

2. Nos mamiferos machos, os sistemas reprodutivo e excretor com- 
partilham: 

a. os vasos deferentes. 

b. a uretra. 

c. a yesicula seminal. 

d. a prostata. 

3. Quais das opęóes abaixo nao e propriamente um par? 

a. Tubulos seminiferos - ceryice. 

b. Vasos deferentes - oviduto. 

c. Testosterona - estradiol. 

d. Escroto - labios maiores. 

4. Picos de produęao de LH e de FSH ocorrem durante: 

a. a fasę do fluxo menstrual do ciclo uterino. 

b. o inicio da fasę folicular do ciclo ovariano. 

c. o periodo que precede a ovulaęao. 

d. a fasę secretora do ciclo menstrual. 

5. Durante a gestaęao humana, rudimentos de todos os órgaos de- 
senvolvem-se: 

a. no primeiro trimestre. 

b. no segundo trimestre. 

c. no terceiro trimestre. 

d. durante o estagio de blastocisto. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. Qual das opęóes abaixo e urna afirmativa verdadeira? 

a. Todos os mamiferos tern ciclo menstrual. 

b. O revestimento do endometrio descama nos ciclos mens- 
truais, mas e reabsorvido no cio. 

c. O cio e mais freąuente do que os ciclos menstruais. 

d. A ovulaęao ocorre antes do espessamento do endometrio 
no cio. 

7. Para qual das opęóes abaixo o numero e o mesmo para homens e 
mulheres? 

a. Interrupęóes em divisóes meióticas. 

b. Gametas funcionais produzidos pela meiose. 

c. Diyisóes meióticas necessarias para produzir cada gameta. 

d. Diferentes tipos celulares produzidos por meiose. 

8. Qual das afirmaęóes abaixo e falsa sobre a reproduęao humana? 

a. A fertilizaęao ocorre no oviduto. 

b. A espermatogenese e a oogenese requerem diferentes tem¬ 
peratur as. 


c. Um oócito completa a meiose após o esperma penetra-lo. 

d. Os estagios iniciais da espermatogenese ocorrem próximos 
ao lumen dos tubulos seminiferos. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 


10 . 


DESENHE 


Na espermatogenese humana, a mitose de urna 
celula-tronco origina urna celula que permanece como celula- 
-tronco e outra celula que se torna urna espermatogónia. (a) De- 
senhe quatro ciclos da mitose a partir da celula-tronco e indique 
as celulas-filhas. (b) A partir de urna espermatogónia, desenhe 
as celulas que seriam produzidas em um ciclo de mitose segui- 
do por meiose. Indique as celulas-filhas, a mitose e a meiose. 
(c) O que aconteceria se a celula-tronco se diyidisse como a es¬ 
permatogónia? 

CON EXAO EVOLUTIVA 


Muitas vezes, o hermafroditismo e encontrado em animais que 
sao sesseis. As especies que se movimentam apresentam menos 
hermafroditismo. Por que? 


11. PESQUISA CIENTIFICA 

Voce descobriu urna nova especie de verme ovipara. Voce disse- 
cou quatro adultos e encontrou tanto oócitos quanto espermato- 
zoides em cada um. As celulas ao redor das gónadas contem cin- 
co pares de cromossomos. Faltando yariaęóes geneticas, como 
voce determinaria se os yermes podem se autofertilizar? 


12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ENERGIA E MATERIA 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), discuta como os dife¬ 
rentes tipos de inyestimento energetico das femeas contribuem 
para o sucesso reprodutivo de um sapo, de urna galinha e de um 
ser humano. 



Urna femea do dragao-de-komodo (Varanus komodoensis) man- 
tida isolada em um zoológico teve filhotes. Cada um dos filhotes 
tinha duas cópias identicas de cada gene em seu genoma. Entre- 
tanto, os filhotes nao eram identicos entre si. Com base em seu 
conhecimento sobre partenogenese e meiose, crie urna hipótese 
para explicar essas obseryaęóes. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 






Desenvolvimento Animal 


r ' 




▲ Figura 47.1 Como uma unica celula desenvolve-se 
nesse embriao intrinsecamente detalhado? 

0 piano de construęao do corpo 

O embriao humano de sete semanas na Figura 47.1 ja alcanęou um nu- 
mero marcante de etapas em seu desenvolvimento. O coraęao - o ponto 
yermelho no centro - esta batendo, e o trato digestório atravessa o compri- 
mento de seu corpo. O cerebro esta em formaęao (na parte superior esąuerda 
da foto), enąuanto o conjunto de tecidos que dara origem as vertebras esta 
alinhado ao longo do dorso. 

Por meio da combinaęao de genetica molecular com a embriologia classi- 
ca, biólogos do desenvolvimento aprenderam muito sobre a transformaęao de 
um ovo fertilizado em um adulto. Examinando embrióes de algumas especies, 
como o embriao da galinha mostrado a esąuerda, os biólogos notaram carac- 
teristicas comuns dos estagios iniciais, como fica evidente pela comparaęao 
dos embrióes de galinha e de humano mostrados nesta pagina. Mais recen- 
temente, pesąuisadores demonstraram que padróes especificos de expressao 
genica em um embriao em desenvolvimento direcionam celulas a adotarem 
diferentes destinos. Alem disso, ate animais que apresentam planos corporais 
extremamente diferentes compartilham muitos mecanismos basicos de desen- 
volvimento e, as vezes, usam um conjunto comum de genes reguladores. Por 
exemplo, o gene que especifica o local do coraęao no embriao humano (como 
o da Figura 47.1) tern um correspondente com funęao identica muito próxima 
na mosca-das-frutas Drosophila melanogaster. Os pesąuisadores apelidaram 
o gene da mosca de tinman. Por que? Embrióes em que esse gene e defeituoso 
nao apresentam coraęao, a exemplo do que acontece com o Hornem de Lata 
(clo ingles, Tin Man) em O magico de Oz. 

No estudo do desenvolvimento, muitas vezes os biólogos fazem uso de 
organismos-modelo, especies escolhidas pela facilidade com que podem ser 
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estudados no laboratório. A Drosophila melanogaster, por 
exemplo, e um organismo-modelo muito util: seu ciclo de 
vida e curto, e mutantes podem ser rapidamente identifica- 
dos e estudados (ver Capitulos 15 e 18). Neste capitulo, va- 
mos nos concentrar em outros ąuatro organismos-modelo: 
o ourięo-do-mar, o sapo, a galinha e o nematódeo (verme). 
Tambem exploraremos alguns aspectos do desenvolvimento 
embrionario humano. Claro, embora os humanos nao sejam 
organismos-modelo, o interesse em nossa especie e intenso. 

O desenvolvimento ocorre em muitos pontos do ciclo 
de vida de um animal (Figura 47.2). No sapo, por exemplo, 
o principal periodo de desenvolvimento e a metamorfose, 
ąuando a larva (girino) passa por muitas mudanęas na ana¬ 
tomia para tornar-se um adulto. O desenvolvimento ocorre 
tambem no adulto, como ąuando celulas-tronco nas góna- 
das produzem espermatozoide e óvulos (gametas). Neste 
capitulo, nosso foco sera o desenvolvimento embrionario. 

Em muitas especies animais, o desenvolvimento em¬ 
brionario envolve estagios comuns que ocorrem em urna 
ordem definida. A primeira e a fertilizaęao, a fusao do es¬ 
permatozoide e do óvulo. O desenvolvimento prossegue 
com o estagio de clivagem, durante o qual urna serie de 
divisóes celulares decompóe, ou cliva, o embriao em mui¬ 
tas celulas. Essas divisóes de clivagem, que geralmente sao 
rapidas e nao acompanham o crescimento celular, geram 
urna bola oca de celulas chamada de blastula. A seguir, a 
blastula dobra-se em torno de si própria, rearranjando-se 
em um embriao multicamadas, a gastrula, processo cha- 
mado de gastrulaęao. Durante a organogenese, o ultimo 
grandę estagio do desenvolvimento embrionario, mudan¬ 
ęas locais no formato celular e mudanęas de larga escala na 
localizaęao celular geram os órgaos rudimentares a partir 
dos quais as estruturas adultas crescem. 

Nossa exploraęao do desenvolvimento embrionario 
comeęara com a descrięao dos estagios basicos comuns a 
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A Figura 47.2 Eventos do desenvolvimento no ciclo de 
vida de um sapo. 


todos os animais. Depois olharemos para alguns dos me- 
canismos celulares que geram a forma do corpo. Por firn, 
consideraremos como urna celula compromete-se com 
urna linhagem especializada em particular. 


CONCEITO 47.1 

A fertilizaęao e a divagem iniciam o 
desenvolvimento embrionario 

Em nossa abordagem sobre o inicio do desenvolvimento 
embrionario, comeęaremos com os eventos circundantes 
da fertilizaęao, a formaęao do zigoto diploide a partir de 
um óvulo e de um espermatozoide haploides. 

Fertilizaęao 

As moleculas e os eventos na superficie do óvulo exer- 
cem um papel fundamental em cada passo da fertilizaęao. 
Primeiro, o espermatozoide dissolye ou penetra qualquer 
camada de proteęao ao redor do óvulo para atingir a mem¬ 
brana plasmatica. A seguir, as moleculas na superficie do 
espermatozoide ligam-se a receptores na superficie do 
óvulo, auxiliando a assegurar que a fertilizaęao envolva um 
espermatozoide e um óvulo da mesma especie. Por firn, mu¬ 
danęas na superficie do óvulo previnem a polispermia , con- 
dięao em que muitos nucleos de espermatozoides entram 
no óvulo, fatalmente acabando com o desenvolvimento. 

Os eventos da superficie celular que ocorrem du¬ 
rante a fertilizaęao foram estudados mais amplamente 
nos ourięos-do-mar, membros do filo Echinodermata 
(ver Figura 33.45). Os gametas de ourięos-do-mar sao fa- 
ceis de coletar, e a fertilizaęao e externa. Por isso, os pes- 
ąuisadores podem obseryar a fertilizaęao e o posterior 
desenvolvimento simplificado pela combinaęao de ovos e 
espermatozoides na agua marinha no laboratório. Alem 
disso, a fertilizaęao nos ourięos-do-mar prove um bom 
modelo geral para os mesmos processos em yertebrados. 

A reaęao acrossomal 

Quando os ourięos-do-mar liberam seus gametas na agua, 
o filme gelatinoso que fica ao redor dos ovos libera molecu¬ 
las soluveis que atraem o espermatozoide, que nada em di- 
reęao ao ovo. Assim que a cabeęa do espermatozoide entra 
em contato com o filme gelatinoso de um ovo, as molecu¬ 
las no filme gelatinoso desencadeiam a reaęao acrossomal 
no espermatozoide. Conforme detalhado na Figura 47.3, 
essa reaęao inicia-se com a descarga de enzimas hidroli- 
ticas do acrossomo, urna yesicula especializada na ponta 
do espermatozoide. Essas enzimas digerem parcialmente o 
filme gelatinoso, permitindo urna estrutura do espermato¬ 
zoide chamada de processo acrossomal a alongar-se e pene- 
trar no filme. Moleculas de proteinas na ponta do processo 
acrossomal estendido ligam-se a proteinas especificas do 
receptor que se sobressaem da membrana plasmatica do 
ovo. Esse reconhecimento “chave-fechadura” e especial- 
mente importante para os ourięos-do-mar e para outras 
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Figura 47.3 


As reaęóes acrossomal e cortical durante a fertilizaęao do ourięo-do- 
-mar. Os eventos que procedem ao contato de um unico espermatozoide e ovo garantem que o 
nucleo de apenas um espermatozoide entre no citoplasma do ovo. 


0 icone acima e um desenho simplificado de um ourięo-do-mar adulto. Ao longo do capitulo, este 
icone e outros representando sapo adulto, galinha, nematódeo e ser humano indicam o animal 
cujos embrióes estao caracterizados em algumas figuras. 


especies com fertilizaęao externa, porąue a agua em que 
espermatozoides e ovos sao liberados deve conter gametas 
de outras especies. 

O evento de reconhecimento entre o espermatozoide 
e o ovo desencadeia a fusao das membranas plasmaticas 
deles. O nucleo do espermatozoide entra no citoplasma do 
ovo assim que os canais iónicos abrem-se na membrana 
plasmatica do ovo. Ions de sódio difundem-se pelo ovo e 
causam a despolarizaęao, urna diminuięao no potencial 
de membrana, a diferenęa de carga ao longo da membra¬ 
na plasmatica (ver Capitulo 7). A despolarizaęao ocorre 
em cerca de 1-3 segundos após o espermatozoide ligar-se 
a um ovo. Para prevenir que espermatozoides adicionais 
fundam-se com a membrana plasmatica do ovo, essa des¬ 
polarizaęao age como bloąueio rapido a polispermia. 

A reaęao cortical 

Embora a despolarizaęao da membrana em ourięos-do- 
-mar dure apenas um minuto ou menos, existe urna mu- 
danęa de longa duraęao que previne a polispermia. Esse 
bloąueio lento a polispermia e estabelecido por yesicu- 
las que jazem sob a membrana plasmatica do ovo, no aro 


do citoplasma conhecido como córtex. Segundos após a 
ligaęao do espermatozoide e do ovo, essas vesiculas, cha- 
madas de granulos corticais, fundem-se com a membrana 
plasmatica do ovo (ver Figura 47.3, passo 4). O conteudo 
dos granulos corticais e liberado dentro do espaęo entre a 
membrana plasmatica e a camada yitelinica ao redor, urna 
estrutura formada pela matriz extracelular do ovo. As enzi¬ 
mas e outras macromoleculas dos granulos desencadeiam 
entao a reaęao cortical, que levanta a camada yitelinica do 
ovo e endurece a camada, tornando-a um protetor enve- 
lope de fertilizaęao. Enzimas adicionais cortam e liberam 
poręóes externas restantes das proteinas dos receptores, 
nao deixando nenhum espermatozoide conectado. 

A formaęao do enyelope de fertilizaęao requer urna 
alta concentraęao de ions calcio (Ca 2+ ) no ovo. Urna mu- 
danęa na concentraęao de Ca 2+ desencadearia urna reaęao 
cortical? Para responder a essa questao, os pesquisadores 
usaram um corante sensivel ao calcio para descobrir como 
o Ca 2+ e distribuido no ovo antes e durante a fertilizaęao. 
Como descrito na Figura 47.4, eles descobriram que o 
Ca 2+ espalha-se pelo ovo em urna onda que esta correlacio- 
nada com o surgimento do enyelope de fertilizaęao. 
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Pesquisa 


A distribuięao de Ca 2+ no ovo esta correlacionada com 
a formaęao do envelope de fertilizaęao? 

Experimento Durante a fertilizaęao, a fusao de granulos corticais com a membra¬ 
na plasmatica do ovo leva ao surgimento e a propagaęao do envelope de fertilizaęao 
ao redor do ovo a partir do ponto de ligaęao do espermatozoide. Para produzir essa 
serie de imagens, os investigadores misturaram os ovos de ourięos-do-mar com es- 
permatozoides, esperaram de 10 a 60 segundos, e depois adicionaram urn fixador 
qufmico, congelando as estruturas celulares no seu local. Os pesquisadores tiraram 
microfotografias de cada amostra. Quando essas imagens sao ordenadas de acordo 
com o tempo de fixaęao, elas ilustram os estagios da formaęao da membrana na 
fertilizaęao para urn unico ovo. 

Erwelope de 
fertilizaęao . 

nnnn 

lOsapósa 25 s 35 s 1 min —l 

fertilizaęao 500 

Foi descoberto que a sinalizaęao do fon calcio (Ca 2+ ) esta envolvida na fusao das 
vesiculas com a membrana plasmatica durante a liberaęao de neurotransmissores, 
secreęao de insulina e formaęao do tubo polinico em plantas. Os pesquisadores cria- 
ram a hipótese de que a sinalizaęao com o fon calcio tern envolvimento semelhante 
na fusao de vesfculas requerida para a formaęao do envelope de fertilizaęao. Para 
testar essa hipótese, eles rastrearam a liberaęao de Ca 2+ livre em ovos de ourięos- 
-do-mar após a ligaęao do espermatozoide para ver se a liberaęao de calcio esta 
correlacionada a formaęao do envelope de fertilizaęao. Urn corante fluorescente que 
brilha quando ele liga-se a Ca 2+ livre foi injetado em ovos de ourięos-do-mar nao 
fertilizados. Os cientistas entao adicionaram os espermatozoides de ourięos-do-mar 
e observaram os ovos com urn microscópio de fluorescencia durante a fertilizaęao, 
produzindo os resultados mostrados aqui. 



Resultados O surgimento da concentraęao de Ca 2+ inicia no lado do ovo em que o 
espermatozoide entrou e se propaga em urna onda para o outro lado do ovo. Logo 
após a onda ter passado, o envelope de fertilizaęao surge. 



Ponto de entrada do 
nucleo do espermatozoide 


Onda de propagaęao 
do Ca 2+ 


Isantesda lOsapósa 20 s 

fertilizaęao fertilizaęao 


30 s 


I- 

500 |im 


H 


Conclusao Os pesquisadores concluiram que a liberaęao de Ca 2+ esta correlaciona¬ 
da com a reaęao cortical e com a formaęao do envelope de fertilizaęao, confirmando 
a hipótese de que urn aumento nos nfveis de Ca 2+ desencadeia a fusao de granulos 
corticais. 


Fonte: R. Steinhardt et al., Intracellular calcium release at fertilization in the sea urchin egg, Develop- 
mental Biology 58:185-197 (1977). M. Hafner et al., Wave of free calcium at fertilization in the sea 
urchin egg visualized with Fura-2, Celi Motility and the Cytoskeleton 9:271-277 (1988). 


Suponha que voce tenha recebido um composto quimico que poderia entrar 
no ovo e ligar-se ao Ca 2+ , bloqueando sua funęao. Como voce usaria esse composto para 
mais tarde testar a hipótese de que o aumento dos niveis de Ca 2+ desencadeia a fusao 
dos granulos corticais? 


Estudos posteriores demonstraram 
que a ligaęao do espermatozoide ao ovo 
aciona a rota de transduęao de sinal que 
desencadeia a liberaęao de Ca 2+ no ci- 
tosol a partir do reticulo endoplasmati- 
co. A elevaęao dos niveis de Ca 2+ leva os 
granulos corticais a fundirem-se com a 
membrana plasmatica. Urna reaęao cor¬ 
tical desencadeada pelo Ca 2+ tambem 
ocorre nos vertebrados como os peixes e 
os mamiferos. 

A ativaęao do óvulo 

A fertilizaęao inicia e acelera reaęóes me- 
tabólicas que desencadeiam o comeęo do 
desenvolvimento embrionario, “ativando” 
o óvulo. Existe, por exemplo, um aumento 
notavel nas taxas de respiraęao celular e 
sintese proteica no ovo após a fertilizaęao. 

Como a fertilizaęao inicia os passos 
metabólicos que ativam o óvulo? A pista 
principal veio de experimentos demons- 
trando que os óvulos nao fertilizados de 
ourięos-do-mar e de muitas outras espe- 
cies podem ser ativados por urna injeęao 
de Ca 2+ . Com base nessa descoberta, os 
pesquisadores concluiram que o aumen¬ 
to na concentraęao de Ca 2+ que causa a 
reaęao cortical leva a ativaęao do óvulo. 
Experimentos seguintes revelaram que 
urna ativaęao artificial e possivel mesmo 
se o nucleo ja tenha sido removido do 
óvulo. Esses achados mais tarde indica- 
ram que as proteinas e o RNAm neces- 
sario para a ativaęao ja estao presentes no 
citoplasma dos óvulos nao fertilizados. 

Cerca de 20 minutos após o nucleo do 
espermatozoide entrar no ovo de ourięo- 
-do-mar ocorre a fusao dos nucleos do es¬ 
permatozoide e do ovo. A sintese de DNA 
entao se inicia. A primeira divisao celu¬ 
lar, que ocorre cerca de 90 minutos após, 
marca o firn do estagio da fertilizaęao. 

A fertilizaęao em outras especies 
compartilha muitas caracteristicas com 
o processo nos ourięos-do-mar. Entre- 
tanto, existem diferenęas, como o estagio 
da meiose que o óvulo atingiu no mo- 
mento em que e fertilizado. Os óvulos de 
ourięos-do-mar ja completaram a meio¬ 
se quando sao liberados pela femea. Em 
outras especies, os óvulos sao mantidos 
em um estagio especifico da meiose e nao 
completam as divisóes meióticas ate que a 
cabeęa do espermatozoide entre. Os óvu- 
los humanos, por exemplo, sao mantidos 
na metafase da meiose II ate a entrada do 
espermatozoide (ver Figura 46.11). 
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Zona pelucida 
Celula folicular 


A Figura 47.5 Fertilizaęao em mamiferos. O 

espermatozoide mostrado aqui viajou pelas celulas 
foliculares e pela zona pelucida e fundiu-se com o óvu- 
lo. A reaęao cortical comeęou, iniciando eventos que 
asseguram que apenas um nucleo de espermatozoide 
entre no óvulo. 


Fertilizaęao em mamiferos 

Ao contrario dos ourięos-do-mar e da maioria dos outros 
iiwertebrados marinhos, animais terrestres, incluindo ma¬ 
miferos, fertilizam os ovos internamente. As celulas de 
suporte dos foliculos em desenvolvimento ficam ao redor 
do ovo dos mamiferos antes e depois da fertilizaęao. Como 
mostrado na Figura 47.5, o espermatozoide deve viajar por 
essa camada de celulas foliculares ate atingir a zona peluci¬ 
da, a matriz extracelular do ovo. Assim, a ligaęao do esper¬ 
matozoide ao receptor do espermatozoide induz urna rea¬ 
ęao acrossomal, facilitando a entrada do espermatozoide. 


Como na fertilizaęao dos ourięos-do-mar, a ligaęao do 
espermatozoide desencadeia urna reaęao cortical, a libera- 
ęao de enzimas dos granulos corticais para fora da celula. 
Essas enzimas catalisam mudanęas na zona pelucida, que 
depois funcionam como o bloąueio lento a polispermia. 
(Nenhum bloąueio rapido a polispermia foi identificado 
nos mamiferos.) 

Em urna visao geral, o processo de fertilizaęao e muito 
mais lento nos mamiferos do que nos ourięos-do-mar: a 
primeira divisao celular ocorre dentro de 12-36 horas após 
a ligaęao do espermatozoide nos mamiferos, comparado 
com cerca de 90 minutos nos ourięos-do-mar. Essa divisao 
celular marca o finał da fertilizaęao e o inicio do próximo 
passo do desenvolvimento, a clivagem. 

Clivagem 

Urna vez que a fertilizaęao completa-se, o zigoto de muitas 
especies de animais entra em urna sucessao de rapidas divi- 
sóes que caracterizam o estagio de cliyagem do desenyol- 
yimento inicial. Durante a cliyagem, o ciclo celular consiste 
primeiramente nas fases S (sintese de DNA) e M (mitose). 
As fases G x e G 2 (gap ) sao puladas, e pouca ou nenhuma sin¬ 
tese de proteina ocorre (revise o ciclo celular na Figura 12.6). 
Por isso, nao ocorre aumento de massa. Em vez disso, a cliya¬ 
gem divide o grandę citoplasma do ovo fertilizado em muitas 
celulas menores chamadas de blastómeros. As primeiras 
cinco a sete divisóes de cliyagem produzem urna bola oca de 
celulas, a blastula, ao redor de urna cavidade preenchida de 
liąuido chamada de blastocele (Figura 47.6). 

O padrao de divisóes de cliyagem difere entre as es¬ 
pecies. Em alguns casos, como nos ourięos de areia ou nos 
ourięos-do-mar, o padrao de divisao e uniforme em todo o 
embriao (ver Figura 47.6). Em outros, incluindo os sapos, o 
padrao e assimetrico, com regióes do embriao diferindo tanto 
no niimero quanto no tamanho das novas celulas formadas. 



(a) Ovo fertilizado. Este e o 
zigoto pouco antes da primeira 
divisao de clivagem, circundado 
pelo envelope de fertilizaęao. 


(b) Estagio de quatro celulas. 

Remanescentes do fuso 
mitótico podem ser vistos entre 
os dois pares de celulas que 
acabaram de completar a 
segunda divisao de clivagem. 


(c) Blastula jovem. Após muitas 
divisóes de clivagem, o embriao 
e urna bola multicelular que 
ainda esta circundada pelo 
envelope de fertilizaęao. A 
blastocele comeęou a formar-se 
no centro. 


(d) Blastula tardia. Urna unica 
camada de celulas circunda o 
grandę blastocele. (Apesar de 
nao visivel aqui, o envelope de 
fertilizaęao ainda esta presente 
nesse estagio.) 


A Figura 47.6 Cliyagem em um embriao de equinoderma. A clivagem e urna serie 
de divisóes celulares mitóticas que transformam o óvulo em blastula, uma bola oca com- 
posta por celulas chamadas de blastómeros. Estas micrografias ópticas mostram os estagios 
de clivagem de um embriao de ourięos de areia, que sao praticamente identicos aqueles de 
ourięo-do-mar. 
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Padrao de clivagem em sapos 

Em sapos (e em muitos outros animais), a clivagem e assi- 
metrica (Figura 47.7), refletindo a distribuięao assimetri- 
ca do vitelo (estoąue de nutrientes) pelo ovo. O vitelo, as 
vezes, e concentrado em um polo, chamado de polo vege- 
tal, estando distante do oposto, o polo animal. Por isso, 
as duas metades do ovo, chamadas de hemisferio animal e 
yegetal, diferem em cor. Como yeremos de modo sucinto, 
o vitelo afeta bastante o padrao de clivagem. 

Quando as celulas animais dividem-se, urna fenda 
chamada estria de clivagem forma-se na superficie celu- 
lar assim que a citocinese divide a celula ao meio. Como 
mostrado na Figura 47.7, as duas primeiras estrias de cli- 
vagem no embriao de sapo formam-se paralelas a linha 
(ou meridiano) conectando os dois polos. Durante essas 
divisóes, o principal efeito do vitelo e tornar a conclusao 
da citocinese lenta. Por isso, a primeira estria de clivagem 
ainda esta dividindo o citoplasma do vitelo no hemisferio 
yegetal ąuando a segunda divisao celular inicia. Por firn, 
ąuatro blastómeros de igual tamanho estendem-se do polo 
animal ao polo yegetal. 

Durante a terceira divisao, o vitelo comeęa a afetar o 
tamanho relativo das celulas produzidas nos dois hemis- 
ferios. Essa divisao e eąuatorial (perpendicular a linha co¬ 
nectando os polos) e produz um embriao de oito celulas. 
Entretanto, a medida que cada um dos quatro blastómeros 
inicia essa divisao, o vitelo próximo ao polo yegetal desloca 
o aparato mitótico em direęao ao polo animal. Por sua vez, 
isso desloca a estria de clivagem do equador do ovo rumo 
ao polo animal, produzindo blastómeros menores no he¬ 


misferio animal do que no hemisferio yegetal. Esse efeito 
de deslocamento do vitelo persiste nas divisóes seguintes, 
levando a blastocele a formar-se inteiramente no hemisfe¬ 
rio animal (ver Figura 47.7). 

Padróes de clivagem em outros animais 

Apesar de o vitelo afetar onde a divisao ocorre no ovo dos 
sapos e de outros anfibios, a estria de clivagem ainda passa 
inteiramente pelo ovo. A clivagem no desenvolvimento dos 
anfibios e entao dita holoblastica (do grego holos, com- 
pleto). A clivagem holoblastica tambem e vista em muitos 
outros grupos animais, incluindo equinodermas, mami- 
feros e anelideos. Nesses animais em que os ovos contem 
quantidade relativamente pequena de vitelo, a blastocele 
forma-se centralmente e os blastómeros sao, muitas vezes, 
de tamanhos semelhantes, em especial nas primeiras divi- 
sóes de clivagem (ver Figura 47.6). Esse e o caso dos seres 
humanos. 

O vitelo e muito abundante e tern seu efeito mais pro- 
nunciado na clivagem dos ovos de passaros, outros repteis, 
muitos peixes e insetos. Nesses mamiferos, o volume de 
yitelo e tao grandę que as estrias de clivagem nao podem 
ultrapassa-lo, e apenas a regiao sem yitelo sofre clivagem. 
Essa clivagem incompleta de um ovo rico em yitelo e cha¬ 
mada de meroblastica (do grego mer os, parciał). 

Para galinhas e outros passaros, a parte do ovo que co- 
mumente chamamos de yitelo e, na yerdade, a celula ovo 
inteira. As divisóes celulares sao limitadas a urna pequena 
area esbranquięada no polo animal. Essas divisóes produ- 
zem urna capsula de celulas que se distribui nas camadas 


JL 


► Figura 47.7 Clivagem em um embriao de sapo. Os planos 
de clivagem na primeira e na segunda divisao estendem-se do polo 
animal ao polo vegetal, mas a terceira clivagem e perpendicular ao 
eixo polar. Em algumas especies, a primeira divisao bifurca o cres- 
cente cinza, urna regiao colorida mais iluminada que aparece opos- 
tamente ao local de entrada do espermatozoide. 


Zigoto 


Hemisferio 

animal 



Hemisferio 

vegetal 

Crescente cinza 


Estagio de oito celulas (visao do polo animal). 0 grandę 
montante de vitelo desloca a terceira clivagem em direęao 
ao polo animal, formando duas camadas de celulas. 

As quatro celulas próximas ao polo animal (aproximada, 
nesta visao) sao menores que as outras quatro celulas 
(coradas com SEM). 


Blastula (no rmnimo 128 celulas). Assim que a clivagem 
continua, urna cavidade preenchida de fluido, a blastocele, 
forma-se dentro do embriao. Devido a urna divisao 
desigual, a blastocele fica localizada no hemisferio animal. 
Tanto o desenho quanto as micrografias (originado de 
imagens de fluorescencia) mostram secęóes transversais da 
blastula com cerca de 4 mil celulas. 



Estria de clivagem 


Estagio de 
duas celulas 
em formaęao 


Estagio 
de quatro 
celulas em 
formaęao 


Estagio de 
oito celulas 


Blastula 

(secęao transversal) 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando uma mudanęa na inclinaęao 


O que causa o fim da clivagem em um embriao de 
sapo? Durante a clivagem no embriao de sapo, assim como em 
muitos outros animais, o ciclo celular consiste principalmente nas fa- 
ses S (sintese de DNA) e M (mitose), e nao ocorre fasę G, e G 2 . En- 
tretanto, após a 12 a divisao celular, as fases G, e G 2 aparecem, e as 
celulas crescem, produzindo proteinas e organelas citoplasmaticas. 
Essas e outras mudanęas em atividade marcam o fim da clivagem. 
Mas o que desencadeia a mudanęa no ciclo celular? 



Como o experimento foi realizado Pesquisadores testaram 
a hipótese de que um mecanismo para contar as divisóes celulares 
determina quando a clivagem termina. Eles permitiram que os em- 
brióes de sapo captassem nucleosideos marcados radioativamente, 
em um experimento marcando a timidina para medir a sintese de 
DNA e em outro experimento marcando uridina para medir a sintese 
de RNA. Em seguida, repetiram esses dois experimentos na presenęa 
de uma toxina que evita a divisao celular, bloqueando a formaęao 
da estria de clivagem e da citocinese. 

Dados do experimento 



Sintese de acido nucleico (em uma escala de 0-100) 

DNA 

Toxina adicionada 

35 

48 

54 

71 

83 

85 

88 

87 

100 

96 


DNA 

Sem toxina 

10 

24 

28 

31 

47 

49 

49 

53 

55 

55 

55 

RNA 

Toxina adicionada 



0 


6 


25 

27 



33 

RNA 

Sem toxina 



0 


3 


14 

22 



27 

Pontos de tempo 
(a cada 35 min) 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 


Interprete os dados 

1. Como os pesquisadores puderam medir independentemente a 
sintese de DNA e a sintese de RNA? 


2 . Use os dados na tabela para criar um grafico mostrando a 
sintese de DNA e a sintese de RNA com e sem a toxina que 
evita a divisao celular. Observe que o ponto 5 corresponde a 
12 a divisao celular. Para os dados do DNA, desenhe uma linha 
reta para os pontos de tempo de 1-5 e outra de 5 em diante. 
Para o RNA, conecte cada ponto de dado com o próximo. 
Descreva as mudanęas na sintese que ocorrem no finał da 
clivagem. 

3. Os pesquisadores hipotetizaram que a toxina aumenta a difu- 
sao de timidina nos embrióes. Explique a lógica deles. 

4. Os dados corroboram a hipótese de que o momento do termi- 
no da clivagem depende da contagem de divisóes celulares? 
Explique. 

5. Em um experimento separado, os pesquisadores desfizeram o 
bloqueio a polispermia, gerando embrióes com 7 a 10 nucleos 
de espermatozoide. Ao finał da clivagem, esses embrióes ti- 
nham a mesma proporęao citoplasma-nucleo que os embrióes 
selvagens, mas a clivagem parou na 10 a divisao celular em vez 
de na 12 a divisao celular. O que esses resultados indicam sobre 
o momento do finał da clivagem? 

Dados de J. Newport and M. Kirschner, A major developmental transi- 
tion in early Xenopus embryos: I. Characterization and timing of cellular 
changes at the midblastula stage, Celi 30:675-686 (1982). 


superiores e inferiores. A cavidade entre essas duas cama- 
das e a versao das aves de blastocele. 

Na Drosophila e na maioria dos outros insetos, o vitelo 
e encontrado em todo o ovo. No inicio do desenvolvimen- 
to, rodadas multiplas de mitose ocorrem sem citocinese. 
Em outras palavras, nenhuma membrana celular forma-se 
ao redor do nucleo jovem. As primeiras centenas de nucleo 
espalham-se pelo vitelo e, mais tarde, migram para a camada 
mais externa do embriao. Após diversas rodadas adicionais 
de mitose, uma membrana plasmatica forma-se ao redor de 
cada nucleo, e o embriao, agora o equivalente a uma blastula, 
consiste em uma unica camada de cerca de 6.000 celulas cir- 
cundando uma massa de vitelo (ver Figura 18.22). 

Regulaęao da clivagem 

O unico nucleo em um ovo recem-fertilizado tern muito 
pouco DNA para produzir o montante de RNA mensageiro 
necessario para suprir as necessidades da celula para novas 
proteinas. Em vez disso, o desenvolvimento inicial e con- 
duzido por RNA e proteinas depositados no ovo durante a 
oogenese. Após a clivagem, o citoplasma do ovo foi diyidido 


entre os varios blastómeros, cada qual com o seu próprio 
nucleo. Como cada blastómero e muito menor que o ovo 
inteiro, seu nucleo pode fazer RNA o suficiente para progra- 
mar o metabolismo da celula e o posterior desenvolvimento. 

Visto que o numero de divisóes de clivagem varia entre 
os animais, qual mecanismo determina o finał do estagio de 
clivagem? O Exercicio de Habilidades Cientificas explora 
um dos estudos marcantes que responderam a essa questao. 


REVISAO DO CONCEITO 47.1 


1 . 

2 . 

3. 


Como o erwelope de fertilizaęao forma-se nos ourięos-do- 
-mar? Qual e sua funęao? 


Prediga o que aconteceria se o Ca 2+ fosse injetado 
dentro de um ovo nao fertilizado de ourięo-do-mar. 


nmsnmn Pensando sobre o controle do ciclo ce¬ 
lular, voce esperaria que a atividade de MPF permanecesse 
estavel durante a clivagem (ver Figura 12.16)? Explique sua 
lógica. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 47.2 


A morfogenese nos animais envolve 
mudanęas especificas no formato, na posięao 
e na sobrevivencia da celula 

Após a clivagem, a taxa de divisao celular diminui con- 
sideravelmente assim que o ciclo celular e retomado. 
Os ultimos dois estagios do desenvolvimento embrio¬ 
nario sao responsaveis pela morfogenese, os processos 
celulares e teciduais pelos quais o corpo do animal toma 
forma. Durante a gastrulaęao, um conjunto de celulas na 
(ou próximo da) superficie da blastula move-se para uma 
localizaęao interior, camadas celulares sao estabelecidas, e 
um tubo digestório primitivo e formado. Transformaęóes 
posteriores ocorrem durante a organogenese, a formaęao 
dos órgaos. Discutiremos esses dois estagios em separado, 
focalizando, em cada caso, o desenvolvimento de alguns 
organismos-modelo. 

Gastrulaęao 

A gastrulaęao e uma drastica reor- 
ganizaęao da blastula oca em um 
embriao de duas ou tres camadas 
chamado de gastrula. As camadas 
celulares produzidas sao coletiva- 
mente chamadas de folhetos em- 
brionarios germinativos (do latim 
germen , brotar ou germinar). Na 
gastrula tardia, a ectoderme forma a 
camada externa e a endoderme, de- 
lineando o compartimento, ou trato, 
digestório embrionario. Nos cnida- 
rios e em alguns outros animais si- 
metricos radiais, apenas essas duas 
camadas germinativas formam-se 
durante a gastrulaęao. Esses ani¬ 
mais sao chamados de diploblastos 
(ver Capitulo 32). Em contrapartida, 
os vertebrados e outros animais com 
simetria bilateral sao triploblastos, 
nos quais a terceira camada germi- 
nativa, a mesoderme, forma-se en- 
tre a ectoderme e a endoderme. 

Gastrulaęao nos ourięos-do-mar 

Como ilustrado na Figura 47.8, a 
gastrulaęao nos ourięos-do-mar en- 
volve migraęao celular, bem como 
invaginaęao , a reentrancia de uma 
camada de celulas para dentro do 
embriao. O rearranjo extensivo das 
celulas transforma a depressao rasa 
em um tubo mais profundo, mais es- 
treito e de extremidade cega, chama¬ 


do de arąuentero. A extremidade de abertura do arquente- 
ro, que se tornara o anus, e chamada de blastóporo. Uma 
segunda abertura, que se tornara a boca, forma-se mais tar- 
de. Os ourięos-do-mar e outros animais em que a boca de- 
senvolve-se da segunda abertura do embriao sao chamados 
de deuterostómios (do grego, significando “segunda boca”). 
Todos os cordados, incluindo seres humanos e outros ver- 
tebrados, encaixam-se nesse grupo (ver Capitulo 32). Em 
contrapartida, moluscos, anelideos e artrópodes sao pro - 
tostómios , animais em que a boca desenvolve-se a partir da 
primeira abertura formada durante a gastrulaęao. 

Gastrulaęao em sapos 

Cada folheto embrionario contribui para um distinto con¬ 
junto de estruturas no animal adulto, como mostrado para 
yertebrados na Figura 47.9. Alguns órgaos e muitos siste- 
mas de órgaos do adulto deriyam de mais de uma camada 
germinativa. Por exemplo, as glandulas suprarrenais tern 
tanto tecido ectodermico quanto mesodermico, e muitas 

O Um grupo de celulas 
mesenquimais migra do 
polovegetal da blastula 
para a blastocele. Algumas 
dessas celulas secretarao, 
por fim, carbonato de 
calcio, formando um 
esqueleto interno simples. 

©As celulas no polo 
vegetal achatam-se 
ligeiramente, levando o 
polo vegetal do embriao a 
dobrar-se para dentro. 

Essa reentrancia de uma 
camada de celulas e 
chamada de invaginaęao. 

©As celulas 
endodermicas formam o 
arquentero f o futuro tubo 
digestório. Novas celulas 
mesenquimais na ponta 
do arquentero enviam 
para fora finas extensóes 
(filopódios) em direęao a 
parede da blastocele 
(esquerda f LM). 

© O filopódio contrai-se f 
arrastando o arquentero ao 
longo da blastocele. 

A abertura finał do 
arquentero, que se tornara 
o anus, e chamada de 
blastóporo. 

@ A fusao do arquentero com 
a parede da blastocele forma 
o tubo digestório, que agora 
tern uma boca e um anus. 

A gastrula tern tres camadas 
germinativas e e coberta por 
cilios, que funcionam para 
alimentaęao e movimentaęao. 


Polo 

animal 


Blastocele 

Celulas 
mesenguimais 


Płaca 

vegetal 


Ectoderme 


Boca 

Mesenquima 
(mesoderme 
forma o futuro 
esgueleto) 



Blastóporo 


A Figura 47.8 
Gastrulaęao no 
embriao de 
ourięo-do-mar. 


Futura ectoderme 
Futura mesoderme 
Futura endoderme 
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outras glandulas endócrinas contem 
tecido endodermico. 

Os sapos e outros animais de si- 
metria bilateral tern lado dorsal (em 
cima) e lado ventral (embaixo), lado 
esąuerdo e lado direito, e terminaęao 
anterior (frente) e terminaęao poste- 
rior (costas). Os movimentos celulares 
que se iniciam na gastrulaęao ocorrem 
no lado dorsal da blastula, em posi- 
ęao oposta a que o espermatozoide 
entra no ovo (Figura 47.10). Como 
nos ourięos-do-mar, o anus dos sapos 
desenvolve-se a partir do blastóporo, e 
a boca, por firn, rompe-se na abertura 
da extremidade oposta do arquentero. 


▼ Figura 47.9 As principais derivaęóes das tres camadas germinativas embriona- 
rias nos vertebrados. 


ECTODERME 

(camada externa do embriao) 


ENDODERME 

(camada interna do embriao) 

• A epiderme da pele e seus 
derivados (incluindo as 
glandulas sudorfparas, 
folfculos capilares) 

• Sistemas nervoso e sensorial 

• Glandula hipófise, medula 
suprarrenal 

• Maxilas e dentes 

• Celulas germinativas 

• Sistemas esqueletico e 
muscular 

• Sistemas circulatório e 
linfatico 

• Sistemas excretório e 
reprodutivo (exceto as 
celulas germinativas) 

• Derme da pele 

• Córtex suprarrenal 

• Linhagem epitelial do trato 
digestório e órgaos 
associados (ffgado, pancreas) 

• Linhagem epitelial dos tratos 
e dutos respiratório, 
excretório e reprodutivo 

• Timo, tireoide e glandulas 
da paratireoide 



T Figura 47.10 Gastrulaęao no embriao do sapo. Na blastula do sapo, a blastocele 
desloca-se rumo ao polo animal e e circundada por urna parede muito espessa de celulas. 


O A gastrulaęao inicia-se quando as celulas 
no lado dorsal invaginam para formar um 
vinco recuado, o blastóporo. A parte acima 
do vinco e chamada de labio dorsal. 
Assim que o blastóporo forma-se, uma 
camada de celulas comeęa a espalhar-se 
para fora do hemisferio animal, 
involucra-se sob o labio dorsal (involuęao) 
e move-se para o interior (identificado pela 
seta tracejada). No interior, essas celulas 
formarao a endoderme e a mesoderme, 
com a camada endodermica por dentro. 
Entretanto, as celulas no polo animal 
mudam o formato e comeęam a 
espalhar-se para superffcie externa. 


VISAO DA SUPERFICIE 


SECęAO TRANSVERSAL 


Gastrula 

jovem 



Labio dorsal 
do blastóporo 


0 O blastóporo estende-se por ambos os 
lados do embriao assim mais celulas 
invaginam. Quando chega ao firn, o 
blastóporo forma um cfrculo que se torna 
menor quando a ectoderme espalha-se 
para baixo ao longo da superffcie. 
Internamente, a involuęao continuada 
expande a endoderme e a mesoderme; o 
arquentero forma-se e cresce assim que a 
blastocele encolhe-se e, por firn, 
desaparece. 


Blastocele 



© Posteriormente na gastrulaęao, as celulas 
remanescentes na superffcie 
transformam-se na ectoderme. 

A endoderme e a camada mais fntima, e 
a mesoderme esta presente entre a 
ectoderme e a endoderme. O blastóporo 
circular fica ao redor do pług de celulas 
preenchido por vitelo. 


Legenda 


Futura ectoderme 
Futura mesoderme 
Futura endoderme 


Gastrula 

tardia 
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Gastrulaęao em galinhas 

O ponto de partida da gastrulaęao nas galinhas e um em- 
briao consistindo em camadas inferior e superior - co- 
nhecidas como epiblasto e hipoblasto - deitadas sob urna 
massa de vitelo. Todas as celulas que formarao o embriao 
se originam do epiblasto. Durante a gastrulaęao, algumas 
celulas do epiblasto movem-se em direęao a linha media 
da blastoderme, separam-se, e movem-se para o interior do 
vitelo (Figura 47.11). A movimentaęao do acumulo de ce¬ 
lulas para dentro da linha media da blastoderme produz um 
espessamento chamado de linha primitiva. Algumas dessas 
celulas se movem para o interior e formam a endoderme, 
deslocando celulas do hipoblasto, ao passo que outras mi- 
gram lateralmente e formam a mesoderme. As celulas que 
permaneceram na superficie do embriao ao finał da gas¬ 
trulaęao se tornarao a ectoderme. As celulas do hipoblasto 
posteriormente segregam-se da endoderme e acabam por 
formam parte do saco que circunda o vitelo e tambem parte 
da hastę que conecta a massa de vitelo ao embriao. 

Ao longo da gastrulaęao das galinhas, a linha primitiva 
aumenta e estreita-se. Essa mudanęa no formato resulta da 
movimentaęao e do embaralhamento das celulas, chama¬ 
do de extensao convergente. Exploraremos o mecanismo 
desse processo sucintamente, quando examinarmos como 
ocorre a formaęao e a modelagem no desenvolvimento. 

Apesar de diferentes termos descreverem a gastrula¬ 
ęao em diferentes especies de vertebrados, o rearranjo e 
os movimentos das celulas exibem algumas semelhanęas 
fundamentais. Em particular, a linha primitiva, mostrada 
na Figura 47.11 em um embriao de galinha, corresponde 
ao labio do blastóporo, mostrado na Figura 47.10 para o 
embriao de sapo. A formaęao da linha primitiva tambem e 
crucial para a gastrulaęao em embrióes de seres humanos, 
nosso próximo tópico. 


Ovo fertilizado 

Linha 
primitiva 

Embriao 

Vitelo 


Linha primitiva 



V A Figura 47.11 Gastrulaęao no embriao de gali¬ 
nha. Esta e uma secęao transversal de um embriao em 
gastrulaęao, olhando-se para a extremidade anterior. 



Gastrulaęao em humanos 

Ao contrario dos óvulos grandes e com vitelo de muitos 
yertebrados, os óvulos de seres humanos sao particular- 
mente pequenos, armazenando pouca reserya alimentar. 
A fertilizaęao ocorre no oviduto, e o desenvolvimento ini- 
cia-se enquanto o embriao completa sua jornada percor- 
rendo o oviduto ate o utero (ver Figura 46.15). 

A Figura 47.12 delineia o desenvolvimento do embriao 
humano, comeęando por volta de seis dias após a fertilizaęao. 
Esse esquema baseia-se principalmente em obseryaęóes de 
embrióes de outros mamiferos, como os ratos, e de embrióes 
humanos muito jovens a partir de sua fertilizaęao in vitro. 

O Ao finał da cliyagem, o embriao tern mais de cem 
celulas organizadas ao redor da cavidade central e ja 
chegou ao utero. Nesse estagio, o embriao e chama¬ 
do de blastocisto, a versao de uma blastula dos ma¬ 
miferos. Localizado em uma extremidade da cavidade 
do blastocisto, esta um grupo de celulas chamado de 
massa celular interna, que se desenvolvera no em¬ 
briao propriamente dito. Essas celulas do blastocisto 
de um estagio muito inicial sao a fonte das linhagens 
das celulas-tronco embrionarias (ver Conceito 20.3). 
Q A implantaęao do embriao e iniciada pelo trofo- 
blasto, o epitelio externo do blastocisto. As enzimas 
secretadas pelo trofoblasto durante a implantaęao di- 
minuem as moleculas do endometrio, o revestimento 
do utero, permitindo a inyasao pelo blastocisto. O tro¬ 
foblasto tambem estende projeęóes semelhantes a de- 
dos, as quais levam os capilares no endometrio a ex- 
travasar sangue que pode ser capturado pelos tecidos 
do trofoblasto. Por volta do momento em que o em¬ 
briao implanta-se, a massa de celulas de espessamento 
do blastocisto forma um disco chato com uma camada 
fina de celulas, o epiblasto , e uma camada externa, o 
hipoblasto . Como ocorre no embriao de passaros, o 
embriao dos humanos desenvolve-se quase completa- 
mente a partir das celulas do epiblasto. 

O Seguindo a implantaęao, o trofoblasto continua a 
expandir-se no endometrio, e quatro novas membra- 
nas surgem. Essas membranas extraembrionarias, 
embora surjam a partir do embriao, anexam estrutu- 
ras especializadas localizadas fora do embriao. Assim 
que a implantaęao e completada, a gastrulaęao inicia- 
-se. Algumas celulas epiblasticas permanecem como 
ectoderme na superficie, enquanto outras se movem 
em direęao ao interior da linha primitiva e formam a 
mesoderme e a endoderme, como ocorre na galinha 
(ver Figura 47.11). 

O Ao finał da gastrulaęao, as camadas germinativas 
embrionarias formaram-se. A mesoderme extraem- 
brionaria e as quatro distintas membranas extraor- 
dinarias agora circundam o embriao. Assim que o 
desenvolvimento prossegue, as celulas do trofoblasto 
inyasor, o epiblasto e o tecido adjacente endometrial 
contribuem para a formaęao da placenta. Esse órgao 
vital controla as trocas de nutrientes, gases e residuos 
de nitrogenio entre o embriao em desenvolvimento e a 
mae (ver Figura 46.16). 
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Epitelio 

endometrial 

(revestimento 

uterino) 

Massa de celulas 
internas 

Trofoblasto 

Blastocele 


0 O blastocisto chega 
ao utero. 


ł 



Regiao em 
expansao do 
trofoblasto 

Epiblasto 

Hipoblasto 

Trofoblasto 



© Implante do blastocisto 
(7 dias após a fertilizaęao) 


© Membranas extraembrionarias 
comeęam a ser formadas 
(10-11 dias), e a gastrulaęao 
inicia-se (13 dias). 


Regiao em 
expansao do 
trofoblasto 


Cavidade 

amniótica 


Epiblasto 

Hipoblasto 
Saco vitelmico 
(originado do 
hipoblasto) 
Celulas da 
mesoderme 
extraembrionarias 
(originadas do 
epiblasto) 

Córion (originado 
do trofoblasto) 



Amnio 

Córion 

Ectoderme 

Mesoderme 

Endoderme 

Saco vitelfnico 

Mesoderme 

extraembrionaria 

Alantoide 


© A gastrulaęao produziu urn embriao de tres camadas com 
quatro membranas extraembrionarias: amnio, córion, saco 
vitelinico e alantoide. 

▲ Figura 47.12 Quatro estagios iniciais do de- 
senvolvimento embrionario humano. Os nomes 
dos tecidos que se desenvolvem no embriao propria- 
mente dito estao indicados em azul. 



Córion 


Alantoide 



▲ Figura 47.13 As quatro mem¬ 
branas extraembrionarias no ovo 
com casca de um reptil. 


Adaptaęóes evolutivas dos amniotas 

mnsESM Os mamiferos e os repteis (incluindo os 
passaros) formam ąuatro membranas extraembrionarias: 
córion, alantoide, amnio e saco yitelinico (Figura 47.13; 
ver tambem Figura 34. 25). 

Emtodosessesgrupos 
essas membranas 
fornecem um 
“sistema que 
mantem a vida” 
para o desen- 
volvimento em¬ 
brionario posterioi. 

Por que essa adapta- 
ęao surgiu na historia 
evolutiva dos repteis 
e dos mamiferos, mas 

nao em outros vertebrados, como os peixes e os anfibios? 
Podemos formular urna hipótese razoayel considerando 
poucos fatos basicos sobre o desenvolvimento embrionario. 
Todos os embrióes de vertebrados necessitam de um am- 
biente aquatico para o seu desenvolvimento. Os embrióes 
de peixes e de anfibios normalmente desenvolvem-se no 
mar ou na lagoa circundante e nao necessitam de um mi- 
croambiente especializado preenchido com agua. Entretan- 
to, a ampla colonizaęao terrestre pelos vertebrados só foi 
possivel após a evoluęao de estruturas especializadas que 
permitiriam a reproduęao em ambientes secos. Duas des- 
sas estruturas existem ainda hoje: (1) a casca do ovo dos 
passaros e de outros repteis, bem como de alguns mamife¬ 
ros (os monotremados) e (2) o utero dos marsupiais e ma¬ 
miferos euterios. Dentro da casca ou do utero, o embriao 
desses animais e circundado por liquido dentro de um saco 
formado por urna das membranas extraembrionarias, o 
amnio. Os mamiferos e os repteis, incluindo os passaros, 
sao entao chamados de amniotas (ver Conceito 34.5). 

Em sua maioria, as membranas extraembrionarias tern 
funęóes similares nos mamiferos e nos repteis, consistentes 
com urna origem evolutiva comum. O córion e o local de 
trocas gasosas, e o liquido dentro do amnio protege fisica- 
mente o embriao em desenvolvimento. (Esse liquido amnió- 
tico e liberado pela vagina quando a bolsa da mulher gravida 
rompe antes do parto.) O alantoide, que dispóe dos residuos 
no ovo dos repteis, e incorporado ao cordao umbilical nos 
mamiferos. La, forma vasos sanguineos que transportam 
oxigenio e nutrientes da placenta para o embriao e remove 
do embriao dióxido de carbono e compostos nitrogenados. 
A quarta membrana extraembrionaria, o saco yitelinico, en- 
cerra o vitelo dentro do ovo dos repteis. Nos mamiferos, esse 
e o local em que se formam inicialmente os vasos sangui¬ 
neos, que mais tarde migram para o embriao propriamente 
dito. Assim, as membranas extraembrionarias comuns aos 
repteis e aos mamiferos exibem adaptaęóes especificas ao 
desenvolvimento dentro do ovo com casca ou do utero. 

Após a gastrulaęao se completar e qualquer membra¬ 
na extraembrionaria estiver formada, o próximo estagio do 
desenvolvimento embrionario inicia-se: a organogenese, a 
formaęao dos órgaos. 
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Organogenese 

Durante a organogenese, as regióes das tres camadas ger- 
minativas embrionarias desenvolvem-se em órgaos rudi- 
mentares. As vezes, as celulas de duas ou tres camadas ger- 
minativas participam na formaęao de um unico órgao, com 
interaęóes entre celulas de diferentes camadas germinati- 
vas auxiliando as celulas a diferenciarem-se. Por sua vez, a 
adoęao de um desenvolvimento em particular pode levar 
as celulas a mudarem de formato ou, em algumas circuns- 
tancias, a migrarem para outros locais do corpo. Para ver 
como esse processo contribui para a organogenese, consi- 
deraremos a neurulaęao , os passos iniciais na formaęao do 
cerebro e do cordao espinal em yertebrados. 

Neurulaęao 

A neurulaęao comeęa assim que as celulas da mesoder- 
me dorsal formam a notocorda, um bastao que se es- 
tende ao longo do lado dorsal do embriao dos cordados, 


como visto nos sapos da Figura 47.14a. Moleculas de 
sinalizaęao secretadas por essas celulas da mesoderme 
ou de outros tecidos levam a ectoderme acima da no¬ 
tocorda a iniciar a płaca neural. Assim, a formaęao da 
płaca neural e um exemplo de induęao, processo em que 
um grupo de celulas ou tecidos influencia o desenyol- 
yimento de outro grupo por meio de fortes interaęóes 
(ver Figura 18.17b). 

Após a płaca neural estar formada, suas celulas mu- 
dam de formato, curyando a estrutura para dentro. Nesse 
sentido, a płaca neural enrola-se em torno dela própria ori- 
ginando o tubo neural, que percorre ao longo do eixo an- 
teroposterior do embriao (Figura 47.14b). O tubo neural 
se tornara o cerebro, na cabeęa, e a medula espinal, ao lon¬ 
go do resto do corpo. Em contraste, a notocorda desapare- 
ce antes do nascimento; no entanto, partes dela persistem 
nas poręóes interiores dos discos na coluna yertebral do 
adulto. (Esses sao os discos que podem apresentar hernia 
ou romper, causando dores nas costas.) 





Notocorda 


Dobra 

neural 


Płaca neural 


Celulas da 
crista neural 


Celulas da 
crista neural 


Camada externa 
da ectoderme 


Tubo neural 


(b) Formaęao do tubo neural. 

0 dobramento e o pinęamento da płaca 
neural geram o tubo neural. Observe as 
celulas da crista neural, que migrarao e 
formarao nervos, dentes, e outras 
estruturas. 


Dobras neurais 


Ectoderme 


Mesoderme 


Endoderme 


Arguentero 


(a) Formaęao da płaca neural. Neste 
estagio, a notocorda ja se desenvolveu a 
partir da mesoderme dorsal, e a 
ectoderme dorsal espessou-se, formando 
a płaca neural, em resposta a sinais vindos 
de outros tecidos embrionarios. As dobras 
neurais sao duas cristas que formam as 
bordas laterais da płaca neural. Essas 
dobras sao visfveis na micrografia (MO) 
de um embriao completo. 


Płaca 


neural 


neural 



Olho Somitos Protuberancja da cauda 


Arquentero 

(cavidade 

digestória) 


MEV 


1 mm 


Tubo 
Notocorda 


Celulas 
da crista 
neural 


Celoma 


Somitos 


(c) Somitos. A MEV e urna visao lateral do 
embriao como um todo no estagio de 
brotamento da cauda. Parte da ectoderme 
foi removida para que surgissem os 
somitos, conjunto de tecido que dara 
origem a estruturas segmentares como 
as vertebras. 0 desenho mostra um 
estagio similar do embriao após a formaęao 
do tubo neural, como se o embriao no 
MEV fosse cortado e visto em urna secęao 
transversal. Nesse momento, a mesoderme 
lateral comeęou a separar-se em duas 
camadas de tecido que se alinham com o 
celoma, ou cavidade do corpo. Os somitos, 
formados a partir da mesoderme, flanqueiam 
a notocorda. 



▲ Figura 47.14 Neurulaęao em um embriao de sapo. 
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As vezes, a neurulaęao e, como outros estagios do de- 
senvolvimento, imperfeita. Nos seres humanos, um erro 
na formaęao do tubo neural resulta em espinha bifida , a 
ma formaęao congenita mais comum nos Estados Unidos. 
Na espinha bifida, urna poręao do tubo neural falha no de- 
senvolvimento ou no fechamento propriamente dito, dei- 
xando urna abertura na coluna espinal e causando dano ner- 
voso. Embora a abertura possa ser reparada cirurgicamente 
logo após o nascimento, o dano nervoso e permanente, re- 
sultando em diversos graus de paralisia das pernas. 

Migraęao celular na organogenese 

Apesar de a organogenese necessitar interaęóes locais e 
atividades celulares, algumas celulas realizam urna mi¬ 
graęao de longa distancia. Por exemplo, dois conjuntos de 
celulas que se desenvolvem próximos do tubo neural da 
coluna vertebral do embriao migram no corpo antes de ele 
assumir seu desenvolvimento finał O primeiro conjunto e 
um tipo de celula chamado de crista neural, que se desen- 
volve ao longo das bordas onde o tubo neural e expelido da 
ectoderme (ver Figura 47.14b). Depois, as celulas da crista 
neural migram para muitas partes do embriao, formando 
urna yariedade de tecidos que incluem nervos perifericos 
bem como partes dos dentes e ossos cranianos. 

O segundo conjunto de celulas migratórias e formado 
quando grupos de celulas localizadas em linhas da meso- 
derme lateral a notocorda separam-se em conjuntos cha- 
mados de somitos (Figura 47.14c). Os somitos sao parea- 
dos em ambos os lados ao longo da extensao da notocorda. 
Os somitos desempenham um papel significativo na orga- 
nizaęao da estrutura segmentada do corpo dos yertebrados. 
Partes dos somitos dissociam-se em celulas mesenquimais, 
que migram individualmente a novos locais. Algumas des- 
sas celulas formam as yertebras. As celulas dos somitos que 
se tornam mesenquimais tambem formam musculos asso- 
ciados com a coluna yertebral e com as costelas. 


Pela contribuięao a formaęao de yertebras, costelas e 
musculos associados, estruturas seriadas que se repetem 
no embriao (somitos) formam estruturas que se repetem 
no adulto. Assim, os cordados, incluindo os seres huma¬ 
nos, sao segmentados, embora na forma adulta a segmen- 
taęao seja menos óbvia do que nos camaróes e em muitos 
outros inyertebrados segmentados. 

Organogenese em galinhas e insetos 

A organogenese inicial nas galinhas e bastante parecida 
aquela dos sapos. Por exemplo, as bordas da blastoderme 
dobram-se para baixo e tornam-se unidas, pressionando o 
embriao para dentro de um tubo de tres camadas unido ao 
yitelo abaixo da metade do corpo (Figura 47.15a). Quan- 
do o embriao de galinha tern tres dias, os rudimentos dos 
principais órgaos, incluindo o cerebro, os olhos e o cora- 
ęao, estao bastante aparentes (Figura 47.15b). 

Nos inyertebrados, a organogenese e um pouco di- 
ferente, o que nao e surpreendente, considerando que o 
piano corpóreo deles diverge significativamente daqueles 
dos yertebrados. Nos insetos, por exemplo, tecidos do 
sistema neryoso formam-se no lado yentral do embriao 
de inseto mais do que no lado dorsal, como nos yerte¬ 
brados. O mecanismo, entretanto, e bastante parecido 
a neurulaęao dos yertebrados: a ectoderme ao longo do 
eixo anteroposterior enrola-se, formando um tubo dentro 
do embriao. Alem disso, as rotas de sinalizaęao molecu- 
lar que regem os eventos em diferentes localizaęóes em 
dois grupos sao extremamente similares, subentendendo 
urna historia evolutiva compartilhada. Do mesmo modo, 
a formaęao dos outros órgaos nos inyertebrados envolve 
muitas das mesmas atividades celulares obseryadas nos 
yertebrados: interaęóes indutivas, mudanęas no formato 
celular e migraęao celular. 

Como vimos em nossa analise sobre gastrulaęao e or¬ 
ganogenese, mudanęas no formato e na localizaęao celular 


v 

► Figura 47.15 
Organogenese 
em um embriao 
de galinha. 
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(a) Organogenese inicial. 0 arquentero forma-se quando as dobras 
laterais fecham-se e removem o embriao do vitelo. 0 embriao 
permanece aberto para o vitelo, conectado pelo saco vitelfnico, 
ao longo do centro de seu comprimento, como mostrado na secęao 
transversal. Depois, a notocorda, o tubo neural e os somitos 
desenvolvem-se de maneira muito semelhante a dos sapos. 

Os folhetos embrionarios ao lado do embriao formam as 
membranas extraembrionarias. 


(b) Organogenese tardia. Os rudimentos da maioria 
dos órgaos ja se formaram no embriao de galinha, 
que tern 3 dias de vida e cerca de 2-3 mm de 
comprimento. Por firn, as membranas 
extraembrionarias sao alimentadas por vasos 
sangufneos estendidos a partir do embriao; muitos 
vasos sangufneos importantes sao vistos aqui nessa 
micrografia óptica (MO). 
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sao essenciais para o desenvolvimento inicial. Agora va- 
mos explorar como essas mudanęas ocorrem. 

Mecanismos da morfogenese 

A morfogenese e um estagio importante do desenvolvimen- 
to tanto nos animais ąuanto nas plantas, mas apenas nos 
animais envolve o movimento das celulas. A parede celular 
rigida que circunda as celulas de plantas nao permite mo- 
yimentos complexos como aąueles que ocorrem durante a 
gastrulaęao e organogenese. Em animais, o movimento de 
partes de urna celula pode causar mudanęas no formato 
celular ou permitir a urna celula migrar de um local para 
outro dentro do embriao. Parte dos componentes essenciais 
celulares a esses eventos e a serie de microtubulos e micro- 
filamentos que constroem o citoesqueleto (ver Tabela 6.1). 

0 citoesqueleto na morfogenese 

A reorganizaęao do citoesqueleto e a principal causa da mu- 
danęa do formato celular durante o desenvolvimento. Como 
exemplo, voltaremos ao tópico da neurulaęao. Com o inicio 
da formaęao do tubo neural, os microtubulos orientados do 
dorso ao ventre em urna folha de celulas da ectoderme auxi- 
liam a alongar as celulas ao longo desse eixo (Figura 47.16). 
Na extremidade dorsal de cada celula esta um feixe de fi- 
lamentos de actina (microfilamentos) dispostos transver- 
salmente. Esses filamentos de actina se contraem, dando as 
celulas um formato de cunha que dobra a camada de ecto¬ 
derme para dentro. Mudanęas semelhantes no formato ce¬ 
lular ocorrem nas regióes de dobradięa onde o tubo neural 
esta se isolando da ectoderme. No entanto, o surgimento de 
celulas em formato de cunha nao e restrito a neurulaęao e 
nem mesmo aos vertebrados. Na gastrulaęao de Drosophila, 
por sua vez, a formaęao de celulas em formato de cunha ao 
longo da superficie yentral e responsavel pela inyaginaęao 
do tubo de celulas que formam a mesoderme. 

O citoesqueleto tambem direciona o movimento mor¬ 
fo genico chamado de extensao convergente, um rearranjo 
que leva urna folha de celulas a tornar-se mais estreito (con- 
verge) enquanto torna-se mais longo (estende). E como se 
fosse um monte de pessoas formando urna fila indiana para 
entrar no teatro e assistir ao concerto. As celulas alongam- 
-se, com suas extremidades apontando no rumo em que se 
moverao, e depois se encaixam umas nas outras para for- 
mar menos colunas de celulas (Figura 47.17). E assim que, 
por exemplo, o arquentero alonga-se no embriao de ourięo- 
-do-mar (ver Figura 47.8). A extensao conyergente tambem 
e importante para outros processos, como a inyoluęao na 
gastrula de sapo. Nesse caso, a extensao conyergente muda 
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A Figura 47.16 Mudanęa no formato celular durante a 
morfogenese. A reorganizaęao do citoesqueleto esta associada 
com as mudanęas morfogenicas nos tecidos embrionarios, como 
mostrado agui para a formaęao do tubo neural nos vertebrados. 


a gastrulaęao do embriao de um formato esferico para um 
formato retangular arredondado, visto na Figura 47.14c. 

O citoesqueleto e responsavel nao apenas por mudan¬ 
ęas no formato celular, mas tambem pela migraęao celu¬ 
lar. Durante a organogenese nos yertebrados, as celulas da 
crista neural e dos somitos migram para localizaęóes por 
todo o embriao. As celulas “rastejam” ao longo do embriao 
usando as fibras do citoesqueleto para estender e contrair 
projeęóes celulares. Esse tipo de motilidade e semelhante 
ao movimento da ameba (ver Figura 6.26b). As glicopro- 
teinas transmembrana chamadas de moleculas de adesao 
celular desempenham um papel-chave na migraęao ce¬ 
lular por promoverem interaęóes entre pares de celulas. 
A migraęao celular tambem envolve a matriz extracelular 
(MEC), urna rede de glicoprotemas secretadas e outras ma- 
cromoleculas do lado de fora das membranas plasmaticas 
das celulas (ver Figura 6.28). 


► Figura 47.17 Extensao conyer¬ 
gente de urna camada de celulas. Neste 
diagrama simplificado, as celulas alongam- 
-se de forma coordenada em urna direęao 
particular e se encaixam umas nas outras 
(convergencia) assim que a camada torna-se 
mais longa e estreita (extensao). 



Convergencia Extensao 

As celulas alongam-se e A camada de celulas torna-se 

encaixam-se umas nas outras. mais longa e estreita. 
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A MEC auxilia a guiar as celulas em muitos tipos de 
movimentos, como a migraęao de celulas individuais e a mu- 
danęa do formato de camadas celulares. As celulas que co- 
ordenam as rotas de migraęao controlam o movimento das 
celulas em migraęao pela secreęao de moleculas especificas 
para dentro da MEC. Por esses motivos, existe um esforęo 
substancial em andamento para gerar urna MEC artificial que 
possa servir como arcabouęo para reparar ou substituir teci- 
dos ou órgaos danificados. Urna abordagem promissora en- 
volve o uso de fabricaęao de nanofibras para produzir mate- 
riais que imitam as propriedades essenciais da MEC natural. 

Morte celular programada 

Assim como algumas celulas do embriao sao programadas 
para mudar de formato ou local, outras sao programadas 
para morrer. Um tipo de morte celular programada cha- 
mada de apoptose e, de fato, um destino comum no desen- 
volvimento animal. Em varios momentos no desenvolvi- 
mento, celulas individuais, conjuntos de celulas ou tecidos 
inteiros cessam seu desenvolvimento, morrem e sao engol- 
fadas pelas celulas yizinhas. Em alguns casos, urna estru- 
tura funciona em urna larva ou em outra forma imatura do 
organismo e depois e eliminada durante o desenvolvimen- 
to posterior. Um exemplo familiar e originado pelas celulas 
na cauda de um girino, que entra em apoptose durante a 
metamorfose dos sapos (ver Figura 45.22). 

Tanto no desenvolvimento do sistema nervoso quanto no 
do sistema imune, um grandę numero de celulas sofre apop¬ 
tose. No sistema nervoso dos invertebrados, por exemplo, 
muitos neurónios a mais sao produzidos durante o desenyol- 
yimento, e depois estao ausentes no adulto. Em geral, os neu¬ 
rónios sobrevivem se fazem conexóes funcionais com outros 
neurónios e morrem se nao o fazem (ver Conceito 49.4). No 
sistema imune adaptativo, as celulas autorreativas sao, as ve- 
zes, eliminadas por apoptose, assim como as celulas efetoras 
que, depois de terem encontrado patógenos, tornam-se des- 
necessarias após a infecęao ter sido eliminada. 

Algumas celulas que sofrem apoptose parecem nao ter 
funęao alguma no embriao em desenvolvimento. Por que es- 
sas celulas se formam? A resposta pode ser encontrada se 
considerarmos a evoluęao de anfibios, passaros e mamiferos. 
Quando esses grupos comeęaram a divergir durante a evolu- 
ęao, o programa de desenvolvimento para formar o corpo de 
um yertebrado ja estava traęado. As diferenęas nas formas 
de corpo atual surgiram por modificaęóes desse programa 
de desenvolvimento comum (isso justifica a semelhanęa dos 
embrióes de todos os yertebrados). A medida que esses gru¬ 
pos evoluiram, muitas estruturas produzidas pelo programa 
de desenvolvimento do ancestral que nao ofereciam mais 
urna yantagem seletiva foram destinadas a morte celular. Por 
exemplo, o programa de desenvolvimento compartilhado 
gera membranas entre os dedos embrionarios, mas em mui¬ 
tos passaros e mamiferos, incluindo os seres humanos, as 
membranas sao eliminadas por apoptose (ver Figura 11.21). 

Como voce ja viu, o comportamento celular e os me- 
canismos moleculares envolvidos sao cruciais para a mor- 
fogenese do embriao. Na próxima seęao, voce aprendera 
que um conjunto de celulas compartilhado e processos ge- 


neticos garantem que os varios tipos de celulas sejam des- 
tinados aos locais corretos em cada embriao. 


REVISA0 DO CONCEITO 47.2 


1 . 


2 . 


3. 


No embriao dos sapos, a extensao corwergente alonga a no- 
tocorda. Explique como as palavras corwergente e extensao 
sao aplicadas a esse processo. 


|X|g| Prediga o que ocorreria se, logo após a formaęao 
do tubo neural, voce tratasse o embriao de sapo com um 
farmaco que entrasse em todas as celulas do embriao e blo- 
gueasse a funęao dos microfilamentos. 


Ao contrario de outros tipos de dis- 
turbios congenitos, disturbios no tubo neural sao bastante 
evitaveis. Explique (ver Figura 47.4). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 47.3 

Os determinantes citoplasmaticos e os sinais 
indutivos contribuem para a especificacao do 
destino celular 

Durante o desenvolvimento embrionario, celulas surgem por 
divisao, destinam-se aos seus locais em particular no corpo, 
e tornam-se especializadas em estrutura e funęao. Onde a 
celula reside, como ela aparece e o que ela faz define seu des¬ 
tino no desenvolvimento. Os biólogos do desenvolvimento 
usam o termo determinaęao para referirem-se ao processo 
pelo qual a celula ou um grupo de celulas compromete-se a 
um destino em particular, e diferenciaęao para referirem- 
-se a especializaęao resultante em estrutura e funęao. Voce 
podera achar urna analogia util pensar que a determinaęao 
e equivalente a graduar-se na faculdade, e a diferenciaęao e 
comparavel a fazer os cursos necessarios para sua graduaęao. 

Toda a celula diploide formada durante o desenyol- 
yimento animal tern o mesmo genoma. Com exceęao de 
algumas celulas imunes maduras, a coleęao de genes pre- 
sente em urna determinada celula e o mesmo durante toda 
a sua vida celular. Como, entao, as celulas tomam diferen- 
tes destinos? Como discutido no Conceito 18.4, tecidos 
em particular e, algumas vezes, celulas dentro de tecidos, 
diferenciam-se uns dos outros por expressar diferentes 
conjuntos de genes de seu genoma compartilhado. 

O foco principal da biologia do desenvolvimento e 
desvendar os mecanismos determinantes das diferenęas na 
expressao genica que estao envolvidos nos destinos do de- 
senvolvimento. Para dar um passo a frente nesse objetivo, 
muitas vezes os cientistas tentam induzir tecidos ou tipos 
celulares a voltar a sua versao original no embriao inicial. 

Mapeamento do destino 

Urna maneira de rastrear a ancestralidade das celulas embrio- 
narias e a obseryaęao direta ao microscópio. Esses estudos 
produziram os primeiros mapas de destino, diagramas mos- 
trando as estruturas surgindo em cada parte de um embriao. 
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(a) Mapa de destino para um embriao de sapo. Os destinos de um 
grupo de celulas na blastula (esquerda) de um sapo foram 
determinados, em parte, por meio da marcaęao de diferentes 
regióes da superficie da blastula com corantes nao tóxicos de varias 
cores. Os embrióes foram seccionados em estagios posteriores do 
desenvolvimento, como no estagio do tubo neural mostrado a 
direita, e a determinaęao das localizaęóes das celulas coradas. 

Os dois estagios embrionarios mostrados aqui representam o 
resultado de inumeros experimentos. 


(b) Analise da linhagem celular em um tunicato. Em analises 
de linhagem, um blastómero individual e injetado com um 
corante durante a clivagem, como indicado nos desenhos 
dos embrióes de 64 celulas de tunicato, um cordado 
invertebrado (em cima). As regióes escuras nas micrografias 
ópticas da larva (embaixo) correspondem as celulas que se 
desenvolveram dos dois diferentes blastómeros indicados nos 
desenhos. 


A Figura 47.18 Mapeamento de destino para dois cordados. 


Nos anos 1920, o embriologista alemao 
Walther Vogt usou essa abordagem para 
determinar onde grupos de celulas par- 
tindo da blastula aparecem na gastrula 
(Figura 47.18a). Posteriormente, outros 
pesąuisadores desenvolveram tecnicas 
que lhes permitiam marcar um unico 
blastómero durante a clivagem e entao 
seguir o marcador assim que fosse distri- 
buido por todos os descendentes mitóti- 
cos daquela celula (Figura 47.18b). 

Urna abordagem muito mais abran- 
gente para o mapeamento de destino 
foi desenvolvida no nematódeo de solo 
Caenorhabditis elegans. Esse verme tern 
cerca de 1 mm de comprimento, corpo 
simples e transparente com apenas al- 
guns poucos tipos celulares e torna-se 
um maduro adulto hermafrodita em 
apenas tres dias e meio em laboratório. 
Esses atributos permitiram a Sydney 
Brenner, Robert Horvitz e John Sulston 
determinarem a historia completa do 
desenvolvimento, ou linhagem , de to- 
das as celulas do C. elegans. Descobri- 
ram que cada adulto hermafrodita tern 
exatamente 959 celulas somaticas, que 
surgem do ovo fertilizado praticamen- 
te da mesma maneira para todos os in- 
drnduos. Observaęóes microscópicas 
cuidadosas dos vermes em todos os es¬ 
tagios de desenvolvimento somadas a 
experimentos em que celulas em parti- 
cular ou grupos de celulas foram destru- 
ldos por feixes de laser ou por mutaęóes 
resultaram no diagrama da linhagem ce¬ 
lular mostrado na Figura 47.19. Usando 
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A Figura 47.19 Linhagem celular em Caenorhabditis elegans. Oem- 
briao de C. elegans e transparente, tornando possh/el para os pesquisadores 
traęar a linhagem de cada celula, do zigoto ao verme adulto (MO). O diagrama 
mostra urna linhagem detalhada apenas para o intestino, que e derivada ex- 
clusivamente de urna das primeiras quatro celulas formadas a partir do zigoto. 


INTERPRETE OS DADOS 


O padrao de divisóes que produzem celulas do intestino 
do C.elegans e sempre o mesmo. O numero de divisóes que origina uma celula madura e 


sempre o mesmo? 
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esse diagrama, voce pode identificar todos os descendentes 
de uma unica celula, como se fosse usar o histórico familiar 
para rastrear os descendentes de um tataravó. 

Como exemplo especifico de destino celular, vamos 
considerar as celulas germinativas , as celulas especializa- 
das que originam os ovos ou o espermatozoide. Em todos 
os animais estudados, os complexos de RNA e proteina 
estao envolvidos na especificaęao do destino da celula 
germinativa. No C. elegans , esses complexos, chamados 
de granulos P, podem ser detectados em ąuatro celulas 
da recem-formada larva (Figura 47.20) e, mais tarde, nas 
celulas da gonada adulta que produz o espermatozoide ou 
os ovos. 

Rastrear a posięao dos granulos P nos da uma ilustra- 
ęao drastica de especificaęao de destino celular durante o 
desenvolvimento. Como mostrado na Figura 47.21 © e 
©, os granulos P estao distribuidos por todo o ovo 
recem-fertilizado, mas se movem para a extremidade 
posterior do zigoto antes da primeira divisao de cliva- 
gem. 0 Por isso, apenas a extremidade posterior das 
duas celulas formadas pela primeira divisao contem 
granulos P O Os granulos P continuam a ser repar- 
tidos assimetricamente durante as divisóes seguintes. 
Assim, os granulos P atuam como determinantę cito- 
plasmatico (ver Conceito 18.4), decidindo o destino 
da celula germinativa nos estagios mais iniciais do 
desenvolvimento do C. elegans. 

O mapeamento de destino no C. elegans abriu 
caminho para descobertas maiores sobre morte ce¬ 
lular programada. As analises de linhagem demons- 
traram que exatamente 131 celulas mor rem durante 
o desenvolvimento normal do C. elegans Nos anos 
1980, os pesquisadores descobriram que uma mu- 
taęao inativando um unico gene permite que as 131 
celulas vivam. Pesquisas posteriores revelaram que 
esse gene faz parte da rota que controla e executa a 
apoptose em uma gama de animais, incluindo os se- 
res humanos. Em 2002, Brenner, Horvitz e Sulston 
dividiram o Premio Nobel pelo uso do mapa de des¬ 
tino do C. elegans em estudos da morte celular pro¬ 
gramada e da organogenese. 

Tendo estabelecido os mapas de destino para o 
desenvolvimento inicial, os cientistas estavam aptos a 
responder questóes sobre mecanismos basicos, como 
de que maneira os eixos basicos do embriao sao es- 
tabelecidos, processo conhecido como formaęao dos 
eixos. 



A Figura 47.20 Determinaęao do destino das ce¬ 
lulas germinativas no C. elegans. Marcaęao com anti- 
corpo fluorescente especifico para proteina (em verde) do 
granulo P de C. elegans revela a incorporaęao dos granu- 
los P dentro de quatro celulas da recem-formada larva (duas das 
guatro celulas estao visfveis nessa imagem). 


20 |im 


/ 


0 Ovo recem-fertilizado 



Q Zigoto antes da primeira divisao 



© Embriao de 2 celulas 



^ Figura 47.21 Repartięao dos granulos P 
durante o desenvolvimento do C. elegans. As 

micrografias de contraste de interferencja diferen- 
cial (esquerda) destacando os limites do nucleo e 
as celulas durante as primeiras duas divisóes celulares. As mi¬ 
crografias de fluorescencia (direita) mostram embrióes em 
estagios identicos marcados com anticorpo fluorescente es¬ 
pecifico para proteina de granulo P 



© Embriao de 4 celulas 
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Formaęao dos eixos 

O piano de corpo com simetria bilateral e encontrados em 
uma gama de animais, incluindo nematódeos, eąuinoder- 
mas e vertebrados (ver Capitulo 32). Como mostrado para 
o girino do sapo na Figura 47.22a, esse piano de corpo 
exibe assimetria ao longo dos eixos dorsoventral e antero- 
posterior. O eixo lateral e muito simetrico, sendo que os 
dois lados sao imagens espelhadas. Quando e como os tres 
eixos sao estabelecidos? 

No sapo, a futura posięao do eixo anteroposterior 
e determinada durante a oogenese. A assimetria no ovo 
e aparente na formaęao de dois hemisferios distintos: os 
granulos escuros de melanina sao incorporados ao córtex 
do hemisferio animal, enąuanto o vitelo amarelo preen- 
che o hemisferio vegetal. Essa assimetria animal-vegetal 
determina onde o eixo anteroposterior forma-se no em- 
briao. Observe que, no entanto, os eixos anteroposterior 
e animal-vegetal nao sao os mesmos; isto e, a cabeęa do 
embriao nao coincide com o polo animal. 

Surpreendentemente, o eixo dorsoventral do embriao 
de sapo e determinado aleatoriamente. Tao logo o esperma- 
tozoide e o óvulo se fundem, a superficie do ovo - a mem¬ 
brana plasmatica e o córtex associado - gira, respeitando 
o citoplasma interior, um movimento chamado de rotaęao 
cortical. Da perspectiva do polo animal, essa rotaęao e sem- 
pre rumo ao ponto de entrada do espermatozoide, enquan- 
to isso ocorre no hemisferio animal (Figura 47.22b). 

Como a rotaęao cortical estabelece o eixo dorsoventral? 
A rotaęao cortical permite a moleculas em uma poręao do 
córtex yegetal interagirem com moleculas no interior do ci¬ 
toplasma do hemisferio animal. Essas interaęóes indutivas 
ativam proteinas reguladoras em poręóes especificas do 
córtex yegetal, levando a expressao de diferentes conjuntos 
de genes nas regióes dorsal e yentral do embriao. 

Em galinhas, a gravidade esta aparentemente envolvida 
no estabelecimento do eixo anteroposterior enquanto o ovo 
viaja pelo oviduto da galinha antes de ser colocado. Mais 
tarde, a diferenęa de pH entre os dois lados das celulas da 
blastoderme estabelece o eixo dorsoventral. Se o pH e arti- 
ficialmente inyertido em cima e embaixo da blastoderme, 
os destinos das celulas serao inyersos: o lado yoltado para 
o branco do ovo se tornara a parte yentral do embriao, en- 
quanto o lado yoltado para o vitelo se tornara a parte dorsal. 

Nos mamiferos, nao ocorre polaridade antes da cliva- 
gem. No entanto, os resultados de experimentos recentes 
sugerem que a orientaęao dos nucleos do ovo do esperma¬ 
tozoide antes deles fundirem-se influencia a localizaęao 
do primeiro piano de clivagem e assim poderia exercer um 
papel no estabelecimento dos eixos embrionarios. Nos in- 
setos, os gradientes da morfogenese estabelecem os dois 
eixos, anteroposterior e dorsoventral (ver Capitulo 18). 

Uma vez que os eixos anteroposterior e dorsoventral 
estejam estabelecidos, a posięao do eixo lateral e determi¬ 
nada. Nao obstante, os mecanismos moleculares especifi- 
cos devem estabelecer qual lado e o esquerdo e qual e o di- 
reito. Nos yertebrados, existem diferenęas marcantes entre 
os lados na localizaęao dos órgaos internos, bem como na 
organizaęao e na estrutura do coraęao e do cerebro. 


Dorsal 



O A polaridade do ovo 
determina o eixo 
anteroposterior antes da 
fertilizaęao. 


Polo animal 



Hemisferio 

vegetal 


Polo vegetal 


© Na fertilizaęao, o córtex 
pigmentado desliza sobre 
o citoplasma adjacente em 
direęao ao ponto de 
entrada do nucleo do 
espermatozoide. Essa 
rotaęao (setas prętas) 
expóe uma regiao mais 
clara de citoplasma, o 
crescente cinza, que e um 
marcador do futuro lado 
dorsal. 


Ponto de entrada 

do nucleo do /Córtex 

espermatozoide / pigmentado 



Crescente 

cinza 


© Essa primeira divisao de 

clivagem bisseciona o crescente 
cinza. Uma vez que os eixos 
anteroposterior e dorsoventral 
sao definidos, o eixo lateral 
tambem e. 



(b) Estabelecendo os eixos. A polaridade do ovo e a rotaęao 
cortical sao cruciais na configuraęao dos eixos do corpo. 


JL 


A Figura 47.22 Os eixos do embriao e seu esta¬ 
belecimento em um anfibio. Os tres eixos sao estabele¬ 
cidos antes de o zigoto iniciar a clivagem. 


HUiai Quando os pesquisadores permitiram a rotaęao cortical 
normal ocorrer, e depois foręaram a rotaęao oposta, o resultado foi 
um embriao com duas cabeęas. Como voce poderia explicar esse 
achado, pensando sobre como a reaęao cortical influencia a forma¬ 
ęao dos eixos do corpo? 


Pesquisas recentes revelaram que os cilios estao envol- 
vidos na configuraęao da assimetria entre os lados. Discu- 
tiremos esse e outros papeis dos cilios no desenvolvimento 
no finał desse capitulo. 

Restringindo o potencial de desenvolvimento 

Anteriormente descrevemos determinaęao em termos de 
comprometimento com um destino celular em particular. 
O ovo fertilizado da origem a todos os destinos celulares. Por 
quanto tempo durante o desenvolvimento as celulas retem 
essa habilidade? O zoólogo alemao Hans Spemann respon- 
deu a essa questao em 1938. Pela manipulaęao de embrióes 
alterando o desenvolvimento normal e entao examinando o 
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destino celular após a manipulaęao, ele foi capaz de acessar 
o potencial de desenvolvimento celular, a gama de estruturas 
em que a celula pode dar origem (Figura 47.23). O trabalho 
de Spemann e os de outros demonstraram que os primeiros 
dois blastómeros do embriao de sapo sao totipotentes, ou 
seja, cada qual tem a capacidade de se transformar em todos 
os diferentes tipos de celulas daquela especie. 

Em mamiferos, as celulas embrionarias permanecem 
totipotentes ate o estagio de oito celulas, muito mais tempo 
do que em muitos outros animais. Um trabalho recente, no 
entanto, indicou que, na verdade, as celulas muito iniciais 
(ate mesmo as duas primeiras) nao sao equivalentes em um 
embriao normal. Em vez disso, a totipotencia delas, quan- 


do isoladas, aparentemente significa que as celulas con- 
seguem regular seu destino em resposta ao seu ambiente 
embrionario. Urna vez que o estagio de 16 celulas e alcan- 
ęado, as celulas dos mamiferos sao determinadas a formar 
o trofoblasto ou a camada de celulas internas. Apesar de as 
celulas terem potencial de desenvolvimento limitado desse 
ponto em diante, seu nucleo permanece totipotente, como 
demonstrado em experimentos de transplante e clonagem 
(ver Figuras 20.16 e 20.17). 

A totipotencia das celulas na embriogenese inicial de 
humanos e a razao pela qual voce ou um colega pode ter 
um gemeo identico. Os gemeos identicos (monozigóticos) 
resultam quando as celulas ou um grupo de celulas de um 
unico embriao tornam-se separadas. Se a sepa- 
raęao ocorre antes de o trofoblasto e a camada 
de celulas internas se diferenciarem, dois embri- 
óes crescem cada um com seu próprio córion e 
amnio. Esse e o caso de cerca de um teręo dos 
gemeos identicos. No restante, os dois embrióes 
que se desenvolvem compartilham um córion e, 
em alguns casos muito raros em que a separaęao 
e especialmente tardia, tambem um amnio. 

Independentemente do quanto as celu¬ 
las embrionarias iniciais sao uniformes ou 
yariadas em algumas especies em particular, 
a restrięao progressiva do potencial de de- 
senvolvimento e urna consequencia geral no 
desenvolvimento de todos os animais. Geral- 
mente, esses destinos de tecido especificos 
das celulas sao determinados na gastrula, mas 
nem sempre na gastrula inicial. Por exemplo, 
se a ectoderme dorsal de urna gastrula inicial 
de anfibio e experimentalmente substituida 
por ectoderme de alguma outra localizaęao da 
mesma gastrula, o tecido transplantado forma 
a płaca neural. Mas se o mesmo experimento e 
feito em urna gastrula em estagio posterior, a 
ectoderme transplantada nao responde ao seu 
novo ambiente e nao forma a płaca neural. 

Determinaęao do destino celular e padrao 
de formaęao por sinais indutivos 

A medida que o desenvolvimento embrionario 
continua, as celulas influenciam o destino urna 
das outras por induęao. Em um nivel molecular, 
a resposta normal a um sinal indutivo e ativar 
um conjunto de genes que induzem as celulas 
que o receberam a se diferenciar em um tipo ce¬ 
lular ou tecido espedfico. Aqui examinaremos 
exemplos desse importante processo do desen- 
volvimento na organizaęao do piano basico de 
corpo de um embriao e no direcionamento do 
desenvolvimento de um membro de vertebrado. 

0 "Organizador" de Spemann e Mango Id 

Antes dos seus estudos de totipotencia no 
ovo fertilizado de sapo, Spemann inyestigou 


T Figura 47.23 


Pesquisa 


Como a distribuięao do crescente cinza afeta o potencial 
desenvolvimento das duas primeiras celulas-filhas? 

Experimento Hans Spemann, em 1938 na Universidade de Freiburg-im- 
-Breisgau, na Alemanha, realizou o experimento a seguir para testar se as 
substancias estavam localizadas assimetricamente no crescente cinza. 


Ovo-controle 
(visao dorsal) 


Ovo experimental 
(visao lateral) 



© Grupo-controle: 

Ovos fertilizados de 
salamandra 
dividiram-se 
normalmente, 
resultando em um 
crescente cinza 
sendo dividido 
igualmente entre os 
dois blastómeros. 



© Grupo 

experimental: Ovos 
fertilizados foram 
amarrados por um fio, 
fazendo a primeira 
clivagem ocorrer no fio. 
O fio foi colocado de 
modo que o crescente 
cinza ficasse em um dos 
lados do fio, e apenas 
um blastómero 
recebesse o crescente 
cinza. 




Crescente 

cinza 


Normal 


0 Em cada grupo, os dois blastómeros 
foram entao separados e permitiu-: 
o seu desenvolvimento. 


Parte do abdome 



Normal 


Resultados Os blastómeros receberam metade ou todo o materiał no cres¬ 
cente cinza e desenvolveram-se em embrióes normais, mas o blastómero que 
nao recebeu o crescente cinza originou um embriao anormal sem estruturas 
dorsais. Spemann chamou-lhe de "parte do abdome". 

Conclusao O potencial de desenvolvimento dos dois blastómeros normal¬ 
mente formados durante a primeira divisao de clivagem depende da aquisięao 
dos determinantes citoplasmaticos localizados no crescente cinza. 

Fonte: H. Spemann, Embryonic Development and Induction, Yale University Press, New Haven, 
CT (1938). 

] Em um experimento semelhante, 40 anos antes, o embriologista Hans 
Roux permitiu a primeira clivagem ocorrer e depois usou urna agulha para matar 
apenas um blastómero. O embriao gue se desenvolveu do blastómero remanes- 
cente (mais ou remanescente da celula morta) foi anormal, resultando em meio 
embriao. Como a presenęa das moleculas da celula morta explicaria por gue o 
resultado diferenciou do resultado-controle no experimento de Spemann? 
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a determinaęao do destino celular durante a gastrula- 
ęao. Nesses experimentos, ele e sua aluna Hildę Mangold 
transplantaram tecidos entre gastrulas iniciais. No seu ex- 
perimento mais famoso, resumido na Figura 47.24, eles 
fizeram uma descoberta marcante. Nao apenas fizeram 
um labio dorsal transplantado do blastóporo continuar a 


T 


Figura 47.24 


Pesquisa 


O labio dorsal do blastóporo e capaz de induzir 
as celulas em outra parte do embriao de anfibio 
a mudarem seu destino celular? 


Experimento Em 1924, Hans Spemann e Hildę Mangold, na 
Universidade de Freiburg-im-Breisgau, na Alemanha, irwestiga- 
ram a habilidade indutiva do labio dorsal. Utilizando tritóes, eles 
transplantaram uma parte do labio dorsal de uma gastrula pig- 
mentada para o lado ventral de uma gastrula nao pigmentada; 
secęóes transversais sao mostradas aqui. 



Gastrula 
pigmentada (embriao doador) 


Gastrula nao 
pigmentada (embriao receptor) 


Resultados 0 embriao receptor formou uma segunda noto- 
corda e um tubo neural na regiao do transplante e, por firn, 
desenvolveu a maior parte de um segundo embriao. No interior 
do embriao duplo, estruturas secundarias foram formadas em 
parte a partir do tecido receptor. 


Embriao primario 



secundario (induzido) 



Estruturas primarias: 

Tubo neural 
Notocorda 

Estruturas secundarias: 

Notocorda (celulas pigmentadas) 
Tubo neural (a maioria das celulas 
nao pigmentadas) 


Conclusao 0 labio dorsal transplantado foi capaz de induzir 
celulas em uma regiao diferente do receptor para formar dife- 
rentes estruturas do seu destino celular normal. Assim, o labio 
dorsal transplantado "organizou" o desenvolvimento tardio de 
um embriao extra inteiro. 


Fonte: Spemann e H. Mangold, Induction of embryonic primordia by implan- 
tation of organizers from a different species, Trans. V. Hamburger (1924). Re- 
printed in International Journal of Developmental Biology 45:13-38 (2001). 


| Como o transplante levou o tecido receptor a tornar- 
-se algo que normalmente nao teria se tornado, um sina! deve ser 
passado a partir do labio dorsal. Se voce tivesse identificado uma 
proteina candidata para molecula sinalizadora, como a injeęao dela 
dentro de celulas ventrais da gastrula testaria sua funęao? 


ser um labio do blastóporo, mas tambem desencadearam a 
gastrulaęao dos tecidos adjacentes. Concluiram que o labio 
dorsal do blastóporo na gastrula inicial funciona como “or- 
ganizador” do piano corporal do embriao, incluindo mu- 
danęas nos tecidos adjacentes que direcionam a formaęao 
da notocorda, do tubo neural e de outros órgaos. 

Cerca de um seculo depois, biólogos do desenvolvi- 
mento ainda estao estudando as bases da induęao, que hoje 
sao chamadas de organizadores de Spemann . Uma pista 
importante veio dos estudos de um fator de crescimento 
chamado de proteina morfogenetica óssea 4 (BMP-4). Uma 
funęao importante do organizador parece ser a inativaęao 
da BMP-4 no lado dorsal para fazer estruturas dorsais, 
como a notocorda e o tubo neural As proteinas relacio- 
nadas a BMP-4 e seus inibidores sao achados tambem em 
invertebrados como a mosca-das-frutas, nas quais tambem 
funcionam na regulaęao do eixo dorsoventral 

Formaęao dos membros nos vertebrados 

Os sinais indutivos desempenham um papel importante no 
padrao de formaęao, o processo que governa a disposięao 
dos órgaos e tecidos em seus lugares caracteristicos no es- 
paęo tridimensional Os sinais moleculares que controlam 
o padrao de formaęao, chamados de informaęóes posicio- 
nais, revelam a celula sua posięao em relaęao aos eixos do 
corpo animal e ajudam a determinar como a celula e suas 
descendentes responderao a sinalizaęao molecular. 

No Capitulo 18, discutimos a formaęao de padróes no 
desenvolvimento da Drosophila . Para o estudo dos padróes 
de formaęao dos vertebrados, um classico modelo de siste- 
ma tern sido o desenvolvimento dos membros em galinhas. 
As asas e os pes das galinhas, como todos os membros dos 
yertebrados, comeęam como botóes de membros, aglome- 
rados de tecido da mesoderme coberto por uma camada de 
ectoderme (Figura 47.25a). Cada componente dos mem¬ 
bros da galinha, como um osso especifico ou musculo, de- 
senvolve-se com uma localizaęao precisa e orientaęao rela- 
tiva aos tres eixos: proximal-distal (dos ombros aos dedos), 
anteroposterior (do polegar ao dedo minimo) e dorsoventral 
(da articulaęao a palma), como mostrado na Figura 47.25b. 

Duas regióes em um broto de membro tern fortes efei- 
tos em seu desenvolvimento. Uma das regióes e a crista ec- 
todermica apical (CEA), uma area espessa da ectoderme 
na ponta do broto (ver Figura 47.25a). A remoęao cirurgica 
da CEA bloqueia o crescimento do membro ao longo do 
eixo proximal-distal. Por que? A CEA secreta uma proteina 
sinalizadora chamada de fator de crescimento de fibroblas- 
to (FGF), que promove o crescimento do broto do membro. 
Se a CEA e substituida por contas embebidas com FGF, um 
membro praticamente normal se desenvolvera. 

A segunda importante regiao reguladora do broto do 
membro e a zona de atividade polarizadora (ZAP), bloco 
de tecido especializado mesodermico (ver Figura 47.25a). 
A ZAP reguła o desenvolvimento ao longo do eixo antero¬ 
posterior do membro. As celulas mais próximas da ZAP 
formam as estruturas posteriores, como a maioria dos 
digitos posteriores da galinha (equivalente ao nosso dedo 
minimo); as celulas mais afastadas da ZAP formam as es- 
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truturas anteriores, incluindo o dedo mais anterior (como 
o nosso polegar). Esse modelo baseia-se em muitas linhas 
de experimentos, incluindo o experimento de transplante 
de tecidos demonstrado na Figura 47.26. 

Como a CEA, a ZAP influencia o desenvolvimento pela 
secreęao de urna proteina sinalizadora. O sinal secretado pela 
ZAP e chamado de Sonic hedgehog , batizado com o nome do 
personagem de yideogame (em portugues, “Sonic, o ourięo”) 
e urna proteina semelhante na Drosophila que tambem regu¬ 
ła o desenvolvimento. O implante de celulas geneticamente 
modificadas para produzir Sonic hedgehog dentro da regiao 
anterior de um broto de membro normal causa a formaęao 
de um membro em imagem espelhada - exatamente como se 
urna ZAP tivesse sido emcertada la. Alem disso, experimentos 


Anterior 




(a) Regióes organizadoras. 

Os membros de vertebrados 
desenvolvem-se a partir de 
protrusóes chamadas de 
broto de membros, 
consistindo em celulas 
mesodermicas cobertas por 
urna camada de ectoderme. 

Duas regióes em cada broto 
de membro, a crista 
ectodermica apical (CEA, mostrada nessa MEV) e a zona de atividade 
polarizadora (ZAP), desempenham papeis-chave como organizadoras 
no padrao de formaęao dos membros. 



com camundongos revelaram que a produęao de Sonic hed¬ 
gehog em partes do broto do membro onde normalmente e 
ausente pode resultar em dedos extra. 

A CEA e a ZAP regulam os eixos de um broto de 
membro, mas o que determina se o broto gera um mem¬ 
bro anterior ou posterior? Essa informaęao e dada por pa- 
dróes espaciais dos genes Hox, que especifica os destinos 
diferentes do desenvolvimento em regióes particulares do 
corpo (ver Figura 21.18). 


T 


Figura 47.26 


Pesquisa 


Que papel a zona de atividade polarizadora 
(ZAP) desempenha no padrao de formaęao 
dos membros de vertebrados? 



Experimento Em 1985, os pesquisadores estavam irwestigan- 
do a natureza da zona de atividade polarizadora. Eles transplan- 
taram o tecido da ZAP de um embriao doador de galinha sob 
a ectoderme da margem anterior de um broto de membro em 
outra galinha (hospedeiro). 



Posterior 


Resultados 0 broto do membro do doador desenvolveu dedos 
extra a partir do tecido hospedeiro em urna organizaęao de ima¬ 
gem espelhada aos dedos normais (comparado a Figura 47.24b, 
que mostra urna asa de galinha normal). 



Posterior 


(b) Asa de um embriao de galinha. Assim que o broto desenvolve-se em 
membro, um padrao especifico de tecidos surge. Na asa de galinha, por 
exemplo, os dedos estao sempre presentes na organizaęao mostrada 
aqui. O padrao de formaęao exige que cada celula embrionaria receba 
algum tipo de informaęao posicional, indicando sua localizaęao ao 
longo dos tres eixos do membro. A CEA e a ZAP secretam moleculas 
que ajudam a dar essa informaęao. (Os numeros sao atribuidos aos 
dedos com base em urna convenęao estabelecida para membros de 
vertebrados. A asa de galinha tern apenas quatro dedos; o primeiro 
dedo aponta para tras e nao esta mostrado no diagrama.) 

A Figura 47.25 Desenvolvimento de um membro de ver- 
tebrado. 



Conclusao A imagem espelhada duplicada observada nesse 
experimento sugere que as celulas da ZAP secretam um sinal 
que se difunde da sua origem e transmite informaęao posicional 
indicando "posterior". A medida que a distancia da ZAP aumen- 
ta, a concentraęao do sinal diminui e, portanto, mais dedos an¬ 
teriores desenvolvem-se. 


Fonte: L. S. Honig e D. Summerbell, Maps of strength of positional signaling 
activity in the developing chick wing bud, Journal of Embryology and Experi- 
mental Morphology 87:1 63-174 (1985). 


Suponha que voce tenha aprendido que a ZAP forma- 
-se após a CEA , levando-o a desenvolver a hipótese de que a CEA e 
necessaria a formaęao da ZAP Se voce removesse a CEA e buscasse 
a expressao de Sonic hedgehog, como isso testaria sua hipótese? 
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As proteinas BMP-4, FGF, hedgehog e Ftox sao exem- 
plos de um grupo muito maior de moleculas que governam 
o destino celular nos animais. Tendo mapeado muitas das 
funęóes basicas dessas moleculas no desenvolvimento em- 
brionario, os pesąuisadores estao agora desvendando seus 
papeis na organogenese, concentrando-se particularmente 
no desenvolvimento do cerebro. 

Cflios e o destino celular 

Por muitos anos, os biólogos que estudam a organogenese 
ignoraram as organelas celulares conhecidas como cilios. 
Esse nao e mais caso. Existem hoje grandes evidencias de 
que os cilios sao essenciais para especificar o destino celu¬ 
lar em embrióes humanos. 

Como os outros mamiferos, os seres humanos tern 
cilios estacionarios e móveis (ver Figura 6.24). Os cilios 
primarios estacionarios, ou monocilios, projetam-se da su- 
perficie de praticamente todas as celulas, um por celula. 
Em contrapartida, os cilios móveis sao restritos as celulas 
que apresentam fluido em cima da sua superficie, como 
as celulas epiteliais das rotas respiratórias, e aos esperma- 
tozoides (como flagelos que permitem o movimento do 
espermatozoide). Tanto os cilios estacionarios quanto os 
móveis desempenham papeis vitais no desenvolvimento. 

Estudos geneticos deram pistas vitais para o papel dos 
monocilios no desenvolvimento. Em 2003, os pesquisadores 
descobriram que algumas mutaęóes alterando o desenvolvi- 
mento do sistema nervoso em camundongo afetam os genes 
que funcionam na montagem dos monocilios. Outros gene- 
ticistas acharam que as mutaęóes responsaveis por muitas 
doenęas renais em ratos alteram um gene importante para 
o transporte de materiais pelos monocilios. Alem disso, as 
mutaęóes em seres humanos que bloqueiam a funęao dos 
monocilios foram relacionadas a doenęa renal cistica. 

Sabendo que os monocilios sao estacionarios, como 
eles funcionam no desenvolvimento? A resposta e que os 
monocilios atuam como antena na superficie celular, rece- 
bendo sinais de multiplas proteinas sinalizadoras, incluin- 
do Sonic hedgehog. Os mecanismos que regulam o conjun- 
to de proteinas receptoras que estao presentes sintonizam 
os cilios para sinais em particular. Quando os monocilios 
sao defeituosos, a sinalizaęao e interrompida. 

As ideias sobre o papel dos cilios móveis no desenvol- 
yimento surgiram a partir da identificaęao da sindrome de 
Kartagener, um conjunto de condięóes medicas que algumas 
vezes aparecem juntas. Essas condięóes incluem infertilidade 
masculina dada a imobilidade do espermatozoide e infecęóes 
dos sinos nasais e dos brónquios tanto nos homens quanto 
nas mulheres. Entretanto, de longe a caracteristica mais intri- 
gante da sindrome de Kartagener e a situs inversus , o inverso 
da assimetria lateral (direita-esquerda) normal dos órgaos no 
peito e no abdome (Figura 47.27). O coraęao, por exemplo, 
esta no lado direito em vez de no lado esquerdo. (Por si só, 
situs inversus nao leva a problemas medicos significativos.) 

Os cientistas estudando a sindrome de Kartagener se 
deram conta de que todas as condięóes associadas resul- 
tam a partir de um defeito que tornam os cilios imóveis. 
Sem a motilidade, a cauda do espermatozoide nao pode 
bater e as celulas das rotas aereas nao podem expelir o 
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▲ Figura 47.27 Situs inversus, uma irwersao da assimetria 
normal lateral no peito e no abdome. 

muco e os micróbios das rotas aereas. Mas o que causa si¬ 
tus inversus nesses indmduos? O modelo presente propóe 
que o movimento ciliar em partes particulares do embriao 
e essencial para o desenvolvimento normal. As evidencias 
indicam que o movimento dos cilios gera um fluxo de flui¬ 
do para a esquerda, quebrando a simetria entre os lados 
direito e esquerdo. Sem o fluxo, a assimetria ao longo do 
eixo lateral ocorre aleatoriamente, e metade dos embrióes 
afetados desenvolve situs inversus. 

Se retrocedermos a especificaęao de um destino celu¬ 
lar em particular para considerar o desenvolvimento como 
um todo, vemos a sequencia de eventos marcados por ci- 
clos de sinalizaęao e diferenciaęao. As assimetrias celulares 
iniciais permitem que diferentes tipos de celulas influen- 
ciem uns aos outros, resultando na expressao de um con¬ 
junto de genes especifico. Os produtos desses genes entao 
direcionam as celulas a diferenciarem-se em tipos especi- 
ficos. Durante o padrao de formaęao e a morfogenese, as 
celulas diferenciadas finalmente produzem uma complexa 
organizaęao de tecidos e órgaos, cada qual funcionando 
em sua localizaęao apropriada e em coordenaęao com ou- 
tras celulas, outros tecidos, e órgaos por todo o organismo. 




REVISAO DO CONCEITO 47.3 


1. Como se diferenciam a formaęao dos eixos e o padrao de 
formaęao? 

2 UMMMiWMU De que modo o gradiente morfogenico 
diferencia-se dos determinantes citoplasmaticos e das inte- 
raęóes indutivas com relaęao a um grupo de celulas que ele 
afeta (ver Conceito 18.4)? 


Se as celulas ventrais de uma gastrula inicial de 
sapo fossem experimentalmente induzidas a expressar 
grandes quantidades de proteina que inibe a BMP-4, um 
segundo embriao poderia se desenvolver? Explique. 

IB1H Se voce removesse a ZAP de um broto do membro 
e depois colocasse uma bola embebida em Sonic hedgehog 
no meio do broto, qual seria o resultado mais provavel? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 








Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 47.1 

A fertilizaęao e a divagem iniciam o desenvolvimento 
embrionario (p. 1038-1043) 

• A fertilizaęao forma um zigoto diploide e inicia o desenvolvimen- 
to embrionario. A reaęao acrossomal libera enzimas hidroliticas 
da cabeęa do espermatozoide que digerem o conteudo ao redor do 
óvulo. 



Fusao do ovócito e do espermatozoide 
e despolarizaęao da membrana do 
ovo (bloqueio rapido a polispermia) 

i 

Liberaęao dos granulos corticais 
(reaęao cortical) 

ł 

Formaęao do envelope de fertilizaęao 
(bloqueio lento a polispermia) 


Na fertilizaęao dos mamiferos, a reaęao cortical modifica a zona 
pelucida agindo como o bloąueio lento a polispermia. 

• A fertilizaęao e seguida pela 


clivagem, um periodo de divi- 
sóes rapidas sem crescimento, 
produzindo um grandę nu- 
mero de celulas chamadas de 
blastómeros. A ąuantidade e a 
distribuięao do vitelo influen- 
ciam fortemente o padrao de 
clivagem. A transięao da blas- 
tula media marca o firn da cli- 
vagem, que em muitas especies 
cria urna blastula contendo 
urna cavidade preenchida com 
liquido, a blastocele. 


Estagio de 
2 celulas 
formando-se 


Estagio de 
8 celulas 


br 


Polo animal 


Polo vegetal /^ 


Blastula 



Blastocele 


] Qual evento de superficie celular falharia se o espermatozoide en- 
trasse em contato com um óvulo de outras especies? 


CONCEITO 47.2 

A morfogenese nos animais envolve mudanęas 
especificas no formato, na posięao e na sobrevivencia 
da celula (p. 1044-1051) 

• A gastrulaęao converte a blastula a gastrula, que tern urna cavida- 
de digestiva primitiva e tres folhetos embrionarios: a ectoderme 
(azul), que forma a camada externa do embriao, a mesoderme (ver- 
melho), que forma a camada do meio, e a endoderme (amarelo), 
que da origem aos tecidos mais internos. 



• A gastrulaęao e a organogenese nos mamiferos lembra o processo 
nos passaros e em outros repteis. Após a fertilizaęao e a clivagem 


inicial no oviduto, o blastocisto implanta-se no utero. O trofo- 
blasto inicia a formaęao da poręao fetal da placenta, e o embriao 
propriamente dito desenvolve-se a partir de urna camada celular, o 
epiblasto, dentro do blastocisto. 

• Os embrióes dos passaros, de outros repteis e dos mamiferos de- 
senvolvem um saco preenchido de liquido que esta contido den¬ 
tro de urna casca ou do litero. Nesses organismos, os tres folhetos 
embrionarios produzem quatro membranas extraembrionarias: o 
amnio, o córion, o saco vitelinico e o alantoide. 

• Os órgaos do corpo animal desenvolvem-se de poręóes especifi¬ 
cas dos folhetos germinativos embrionarios. Os eventos iniciais 
da organogenese em vertebrados incluem a neurulaęao: forma¬ 
ęao da notocorda pelas celulas da mesoderme dorsal e desenvol- 
yimento do tubo neural pelo dobramento da płaca neural ecto- 
dermica. 



• A reorganizaęao do citoesqueleto causa mudanęas no formato ce¬ 
lular que delineiam os movimentos celulares na gastrulaęao e na 
organogenese, incluindo as invaginaęóes e a extensao convergen- 
te. O citoesqueleto tambem esta envolvido na migraęao celular, que 
se baseia nas moleculas de adesao celular e na matriz extracelular 
para auxiliar as celulas a chegarem as suas destinaęóes especificas. 
As celulas migratórias surgem tanto da crista neural quanto dos 
somitos. 

| Como se forma o tubo neural? Como surgem as celulas da crista 
neural? 

CONCEITO 47.3 

Os determinantes citoplasmaticos e os sinais indutivos 
contribuem para a especificaęao do destino celular 
(p. 1051-1058) 

• Mapas de destino derivados de experimentos com embrióes mos- 
traram que regióes especificas do zigoto ou da blastula desenvol- 
vem-se em partes especificas de embrióes mais velhos. A linhagem 
celular completa foi desvendada para o C. elegans, revelando que a 
morte celular programada contribui para o desenvolvimento ani¬ 
mal. Em todas as especies, o desenvolvimento potencial das celulas 
torna-se progressivamente mais limitado de acordo com o prosse- 
guimento do desenvolvimento. 

• As celulas em um embriao em desenvolvimento recebem e respon- 
dem as informaęóes posicionais que variam com a localizaęao. 
Essas informaęóes, as vezes, estao na forma de moleculas sinali- 
zadoras secretadas por celulas em regióes especificas do embriao, 
como o labio dorsal do blastóporo na gastrula de anfibios e a crista 
ectodermica apical e a zona de atividade polarizadora do broto 
de membro de vertebrado. 

| Suponha que voce encontrou duas classes de mutaęóes de camun- 
dongo; urna delas afeta o desenvolvimento dos membros apenas, e a 
outra afeta tanto o desenvolvimento de membros quanto o desenvolvi- 
mento dos rins. Qual classe seria mais semelhante a alteraęao da funęao 
dos monocilios? Explique. 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. A reaęao cortical dos ovos de ourięo-do-mar funciona direta- 
mente na 

a. formaęao do envelope de fertilizaęao. 

b. produęao do bloąueio rapido a polispermia. 

c. geraęao de um impulso eletrico pelo ovo. 

d. a fusao do ovo e do nucleo do espermatozoide. 

2. Qual das opęóes abaixo e mais comum ao desenvolvimento dos 
mamiferos e dos passaros? 

a. Divisao holoblastica 

b. Epiblasto e hipoblasto 

c. Trofoblasto 

d. Crescente cinza 

3. O arąuentero torna-se: 

a. mesoderme 

b. endoderme 

c. placenta 

d. lumen do trato digestório 

4. Que adaptaęao estrutural nas galinhas permite que elas ponham 
seus ovos em ambientes aridos em vez de na agua? 

a. Membranas extraembrionarias 

b. Vitelo 

c. Clivagem 

d. Gastrulaęao 


l\MVEL 2: APLICAęAO/AN ALISE 

5. Se uma celula do ovo fosse tratada com EDTA, um componente 

ąuimico que liga os ions calcio e de magnesio, 

a. a reaęao acrossomal seria bloqueada. 

b. a fusao dos nucleos do espermatozoide e do óvulo seria blo- 
queada. 

c. o bloqueio rapido a polispermia nao ocorreria. 

d. o envelope de fertilizaęao nao seria formado. 

6. Nos seres humanos, gemeos identicos existem porque: 

a. as celulas extraembrionarias interagem com o nucleo do 
zigoto 

b. extensao convergente ocorre 

c. blastómeros iniciais podem formar um embriao completo 
se isolado 

d. o cinza crescente divide o eixo dorsoventral em novas celulas 


7. Celulas transplantadas do tubo neural de um embriao de sapo 
para a parte ventral de outro embriao desenvolvem-se em te- 
cidos do sistema nervoso. Esse resultado indica que as celulas 
transplantadas eram: 

a. totipotentes 

b. determinadas 

c. diferenciadas 

d. mesenquimais 


DESENHE 


Cada esfera azul na figura abaixo representa uma 
celula em uma linhagem celular. Desenhe duas versóes modifi- 
cadas da linhagem celular, cada versao produzindo tres celulas. 
Use a apoptose em uma das versóes, marcando qualquer celula 
morta com um X. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9. CONEXÓES DA EVOLUęAO 

A evoluęao nos insetos e nos vertebrados envolveu a duplicaęao 
repetida de segmentos do corpo, seguida pela fusao de alguns 
segmentos e especializaęao de suas estruturas e funęóes. Qual 
parte da anatomia dos vertebrados reflete o padrao de segmen- 
taęao dos vertebrados? 

10. PESQUISA CIENTIFICA 

O “focinho” de um girino de ra tern uma ventosa. O girino de 
salamandra tern uma estrutura em forma de bigode chamada de 
balanceador na mesma area. Suponha que voce realize um ex- 
perimento em que voce transplante ectoderme do lado de um 
embriao de salamandra jovem para o focinho de um embriao de 
sapo. O girino que se desenvolve tern um balanceador. Quando 
voce transplantar ectoderme do lado de um embriao de salaman¬ 
dra um pouco mais velho para o focinho de um embriao de ra, 
o girino de ra acaba com um pedaęo de pele de salamandra no 
focinho. Sugira uma hipótese para explicar esses resultados em 
termos de mecanismo de desenvolvimento. Como voce testaria 
a sua hipótese? 

11. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Muitos cientistas pensam que transplantes de tecido fetal ofere- 
cem um grandę potencial para tratar a doenęa de Parkinson, a 
epilepsia, o diabetes, a doenęa de Alzheimer e lesóes na medula 
espinal. Por que tecidos do feto poderiam ser particularmente 
uteis para substituir celulas doentes ou danificadas em pacientes 
com essas condięóes? Algumas pessoas permitiriam que apenas 
tecidos de fetos abortados naturalmente fossem usados na pes- 
quisa de transplante fetal. Entretanto, a maioria dos pesquisado- 
res prefere usar tecidos de fetos abortados cirurgicamente. Por 
que? Explique a sua posięao nesse tema controverso. 

12. ESCREVE SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), descreva como as 
propriedades emergentes das celulas da gastrula direcionam o 
desenvolvimento embrionario. 



Ocasionalmente, animais de duas cabeęas nascem, como esta 
tartaruga. Pensando na ocorrencia de gemeos identicos e na pro- 
priedade de totipotencia, explique como isso deve ocorrer. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
















A Modelo defita de um exem- 
plo de peptfdeo tóxico do ve- 
neno do caracol-cone 


O tropical caracol-cone (Conus geographus ) na Figura 48.1 e peąueno, 
movimenta-se devagar e, mesmo assim, e um perigoso caęador. Carnivo- 
ro, esse caracol marinho caęa, mata e alimenta-se de peixes. Injetando vene- 
no com urna estrutura oca, um dente semelhante a um arpao, o caracol-cone 
paralisa, em segundos, sua presa de nado livre. O veneno e tao potente que, 
infelizmente, mergulhadores ja morreram com urna só picada. O que faz o 
veneno do caracol-cone agir tao rapido e ser letal? A resposta e a mistura de 
moleculas de toxina, cada qual com um mecanismo especifico de inativaęao de 
neurónios, as celulas nervosas que transferem informaęóes dentro do corpo. 
O veneno inativa quase instantaneamente o controle neuronal da locomoęao 
e da respiraęao; por isso, um animal atacado pelo caracol-cone nao consegue 
escapar, defender-se e, muito menos, sobreviver. 

A comunicaęao por meio de neurónios consiste em sinais eletricos de 
longa distancia e sinais quimicos de curta distancia. A estrutura especializada 
permite aos neurónios usar pulsos de corrente eletrica para receber, transmi- 
tir e regular o fluxo de informaęóes em longas distancias dentro do corpo. 
Na transferencia de informaęóes de urna celula para outra, os neurónios, as 
vezes, dependem de sinais quimicos que atuam em distancias muito curtas. 
A mistura de moleculas no veneno do caracol-cone e particularmente potente 
porque interfere na sinalizaęao eletrica e quimica dos neurónios. 

Todos os neurónios transmitem sinais eletricos dentro da celula de ma- 
neira identica. Assim, um neurónio que transmite entradas sensoriais codifica 
informaęóes do mesmo modo que um neurónio que processa informaęóes ou 
desencadeia um movimento. As conexóes particulares feitas pelos neurónios 
ativos distinguem o tipo de informaęao transmitida. Por sua vez, os impulsos 
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nervosos de interpretaęao envolvem diversas rotas neuro- 
nais e conexóes. Nos animais mais complexos, esse proces- 
so e muito exercido em grupos de neurónios organizados 
dentro do cerebro ou dentro de agrupamentos mais sim- 
ples chamados de ganglios. 

Neste capitulo, examinaremos a estrutura do neurónio 
e exploraremos as moleculas e os prindpios fisicos que go- 
vernam a sinalizaęao dos neurónios. Nos outros capitulos 
desta unidade, examinaremos o sistema nervoso, o proces- 
samento informacional e os sistemas que detectam esti- 
mulos e respondem a esses estimulos. A unidade encerra 
com um olhar sobre como essas funęóes estao integradas 
na reproduęao do comportamento. 


CONCEITO 


48.1 


A organizaęao e a estrutura dos neurónios 
refletem sua funęao na transferencia de 
informaęóes 

Nosso ponto de partida para exploraęao do sistema ner- 
voso e o neurónio, um tipo celular que exemplifica o bom 
ajuste entre forma e funęao que, muitas vezes, surge ao 
longo da evoluęao. 


^Dendritos 


Estrutura e funęao do neurónio 

A habilidade do neurónio de receber e transmitir as infor¬ 
maęóes baseia-se em sua organizaęao celular altamente 
especializada (Figura 48.2). A maioria das organelas dos 
neurónios, incluindo seu nucleo, esta localizada no corpo 
celular. O neurónio tipico tern numerosas extensóes alta¬ 
mente ramificadas chamadas de dendritos (do grego, den - 
dr on, arvore). Junto ao corpo celular, os dendritos recebem 
sinais de outros neurónios. O neurónio tambem tern um 
unico axónio, extensao que transmite sinais para outras 
celulas. Em geral, os axónios sao muito mais longos que 
os dendritos, e alguns, como aqueles que ligam a medula 
espinal de urna girafa as celulas do musculo da pata, tern 
mais de um metro. E no cone de implantaęao, a base em 
formato de cone, que os sinais do axónio sao gerados. Pró- 
ximo da outra extremidade, o axónio normalmente tern 
muitas ramificaęóes. 

Cada extremidade ramificada de um axónio transmite 
informaęóes para outra celula na junęao chamada de si- 
napse (ver Figura 48.2). A parte de cada ramificaęao que 
forma essa junęao especializada e o terminal sinaptico. 
Na maioria das sinapses, mensageiros quimicos chamados 
de neurotransmissores passam informaęóes do neurónio 
transmissor para a celula receptora. Ao descrever urna si- 
napse, nos referimos ao neurónio transmissor como celula 
pre-sinaptica e ao neurónio, musculo ou a glandula que re- 
cebe esses sinais como celula pós-sinaptica. 

Os neurónios de vertebrados e da maioria dos inver- 
tebrados necessitam de celulas de suporte chamadas de 
celulas gliais, ou glia (do grego, “cola”) (Figura 48.3). 
A glia nutre os neurónios, isola os axónios neurais e re¬ 
guła o liquido extracelular ao redor dos neurónios. Alem 
disso, a glia, algumas vezes, funciona na recomposięao de 
alguns grupos de neurónios e na transmissao das informa¬ 
ęóes (como discutiremos mais tarde neste capitulo e no 
Capitulo 49). Geralmente, o numero de glias no cerebro de 
mamiferos excede o numero de neurónios de 10 a 50 vezes. 


◄ Figura 48.2 Estrutura do neurónio. As setas ilustram 
o fluxo de sinais para dentro, ao longo, entre e para fora dos 
neurónios. 
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A Figura 48.3 Glia no cerebro de marmferos. Esta micro- 
grafia (imagem confocal de laser marcado fluorescentemente) mos- 
tra uma regiao do cerebro de rato repleta de glia e interneurónios. 
A glia esta marcada de vermelho, o DNA no nucleo esta marcado de 
azul, e os dendritos do neurónio estao marcados de verde. 


Introduęao ao processamento das informaęóes 

O processamento das informaęóes pelo sistema nervo- 
so ocorre em tres estagios: estimulo sensorial, integraęao 
e resposta motora. Como exemplo, vamos considerar o 
caracol-cone discutido anteriormente, focalizando os pas- 
sos envolvidos na identificaęao da presa e no ataąue a ela 
(Figura 48.4). Para gerar um estimulo sensorial ao sistema 
nervoso, o caracol inspeciona o ambiente com o seu tubo 
em forma de sifao, amostrando odores que podem revelar 
um peixe nas proximidades. 

Durante o estagio de integraęao, o sistema nervoso 
processa o estimulo para determinar se um peixe esta de 
fato ali e, caso esteja, onde o peixe esta localizado. A res¬ 
posta motora ocorre do centro de processamento e, en- 
tao, o ataąue inicia-se, ativando neurónios que desenca- 
deiam a liberaęao do dente em forma de arpao em direęao 
a presa. 

Em todos os animais, exceto nos mais simples, popu- 
laęóes especializadas de neurónios lidam com cada estagio 
do processamento das informaęóes. 



Efetor 


A Figura 48.4 Resumo do processamento das informa¬ 
ęóes. 0 sifao do caracol-cone age como sensor, transferindo infor¬ 
maęóes ao circuito de neurónios na cabeęa do caracol. Se uma presa 
e detectada, esse circuito emite comandos motores, desencadeando 
a liberaęao do dente tipo arpao da probóscide. 


• Os neurónios sensoriais, como aąueles no sifao do 
caracol, transmitem informaęóes sobre estimulos ex- 
ternos como a luz, o toque e o cheiro, ou condięóes 
internas como pressao sanguinea ou tensao muscular. 

• Os neurónios no cerebro ou ganglios integram (anali- 
sam e interpretam) o estimulo sensorial, levando em 
conta o contexto imediato e a experiencia do animal. 
A grandę maioria dos neurónios no cerebro e de inter¬ 
neurónios, que formam o circuito local conectando os 
neurónios no cerebro. 

• Os neurónios que se estendem para fora do centro de 
processamento desencadeiam a resposta muscular ou 
a atividade glandular. Por exemplo, os neurónios mo¬ 
tores transmitem sinais as celulas musculares, levan- 
do a contraęao. 

Em muitos animais, os neurónios responsaveis pela in¬ 
tegraęao estao organizados em um sistema nervoso cen¬ 
tral (SNC). Os neurónios que carregam a informaęao para 
dentro e para fora do SNC constituem o sistema nervoso 
periferico (SNP). Quando estao juntos, os axónios dos 
neurónios formam os nervos. 

Dependendo do seu papel no processamento das in¬ 
formaęóes, o formato do neurónio pode variar de simples a 
bastante complexo (Figura 48.5). Os neurónios que trans¬ 
mitem informaęao para muitas celulas-alvo fazem isso por 
meio de axónios extremamente ramificados. De maneira 
semelhante, os neurónios com dendritos altamente rami¬ 
ficados podem receber estimulos por meio de dezenas de 
milhares de sinapses em alguns interneurónios. 



Interneurónio 




A Figura 48.5 Diversidade estrutural dos neurónios. 

Nestes desenhos de neurónios, os corpos celulares e os dendritos 
estao em preto e os axónios em vermelho. 
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REVISAO DO CONCEITO 48.1 

1. Compare e contraste a estrutura e a funęao dos axónios e 
dos dendritos. 

2. Descreva a rota basica do fluxo de informaęóes por meio dos 
neurónios que Ihe fazem virar a cabeęa quando alguem 
chama o seu nome. 

_ Como o aumento da ramificaęao de urn axónio 

pode auxiliar a coordenar respostas a sinais comunicados 
pelo sistema nervoso? 


E SE...? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Tabela 48.1 As concentraęóes iónicas dentro e fora 
dos neurónios de mamiferos 


Concentraęao 

intracelular 

Concentraęao 

lon 

(m M) 

extracelular (m M) 

Potassio (K + ) 

140 

5 

Sódio (Na + ) 

15 

150 

Cloreto (CE) 

10 

120 

Anions grandes (A“), como 
proteinas, dentro da celula 

100 

(nao aplicavel) 


CONCEITO 48.2 

As bombas de ions e os canais iónicos 
estabelecem o potencial de repouso de um 
neurónio 

Agora vamos abordar o papel essencial dos ions na sinali- 
zaęao neuronal. Nos neurónios, como em outras celulas, os 
ions sao distribuidos de modo desigual entre o interior das 
celulas e do liąuido circundante (ver Capitulo 7). Por isso, o 
interior da celula e carregado negativamente em relaęao ao 
exterior. Como a atraęao de cargas opostas atraves da mem¬ 
brana plasmatica e urna fonte de energia potencial, essa di- 
ferenęa de carga, ou voltagem, e chamada de potencial de 
membrana. Para um neurónio em repouso - aąuele que 
nao esta enviando nenhum sinal - o potencial de membra¬ 
na, chamado de potencial de repouso, normalmente esta 
entre -60 e -80 mV (milivolts). 

Os estimulos de outros neurónios ou estimulos especi- 
ficos causam mudanęas na carga do potencial de membra¬ 
na do neurónio que agem como sinais, transmitindo a in- 
formaęao. Basicamente, mudanęas rapidas no potencial de 
membrana sao o que nos permite ver a estrutura intrigante 
de urna teia de aranha, ouvir um som ou andar de bicicleta. 
Assim, para entender como os neurónios funcionam, pre- 
cisamos examinar como as foręas quimicas e eletricas for- 
mam, mantem e alteram os potenciais de membrana. 

Formaęao do potencial de repouso 

Os ions potassio (I< + ) e de sódio (Na + ) desempenham um 
papel essencial na formaęao do potencial de repouso. 
Esses ions apresentam gradiente de concentraęao atraves 
da membrana plasmatica de um neurónio (Tabela 48.1). 
Na maioria dos neurónios, a concentraęao de I< + e maior 
dentro da celula, enquanto a concentraęao de Na + e maior 
fora da celula. Os gradientes de I< + e Na + sao mantidos pela 
bomba de sódio e potassio (ver Capitulo 7). Essa bomba 
usa a energia da hidrólise de ATP para fazer o transporte 
ativo do Na + para fora da celula e do I< + para dentro da celula 
(Figura 48.6). (Tambem existem gradientes de concentra¬ 
ęao para os ions cloro (CE) e outros ions, como mostrado na 
Tabela 48.1, mas por enquanto podemos ignora-los.) 

A bomba de sódio e potassio transporta tres Na + para 
fora da celula para cada dois I< + transportados para dentro. 


Apesar de o bombeamento gerar um fluxo de exportaęao 
de cargas positivas, a diferenęa de voltagem resultante e 
apenas poucos milivolts. Por que entao existe urna dife¬ 
renęa de voltagem de 60 a 80 mV em um neurónio em re¬ 
pouso? A resposta esta no movimento de ions pelos canais 
iónicos, poroś formados por agrupamentos de proteinas 
especializadas que abrangem a membrana. Os canais ió¬ 
nicos permitem que os ions difundam para dentro e para 



Legenda 


O Na + 
♦ K + 



Bomba de 
sódio e 
potassio 



Canal de 
potassio 


W 


Canal de 
sódio 


A Figura 48.6 As bases do potencial de membrana. 

A bomba de sódio e potassio gera e mantem os gradientes ióni¬ 
cos de Na + e K + mostrados na Tabela 48.1. (Muitas destas moleculas 
de bomba estao situadas na membrana plasmatica de cada celu¬ 
la.) Apesar de existir urna substancial concentraęao de gradiente de 
sódio atraves da membrana, ocorre pouca difusao llquida de Na + 
porque existem poucos canais de sódio abertos. Em contrapartida, 
os muitos canais de potassio abertos permitem urna salda significa- 
tiva de K + . Como a membrana e fracamente permeavel para os ions 
cloro e outros anions, essa salda de K + resulta em urna carga llquida 
negativa dentro da celula. 
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fora atraves da membrana. A medida que os ions se difun- 
dem por meio de canais, eles carregam consigo unidades 
de cargas eletricas. Qualquer movimento liąuido resultan- 
te de cargas negativas ou positivas gerara um potencial de 
membrana, ou voltagem atraves da membrana. 

Os gradientes de concentraęao de ions atraves da 
membrana plasmatica representam urna forma qufmica 
da energia de potencial que podem ser aproveitados para 
os processos celulares (ver Figura 44.17). Os canais iónicos 
que convertem essa energia de potencial quimico a ener¬ 
gia de potencial eletrico conseguem fazer isso porque tern 
permeabilidade seletiva , permitindo apenas a passagem 
de determinados ions. Por exemplo, um canal de potassio 
permite ao I< + difundir livremente atraves da membrana, 
mas nao outros ions, como o Na + ou o CF. 

A difusao do I< + pelos canais de potassio que estao sem- 
pre abertos (as vezes, chamados de canais de vazamento) 
e crucial para o estabelecimento do potencial de repouso. 
A concentraęao de I< + e 140 m M dentro da celula, mas apenas 
5 mM fora. Assim, a concentraęao quimica gradiente favore- 
ce a saida liquida de I< + . Alem disso, um neurónio em repou¬ 
so tern muitos canais de potassio abertos, mas pouquissimos 
canais de sódio abertos (ver Figura 48.6). Pelo fato de o Na + 
e outros ions nao conseguirem atravessar a membrana pron- 
tamente, a saida de I< + resulta em carga negativa liquida den¬ 
tro da celula. Essa formaęao de carga negativa dentro de um 
neurónio e a maior fonte do potencial de membrana. 

O que cessa a formaęao de carga negativa? O excesso 
de carga negativa dentro da celula exerce urna foręa atra- 
tiva que se opóe ao fluxo adicional de ions potassio carre- 
gados positivamente para fora da celula. A separaęao de 
carga (voltagem) resulta entao em gradiente eletrico, que 
contrabalanceia a concentraęao quimica gradiente de I< + . 


Explicando o potencial de repouso 

O fluxo liquido de K + fora do neurónio ocorre ate que as 
foręas quimicas e eletricas estejam em equilibrio. O quanto 


essas duas foręas contribuem com o potencial de repou¬ 
so em neurónios de mamiferos? Considere um modelo 
simples consistindo em duas camaras separadas por urna 
membrana artificial (Figura 48.7a). Para comeęar, imagine 
que a membrana contenha muitos canais iónicos abertos e 
que todos eles permitam apenas a difusao do I< + . Para pro- 
duzir um gradiente de concentraęao de I< + como aquele do 
neurónio de mamifero, colocamos urna soluęao de 140 m M 
cloreto de potassio (KC1) na camara mais interna e 5 mM de 
KC1 na camara mais externa. O gradiente de concentraęao 
de I< + se difundira para a camara externa. Contudo, como 
os ions cloro (Cl ) nao podem passar pela membrana, have- 
ra excesso de carga negativa no lado interno. 

Quando o nosso modelo de neurónio alcanęa o equili- 
brio, o gradiente eletrico ira balancear exatamente o gradien¬ 
te quimico, e entao nenhuma difusao liquida de I< + ocorre 
atraves da membrana. A magnitude da voltagem de mem¬ 
brana em equilibrio para um ion em particular e chamada de 
potencial de eąuilibrio iónico Para urna membrana 
permeavel a um unico tipo de ion, o E ion pode ser calculado 
usando a formula chamada de Equaęao de Nerst. A tempera¬ 
tura do corpo humano (37°C) e para um ion com carga liqui- 
da de 1+, como o I< + ou o Na + , a Equaęao de Nerst e 


p. 


= 62 mV 



[ion] externa 
[lOn] interna 


A adięao das concentraęóes de I< + na Equaęao de Nerst 
revela que o potencial de equilibrio para o I< + (E k ) e de 
-90 mV (ver Figura 48.7a). O sinal de menos indica que o 
I< + esta em equilibrio quando o interior da membrana esti- 
ver 90 mV mais negativo do que o lado exterior. 

Enquanto o potencial de equilibrio para o I< + e 
-90 mV, o potencial de repouso de um neurónio de ma¬ 
mifero e um pouco menos negativo. Essa diferenęa refle- 
te o pequeno, mas constante, movimento de Na + pelos 
poucos canais de sódio abertos em um neurónio em re¬ 
pouso. O gradiente de concentraęao do Na + tern direęao 


► Figura 48.7 Modelo de um neu¬ 
rónio de mamifero. Cada recipiente e 
dividido em duas camaras por urna mem¬ 
brana artificial. Os canais iónicos permitem 
livre difusao de ions especificos, resultando 
no fluxo de ions representado por setas. 
(a) A presenęa de canais de potassio abertos 
torna a membrana seletivamente permeavel 
ao K + , e o lado interno contem urna quanti- 
dade 28 vezes maior de K + do que o lado ex- 
terno; em equilibrio, o interior da membrana 
e -90 mV em relaęao ao exterior. (b) A mem¬ 
brana e seletivamente permeavel ao Na + , e 
do lado interno contem urna concentraęao 
dez vezes menor de Na + do que o lado exter- 
no; em equilibrio, o interior da membrana e 
de +62 mV em relaęao ao exterior. 


] Considere o efeito de adicionar 
canais de potassio ou de cloro a membra¬ 
na em (b). Como afetaria o potencial de 
membrana em cada caso? 


Lado 

interno 


|-| -90 mV h 

Lado 


Lado 

— +62 

mV h 



externo 


interno 



■■ 
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\ J 


■■ 



Lado 

externo 



(a) Membrana seletivamente permeavel ao K + 

Equaęao de Nerst para o potencial de 
equilfbrio do K + a 37°C: 

f < = 62mV ( lo 9Mf)=- 90mV 


(b) Membrana seletivamente permeavel ao Na + 

Equaęao de Nerst para o potencial de 
equilfbrio do Na + a 37°C: 

f N a = 62 mV (log = +62 mV 
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oposta ao do I< + (ver Tabela 48.1). O Na + difunde-se para 
dentro da celula, tornando o interior dela menos nega- 
tivo. Se representarmos uma membrana em que os uni- 
cos canais abertos sao seletivamente permeaveis ao Na + , 
yeremos que uma concentraęao dez vezes maior de Na + 
na camara externa resulta em um potencial de eąuilibrio 
(E Na ) de +62 mV (Figura 48.7b). Em um neurónio real, o 
potencial de repouso (-60 a -80 mV) e muito mais pró- 
ximo do E k que do £ Na porque existem muitos canais de 
potassio abertos mas apenas um pequeno numero de ca¬ 
nais de sódio aberto. 

Como nem o I< + nem o Na + estao em equilibrio em um 
neurónio em repouso, existe um fluxo liquido de cada ion 
(uma corrente) pela membrana. O potencial de repouso 
permanece constante, ou seja, as correntes de I< + e Na + sao 
iguais e opostas. As concentraęóes iónicas em ambos os 
lados da membrana tambem permanecem constantes. Por 
que? O potencial de repouso surge do movimento liquido 
de muito menos ions que seriam necessarios para alterar 
os gradientes de concentraęao. 

Sob condięóes que permitem o Na + a atravessar a 
membrana mais prontamente, o potencial de membrana 
ira em direęao ao E Na e se distanciara do E K . Como voce 
vera na próxima seęao, e exatamente isso que ocorre du- 
rante a geraęao de um impulso neryoso. 


Pesquisa 


Registro intracelular 

Aplicaęao Eletrofisiólogos utilizam o metodo de regresso in¬ 
tracelular para medir o potencial de membrana dos neurónios 
e outras celulas. 

Tecnica Um microeletrodo e feito de um tubo de vidro capilar 
preenchido com uma soluęao salina eletrocondutora. Uma ex- 
tremidade do tubo e reduzida a uma ponta extremamente fina 
(diametro < Ipm). Enquanto observa pelo microscópio, o pes- 
quisador usa um microposicionador para inserir uma ponta do 
microeletrodo dentro da celula. Um registrador de voltagem 
(normalmente um osciloscópio ou um sistema computadorizado) 
mede a voltagem entre a ponta do microeletrodo dentro da celula 
e o eletrodo de referencja posicionado na soluęao fora da celula. 



REVISA0 DO CONCEITO 48.2 


1 . 


2 . 


3. 


Sob quais circunstancias os ions poderiam fluir por um canal 
iónico de uma regiao de uma concentraęao iónica menor 
para uma regiao de concentraęao iónica maior? 


Suponha que um potencial de membrana celular 
mude de -70 mV para -50 mV. Quais mudanęas na per- 
meabilidade celular para o K + ou Na + poderia causar essa 
mudanęa? 


Reveja a Figura 7.10, que ilustra a di- 
fusao de moleculas de corante atraves da membrana. A di- 
fusao pode eliminar o gradiente de concentraęao de um 
corante que tern carga liguida? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Hiperpolarizaęao e despolarizaęao 

Quando os canais iónicos dependentes sao estimulados a 
abrir, os ions fluem atraves da membrana, alterando o poten¬ 
cial de membrana (Figura 48.9). Por exemplo, a abertura dos 
canais de potassio dependentes em um neurónio em repouso 
aumenta a permeabilidade da membrana ao I< + . A difusao li- 
quida de K + para fora do neurónio aumenta, alterando o po¬ 
tencial de membrana em direęao ao E k (—90 mV a 37°C). Esse 
aumento na magnitude do potencial de membrana, chamado 
de hiperpolarizaęao, torna o interior da membrana mais 
negativo (Figura 48.1 Oa). Em um neurónio em repouso, a 
hiperpolarizaęao resulta de qualquer estimulo que aumenta a 
saida de ions positiyos ou a entrada de ions negatiyos. 


CONCEITO 48.3 

Os potenciais de aęao sao os sinais 
conduzidos por axonios 

Quando o neurónio responde a estimulos, como o cheiro 
do peixe detectado por um caracol-cone caęador, o poten¬ 
cial de membrana altera. Usando a tecnica de gravaęao in¬ 
tracelular, os pesquisadores podem gravar essas mudanęas 
em funęao do tempo (Figura 48.8). Mudanęas no poten¬ 
cial de membrana ocorrem porque os neurónios contem 
canais iónicos dependentes, os canais iónicos que se 
abrem ou fecham em resposta a estimulos. A abertura ou 
o fechamento dos canais iónicos dependentes altera a per¬ 
meabilidade da membrana a ions especificos, que por sua 
vez alteram o potencial de membrana. 



Alteraęao no 
potencial de 
membrana 
(voltagem) 




o 


o 


o 



Canal fechado: Sem fluxo 
iónico na membrana. 


Canal aberto: Fluxo 
iónico no canal. 


A Figura 48.9 Canal iónico voltagem-dependente. Uma 

alteraęao no potencial de membrana em uma direęao (indicada pela 
seta direcionada para a direita) abre o canal voltagem-dependente. 
A carga oposta (seta direcionada para a esguerda) fecha o canal. 
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Estfmulo 



(a) Hiperpolarizaędes graduadas 
produzidas por dois estfmulos que 
aumentam a permeabilidade da 
membrana ao K + . 0 maior estfmulo 
produz a maior hiperpolarizaęao. 


Estfmulo 



(b) Despolarizaęóes graduadas produzidas 
por dois estfmulos que aumentam a 
permeabilidade da membrana ao Na + . 

0 maior estfmulo produz a maior 
despolarizaęao. 


Forte estfmulo despolarizante 



(c) Potencial de aęao desencadeado pela 
despolarizaęao que atinge o limiar. 


▲ Figura 48.10 Potenciais graduados e potenciais de aęao em um neurónio. 


DESENHE 


Redesenhe o grafico (c), estendendo o eixo y. Depois margue as posięóes de E k e E Na ~. 


Apesar de a abertura dos canais de potassio em um 
neurónio em repouso causar a hiperpolarizaęao, a aber¬ 
tura de alguns outros tipos de canais iónicos tern efeito 
oposto, tornando o interior da membrana menos negativo 
(Figura 48.1 Ob). Urna reduęao da magnitude do potencial 
de membrana e a despolarizaęao. Nos neurónios, a despo¬ 
larizaęao algumas vezes envolve os canais sódio-dependente. 
Se um estfmulo leva a abertura dos canais sódio-dependen¬ 
te, a permeabilidade da membrana ao Na + aumenta. O Na + 
difunde para dentro da celula ao longo do seu gradiente de 
concentraęao, causando a despolarizaęao assim que o poten¬ 
cial de membrana muda em direęao ao £ Na (+62 mV a 37°C). 

Potenciais graduados e potenciais de aęao 

Algumas vezes, a resposta a hiperpolarizaęao ou despolari¬ 
zaęao e simplesmente urna mudanęa no potencial de mem¬ 
brana. Essa mudanęa, chamada de potencial graduado, 
tern urna magnitude que varia com a foręa dos estfmulos: 
o maior estfmulo causa urna mudanęa maior no potencial 
de membrana (ver Figura 48.10a e b). Os potenciais gra¬ 
duados induzem urna corrente eletrica pequena que sai do 
neurónio logo que ela flui ao longo da membrana. Os po¬ 
tenciais graduados entao decaem com o tempo e com a 
distancia a partir de sua origem. 

Se urna despolarizaęao muda o potencial de membra¬ 
na suficientemente, o resultado e urna mudanęa macięa na 
yoltagem da membrana, chamada de potencial de aęao. 
Ao contrario dos potenciais graduados, os potenciais de 
aęao tern magnitude constante e podem regenerar-se em 
regióes adjacentes da membrana. Os potenciais de aęao 


podem espalhar-se ao longo dos axónios, posicionando-os 
para transmitir um sinal por longas distancias. 

Os potenciais de aęao surgem porque alguns dos ca¬ 
nais iónicos nos neurónios sao canais iónicos voltagem- 
-dependentes, abrindo e fechando quando o potencial de 
membrana passa um nfvel em particular (ver Figura 48.9). 
Se urna despolarizaęao abre canais de sódio voltagem-de- 
pendentes, o fluxo resultante de Na + para dentro do neuró¬ 
nio resulta em urna despolarizaęao posterior. Como os ca¬ 
nais de sódio sao voltagem-dependentes, a despolarizaęao 
aumentada abre mais canais de sódio, levando a urna cor¬ 
rente de fluxo ainda maior. O resultado e um processo de 
retroalimentaęao positiva que desencadeia a abertura mui- 
to rapida de muitos canais de sódio voltagem-dependentes 
e a mudanęa temporaria marcada no potencial de mem¬ 
brana que define um potencial de aęao (Figura 48.1 Oc). 

Os potenciais de aęao ocorrem sempre que a despola¬ 
rizaęao aumenta a yoltagem da membrana a um valor em 
particular, chamado de limiar. Para muitos neurónios de 
mamfferos, o limiar e um potencial de membrana de cer- 
ca de -55 mV. Urna vez iniciado, o potencial de aęao tern 
urna magnitude independente de sua foręa do estfmulo 
desencadeador. Como os potenciais de aęao ocorrem com- 
pletamente ou nao ocorrem, eles representam urna respos¬ 
ta tudo ou nada ao estfmulo. Essa propriedade “tudo ou 
nada” reflete o fato de que a despolarizaęao abre os canais 
de sódio yoltagem-dependentes, levando a urna despola¬ 
rizaęao posterior. Esse ciclo de retroalimentaęao positiva 
da abertura e despolarizaęao de um canal desencadeia um 
potencial de aęao sempre que o potencial de membrana al- 
canęa o limiar. 
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A descoberta sobre como os potenciais de aęao sao 
gerados resultou do trabalho dos cientistas britanicos 
Andrew Huxley e Alan Hodgkin nos anos 1940 e 1950. 
Como as tecnicas estavam disponiveis para estudar even- 
tos eletricos em peąuenas celulas, eles usaram as gravaęóes 
eletricas de neurónios gigantes de lula. Os experimentos 
deles levaram ao modelo apresentado na próxima seęao, 
que lhes valeu o Premio Nobel. 

Geraęao de potenciais de aęao: uma visao mais 
aprofundada 

A forma caracteristica de um grafico representando um 
potencial de aęao reflete em mudanęas no potencial de 
membrana que resultam do movimento iónico pelos canais 


de sódio e potassio voltagem-dependentes (Figura 48.11). 
A despolarizaęao abre ambos os tipos de canais, mas eles 
respondem de forma independente e sequencial. Os canais 
de sódio abrem primeiro, iniciando o potencial de aęao. 
Assim que o potencial de aęao ocorre, os canais de sódio 
tor nam-se inativados : uma alęa da proteina de canal move- 
-se, bloqueando o fluxo iónico pela abertura. Os canais de 
sódio permanecem inativados ate que a membrana volte ao 
potencial de repouso e os canais fechem-se. Em contrapar- 
tida, os canais de potassio abrem mais lentamente que os 
canais de sódio, mas permanecem abertos e funcionais ate 
o finał do potencial de aęao. 

Para entender como os canais dependentes de volta- 
gem moldam o potencial de aęao, considere o processo de 
uma serie de estados, conforme a Figura 48.11. O Quan- 



Fasę ascendente do potencial de aęao 


A despolarizaęao abre a maioria dos canais 
de sódio, enquanto os canais de potassio 
permanecem fechados. A entrada de 
Na + torna o interior da membrana 
positivo em relaęao ao exterior. 


anais ^ 
isio S* 

/ +50—| 



Um estimulo abre alguns 
canais de sódio. A entrada de Na + por esses 
canais despolariza a membrana. Se a 
despolarizaęao alcanęa o limiar, isso desencadeia um 
potencial de aęao. 



Potencial 

ue dędu — 7,4 


0 \ 


0 1 jo 


Limiar \ / 1 


o y l 

o 

^Potencial de repoust^ 1 ^ 


Fasę descendente do potencial de aęao 


A maioria dos canais de sódio 
torna-se inativada, 
bloqueando a entrada de 
Na + . A maioria dos canais 
de potassio abre-se, 
permitindo a saida de 
K + , que torna o interior 
da celula negativo 
novamente. 


Tempo - 


FORA DA CELULA 


Canal de 
O. sódio 


DENTRO DA CELULA 

Alęa de inativaęao 


O Os canais dependentes de Na + e K + estao 

fechados. Os canais nao dependentes (nao mostrados) mantem o 
potencial de repouso. 


Q Os canais de 
sódio fecham-se, mas alguns canais de potassio 
ainda estao abertos. Assim que os canais de 
potassio fecham-se e os canais de sódio 
tornam-se desbloqueados, a membrana retorna 
ao seu estado de repouso. 


A Figura 48.11 O papel dos canais iónicos voltagem-dependentes na ge¬ 
raęao do potencial de aęao. Os numeros circulados no grafico no centro e as cores 
das fases do potencial de aęao para os cinco diagramas mostram os canais de sódio e po¬ 
tassio voltagem-dependentes na membrana plasmatica do neurónio. (Os canais iónicos nao 
dependentes nao estao ilustrados.) 
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do a membrana do axónio esta no potencial de repouso, 
a maioria dos canais de sódio yoltagem-dependentes esta 
fechada. Alguns canais de potassio estao abertos, mas a 
maioria dos canais de potassio yoltagem-dependentes esta 
fechada. © Quando um estimulo despolariza a membra¬ 
na, alguns canais de sódio voltagem-dependentes abrem- 
-se, permitindo que mais Na + se difunda para dentro da 
celula. A entrada de Na + causa a despolarizaęao posterior, 
que abre ainda mais canais de sódio yoltagem-dependen- 
tes, permitindo a difusao de ainda mais Na + para dentro da 
celula. O Urna vez que o limiar e ultrapassado, o ciclo de 
retroalimentaęao positiva rapidamente deixa o potencial 
de membrana próximo do £ Na . Esse estado do potencial 
de aęao e chamado de fasę ascendente. O Dois eventos 
impedem que o potencial de membrana atinja realmente 
o E Na : os canais de sódio voltagem-dependentes sao inati- 
vados pouco tempo após sua abertura, parando a entrada 
de Na + ; e a maioria dos canais de potassio voltagem-de- 
pendentes abre-se, levando a rapida saida de I< + . Ambos 
os eventos levam o potencial de membrana rapidamente a 
aproximar-se do E k . Esse estado e chamado de fasę descen - 
dente. © Na fasę finał de um potencial de aęao, chamado 
de potencial hiperpolarizante , a permeabilidade da mem¬ 
brana ao I< + e maior que no repouso, logo o potencial de 
membrana esta mais próximo do E k do que quando esta 
no potencial de repouso. Por firn, os canais potassio-de- 
pendentes fecham-se, e o potencial de membrana volta ao 
potencial de repouso. 

Os canais de sódio permanecem inativos durante a 
fasę descendente e a fasę inicial do pós-potencial hiperpo¬ 
larizante. Por isso, se um segundo estimulo despolarizante 
ocorre durante esse periodo, ele nao estara permitido a de- 
sencadear um potencial de aęao. O periodo “ócioso” quan- 
do um segundo potencial de aęao nao pode ser iniciado 
e chamado de periodo refratario. Urna consequencia do 
periodo refratario e limitar a frequencia maxima em que 
os potenciais de aęao podem ser gerados. Como sera dis- 
cutido sucintamente, o periodo refratario tambem garante 
que todos os sinais em um axónio viajem em urna unica 
direęao, do corpo celular aos terminais do axónio. 

Observe que o periodo refratario se da devido a ina- 
tivaęao dos canais de sódio, e nao devido a urna mudanęa 
de gradiente iónico na membrana plasmatica. O fluxo de 
particulas carregadas durante o potencial de aęao envolve 
poucos ions para mudar a concentraęao em ambos os lados 
da membrana significativamente. 

Conduęao do potencial de aęao 

Após descrever os eventos de um unico potencial de aęao, 
exploraremos a seguir como urna serie de potenciais de 
aęao move um sinal ao longo do axónio. No local onde 
um potencial de aęao e iniciado (normalmente no cone de 
implantaęao do axónio), a entrada de Na + durante a fasę 
ascendente cria urna corrente eletrica que despolariza a 
regiao yizinha da membrana do axónio (Figura 48.12). 
A despolarizaęao e grandę o suficiente para atingir o li¬ 
miar, causando um potencial de aęao na regiao yizinha. 
Esse processo e repetido muitas vezes ao longo do com- 



Um potencial de aęao e gerado conforme o Na + entra pela 
membrana em certa regiao. 
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A despolarizaęao de um potencial de aęao espalha-se para a 
regiao vizinha da membrana, reiniciando o potencial de aęao 
la. A esquerda dessa regiao, a membrana repolariza a medida 
que o K + flui para fora. 


I 
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0 processo de despolarizaęao-repolarizaęao e repetido na 
regiao seguinte da membrana. Nesse sentido, correntes locais 
de ions atraves da membrana plasmatica levam o potencial de 
aęao a ser propagado ao longo do comprimento do axónio. 


A Figura 48.12 Conduęao do potencial de aęao. Esta 
figura mostra eventos em tres momentos sucessivos em que o po¬ 
tencial de aęao passa da esquerda para a direita. Em cada ponto ao 
longo do axónio, os canais iónicos voltagem-dependentes passam 
pelas mudanęas mostradas na Figura 48.11. As cores da membrana 
correspondem as fases do potencial de aęao na Figura 48.11. 


DESENHE 


Para o segmento de axónio mostrado, considere um 
ponto na terminaęao esquerda, um ponto no meio e um ponto na 
terminaęao direita. Desenhe um grafico para cada ponto mostrando 
a mudanęa no potencial de membrana no momento em que esse 
ponto seja um unico impulso nervoso movendo-se da esquerda para 
a direita ao longo do segmento. 


primento de um axónio. Como um potencial de aęao e um 
evento tudo ou nada, a magnitude e a duraęao do potencial 
de aęao sao os mesmos em cada posięao ao longo do axó- 
nio. O resultado liquido e o movimento do impulso nervo- 
so do corpo celular aos terminais simpaticos, moyimento 
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muito semelhante aos eventos em cascata desencadeados 
ao se derrubar o primeiro domino em linha. 

Um potencial de aęao comeęa no cone de implantaęao 
do axónio e move-se ao longo do axónio somente em dire- 
ęao aos terminais sinapticos. Por que? Imediatamente atras 
da zona de despolarizaęao resultante do influxo de Na + esta 
a zona de repolarizaęao resultante da saida de K + . Na zona 
de repolarizaęao, os canais de sódio permanecem inativa- 
dos. Assim, a corrente interna que despolariza a membrana 
do axónio afrente do potencial de aęao nao pode produzir 
outro potencial de aęao atras dele. Isso evita que os poten- 
ciais de aęao viajem de volta para o corpo celular. 

Para a maioria dos neurónios, o intervalo entre o sur- 
gimento de um potencial de aęao e o comeęo do disparo e 
apenas de 1 a 2 milissegundos (mseg). Devido ao fato de 
os potenciais de aęao serem tao breves, um neurónio con- 
segue gera-los no ritmo de centenas por segundo. Alem 
disso, a taxa em que os potenciais de aęao sao produzidos 
transmite informaęao sobre a foręa do estimulo. Na audi- 
ęao, por exemplo, sons mais altos resultam em potenciais 
de aęao mais frequentes nos neurónios conectando a ore- 
lha ao cerebro. De maneira semelhante, a frequencia au- 
mentada de potenciais de aęao no neurónio que estimula o 
tecido musculoesqueletico aumentara a tensao no musculo 
contratil. As diferenęas no numero de potenciais de aęao 
em dado periodo sao de fato a unica variavel em como a 
informaęao e codificada e transmitida ao longo do axónio. 

Os canais iónicos dependentes e os potenciais de aęao 
tern um papel central na atividade do sistema neryoso. Por 
conseguinte, as mutaęóes nos genes que codificam as pro- 
teinas dos canais iónicos podem causar disturbios afetan- 
do os nervos ou o cerebro - ou os musculos ou o coraęao, 
dependendo muito de em qual parte do corpo o gene para 
aquela proteina de canal iónico e expresso. Por exemplo, as 
mutaęóes afetando os canais de sódio yoltagem-dependen- 
tes nas celulas do musculo esqueletico podem causar mio¬ 
tomia, um espasmo periódico daqueles musculos. As muta¬ 
ęóes afetando os canais de sódio no cerebro podem causar 
epilepsia, em que grupos de celulas nervosas disparam si- 
multanea e excessivamente, produzindo conyulsóes. 


Adaptaęóes evolutivas da estrutura do axónio 

A taxa em que os axónios dentro dos ner- 
vos conduzem os potenciais de aęao governa o quao ra- 
pido o animal pode reagir ao perigo ou a oportunidade. 
Em razao disso, a seleęao natural, muitas vezes, resulta 
em adaptaęóes anatómicas que aumentam a velocidade 
de conduęao. Urna dessas adaptaęóes e o axónio espesso. 
A espessura do axónio e importante devido a resistencia 
ao fluxo de corrente eletrica que e inversamente propor- 
cional a area transversal-seccional do condutor (como um 
fio ou axónio). Da mesma forma que urna mangueira es- 
pessa oferece menos resistencia ao fluxo de agua do que 
urna mangueira estreita, o axónio espesso cria menos re¬ 
sistencia a corrente associada com um potencial de aęao 
que um axónio estreito. 

Em invertebrados, a velocidade de conduęao varia de 
muitos centimetros por segundo em axónios muito es- 
treitos a aproximadamente 30 m/seg em axónios gigantes 
de alguns artrópodes e moluscos. Esses axónios gigantes 
(mais de 1 mm de largura) funcionam em respostas rapidas 
comportamentais, como a contraęao muscular que impul- 
siona urna lula caęadora em direęao a sua presa. 

Os axónios de vertebrados tern diametros estreitos e 
mesmo assim podem conduzir potenciais de aęao em altas 
yelocidades. Como isso e possivel? A adaptaęao evolutiva 
que permite a conduęao rapida em axónio de yertebrados 
e o isolamento eletrico, analogo ao isolamento plastico que 
envolve muitos fios eletricos. O isolamento leva a corrente 
despolarizante associada ao potencial de aęao a viajar mais 
longe no interior do axónio, trazendo mais cedo regióes 
mais distantes ao limiar. 

O isolamento eletrico que circunda os axónios dos yer¬ 
tebrados e chamado de bainha de mielina (Figura 48.13). 
A bainha de mielina e produzida por dois tipos de glia: os 
oligodendrócitos no SNC e as celulas de Schwann no 
SNP. Durante o desenvolvimento, essa glia especializa- 
da envolve os axónios em muitas camadas de membrana. 
As membranas formando essas camadas sao, em sua maio¬ 
ria lipideos, que sao condutores fracos da corrente eletrica, 
logo atuam como um bom isolante. 
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▲ Figura 48.13 Celulas de Schwann e bainha de mielina. No SNP, a glia chama- 
da celula de Schwann enrola-se em volta dos axónios, formando a bainha de mielina. Falhas 
entre as celulas de Schwann adjacentes sao chamadas de nódulos de Ranvier. A MET mostra 
urna secęao transversal de um axónio mielinizado. 
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► Figura 48.14 Conduęao saltató- 
ria. Em um axónio mielinizado, a despo- 
larizaęao ocorre durante um potencial de 
aęao de um nódulo de Rarwier e espalha- 
-se ao longo do interior do axónio ate o 
próximo nodo (setas azuis), onde os canais 
de sódio voltagem-dependentes permitem 
que se reiniciem. Dessa forma, o potencial 
de aęao parece saltar de nodo em nodo 
a medida que viaja ao longo do axónio 
(setas vermelhas). 



Celulas de Schwann 


Regiao despolarizada 
(nódulo de Ranvier) 


Bainha 

de 

mielina 

Axónio 


Em axónios mielinizados, os canais de sódio yoltagem- 
-dependentes sao restritos as falhas na bainha de mielina 
chamadas de nódulos de Rarwier (ver Figura 48.13). Alem 
disso, o liąuido extracelular esta em contato com a mem¬ 
brana do axónio apenas nos nodos. Assim, os potenciais de 
aęao nao sao gerados nas regióes entre os nodos. Em vez 
disso, a corrente interna produzida durante a fasę ascenden- 
te do potencial de aęao no nodo viaja dentro do axónio por 
todo o trajeto ate o próximo nodo. La, a corrente despolari- 
za a membrana e gera o potencial de aęao (Figura 48.14). 

Os potenciais de aęao propagam-se mais rapidamente 
nos axónios mielinizados porąue o processo tempo-con- 
sumo da abertura e fechamento dos canais iónicos ocorre 
apenas em um numero limitado de posięóes ao longo do 
axónio. Esse mecanismo para a propagaęao dos poten¬ 
ciais de aęao e chamado de conduęao saltatória (do latim, 
saltare , saltar), porąue os potenciais de aęao parecem estar 
saltando ao longo do axónio de nodo em nodo. 

A principal vantagem seletiva da mielinizaęao e a sua 
eficiencia de espaęo. Um axónio mielinizado de 20 firn de 
diametro tern yelocidade de conduęao maior que um axó- 
nio gigante de lula com diametro 40 vezes maior. Por con- 
seguinte, mais de 2.000 desses axónios mielinizados cabem 
no espaęo ocupado por apenas um axónio gigante. 

Para ąualąuer axónio, mielinizado ou nao, a conduęao 
do potencial de aęao ao terminal do axónio configura o esta- 
gio para o próximo passo da sinalizaęao neuronal - a trans- 
ferencia de informaęao para outra celula. Essa transmissao 
de informaęao ocorre nas sinapses, nosso próximo tópico. 


REVISAO DO CONCEITO 48.3 


1. Como os potenciais de aęao e os potenciais graduados di- 
ferem? 

2. Na esclerose multipla (do grego skleros, duro), a bainha de 
mielina endurece e deteriora. Como isso afetaria a funęao 
do sistema nervoso? 


3. 


4 . 


Como as retroalimentaęóes positivas e negativas contribuem 
para as mudanęas no potencial de membrana durante o 
potencial de aęao? 


Suponha que, devido a urna mutaęao, os canais 
sódio-dependentes permaneęam inativados por mais tem¬ 
po após um potencial de aęao. Como isso afetaria a fre- 
quencia em que os potenciais de aęao poderiam ser gera¬ 
dos? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 48.4 

Os neurónios comunicam-se com outras 
celulas por meio de sinapses 

Na maioria dos casos, os potenciais de aęao nao sao transmi- 
tidos dos neurónios para outras celulas. Entretanto, a infor¬ 
maęao e transmitida, e essa transmissao ocorre nos termi- 
nais sinapticos, como aąueles mostrados na Figura 48.15. 
Algumas sinapses, chamadas de sinapses eletricas, contem 
junęóes gap (ver Figura 6.30), que permitem a corrente ele- 
trica fluir diretamente de um neurónio para outro. Tanto 
nos vertebrados quanto nos inyertebrados, as sinapses ele¬ 
tricas sincronizam a atividade dos neurónios responsaveis 
por comportamentos rapidos e invariaveis. Por exemplo, 
as sinapses eletricas associadas com os axónios gigantes de 
lulas e lagostas facilitam a rapida execuęao de respostas de 
fuga. Tambem existem muitas sinapses eletricas no cerebro 
de yertebrados. 

A maioria das sinapses consiste em sinapses ąuimicas, 
que envolvem a liberaęao de um neurotransmissor ąuimico 
por um neurónio pre-sinaptico. Em cada terminal, o neuró¬ 
nio pre-sinaptico sintetiza o neurotransmissor e empacota 
em compartimentos de multiplas camadas de membrana 
chamados de vesiculas sinapticas. A chegada do poten¬ 
cial de aęao ao terminal sinaptico despolariza a membrana 
plasmatica, abrindo os canais yoltagem-dependentes que 
permitem que o Ca 2+ difunda-se para dentro do terminal 
(Figura 48.16). O aumento da concentraęao de Ca 2+ no ter¬ 
minal leva algumas das yesiculas sinapticas a fundirem-se 
na membrana do terminal, liberando o neurotransmissor. 
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A Figura 48.15 Terminais sinapticos no corpo celular 
de um neurónio pós-sinaptico (MEV colorida). 
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Uma vez liberado, o neurotransmissor difunde-se pela 
fenda sinaptica , o estreito espaęo que separa o neurónio 
pre-sinaptico da celula pós-sinaptica. O tempo de difusao e 
muito curto porąue o espaęo e menor que 50 nm. Ao atin- 
gir a membrana pós-sinaptica, o neurotransmissor liga-se 
ao receptor especifico na membrana e ativa-o. 

A transferencia de informaęóes e muito mais rapida- 
mente modificada nas sinapses quimicas do que nas si- 
napses eletricas. Uma variedade de fatores pode afetar a 
quantidade de neurotransmissores que sera liberada ou a 
capacidade de resposta da celula pós-sinaptica. Essas mo- 
dificaęóes estao por tras da habilidade do animal de alterar 
seu comportamento em resposta a mudanęas e formam as 
bases do aprendizado e da memória (como voce aprendera 
no Capitulo 49). 


Geraęao de potenciais pós-sinapticos 

Em muitas sinapses quimicas, a proteina receptora que se 
liga e responde aos neurotransmissores e um canal iónico 
ligante-dependente, algumas vezes chamado de receptor 
ionotrópico. Esses receptores estao agrupados na membra¬ 
na da celula pós-sinaptica, em direęao oposta ao terminal 
sinaptico. A ligaęao do neurotransmissor (o ligante do re¬ 
ceptor) a uma parte em particular do receptor abre o canal 
e permite que ions especificos difundam-se pela membra¬ 
na pós-sinaptica. O resultado e o potencial pós-sinaptico, 
um potencial graduado na celula pós-sinaptica. 

Em algumas sinapses, o canal iónico ligante-depen¬ 
dente e permeavel tanto ao I< + quando ao Na + (ver Figura 
48.16). Quando esses canais abrem, o potencial de mem¬ 
brana despolariza em direęao ao valor exato entre o£ k eo 
£ Na . Como essa despolarizaęao traz o potencial de mem¬ 
brana em direęao ao limiar, ela e chamada de potencial 
pós-sinaptico excitatório (PPSE). 
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voltagem-dependentes, 
desencadeando um 
influxo de Ca 2+ . 


@ A concentraęao elevada de Ca 2+ 
leva as vesfculas sinapticas a 
fundirem-se com a membrana 
pre-sinaptica, liberando 
neurotransmissor dentro da 
fenda sinaptica. 



QO neurotransmissor liga-se aos 
canais iónicos ligante-dependentes 
na membrana pós-sinaptica. Neste 
exemplo, a ligaęao desencadeia a 
abertura, permitindo a difusao do 
Na + e do K + . 


▲ Figura 48.16 Sinapse quimica. Essa figura ilustra a sequencia de eventos que 
transmite um sinal por sinapse qufmica. Em resposta a ligaęao do neurotransmissor, canais 
iónicos ligante-dependente na membrana pós-sinaptico abrem-se (como mostrado aqui) ou, 
menos comumente, fecham-se. A transmissao sinaptica termina quando o neurotransmissor 
difunde-se para fora da fenda sinaptica, e recaptado pelo terminal sinaptico ou por outra 
celula, ou e degradado por uma enzima. 


E SE... 


Se todo o Ca 2+ no liquido circundante de um neurónio fosse removido, como isso 


afetaria a transmissao da informaęao dentro dos e entre os neurónios? 
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Em outras sinapses, o canal iónico ligante-dependente 
e seletivamente permeavel ao I< + e ao CE apenas. Quando 
um canal desses abre, a membrana pós-sinaptica hiper- 
polariza. Urna hiperpolarizaęao produzida dessa maneira 
e um potencial pós-sinaptico inibitório (PPSI) porąue 
move o potencial de membrana para longe do limiar. 

Somaęao dos potenciais pós-sinapticos 

O corpo celular e os dendritos de um neurónio pós-sinap- 
tico devem receber estimulos de sinapses ąuimicas forma- 
das por centenas ou milhares de terminais sinapticos (ver 
Figura 48.15). As vezes, alguns desses sao excitatórios e 
outros sao inibitórios. 

A magnitude do potencial pós-sinaptico em qualquer 
sinapse depende de varios fatores, incluindo a quantidade 
de neurotransmissor liberada pelo neurónio pre-sinaptico. 
Como um potencial graduado, o potencial pós-sinaptico 
torna-se menor com a distancia da sinapse. Portanto, no 
momento em que um unico PPSE alcanęar o cone de im¬ 
plantaęao do axónio, ele e normalmente muito pequeno 
para desencadear um potencial de aęao (Figura 48.17a). 

Em certas ocasióes, dois PPSE ocorrem em urna unica 
sinapse em sucessóes tao rapidas que o potencial de mem¬ 
brana do neurónio pós-sinaptico ainda nao voltou ao po¬ 
tencial de repouso quando o segundo PPSE chega. Quando 
isso acontece, os PPSE formam em conjunto um efeito cha- 
mado de somaęao temporal (Figura 48.17b). Alem disso, 
os PPSE produzidos praticamente de maneira simultanea 
por diferentes sinapses no mesmo neurónio pós-sinaptico 
tambem podem adicionar, juntos, um efeito chamado so¬ 
maęao espacial (Figura 48.17c). Por meio da somaęao 


temporal e espacial, muitos PPSE podem combinar-se para 
despolarizar a membrana no cone de implantaęao do axó- 
nio ate o limiar, levando o neurónio pós-sinaptico a pro- 
duzir um potencial de aęao. A somaęao aplica-se tambem 
para o PPSI ocorrendo praticamente de forma simultanea 
nas sinapses na mesma regiao ou em rapidas sucessóes na 
mesma sinapse, tendo um efeito maior que um unico PPSI. 
Pela somaęao, um PPSI tambem pode conter o efeito de 
um PPSE (Figura 48.17d). 

A interface entre multiplos estimulos excitatórios e 
inibitórios e a essencia da integraęao do sistema nervoso. 
O cone de implantaęao e o centro de integraęao do neu¬ 
rónio, a regiao onde o potencial de membrana a qualquer 
instante representa o efeito somado de todos os PPSE e 
PPSI. Sempre que o potencial de membrana no cone de 
implantaęao do axónio alcanęar o limiar, um potencial de 
aęao sera gerado e viajara ao longo do axónio ate seu termi¬ 
nal sinaptico. Após o periodo refratario, o neurónio deve 
produzir outro potencial de aęao, e, assim, faz o potencial 
de membrana no cone de implantaęao do axónio atingir 
outra vez o limiar. 

Sinalizaęao sinaptica modulada 

Ate agora, destacamos as sinapses em que o neurotransmis¬ 
sor liga-se diretamente a um canal iónico, causando a abertu- 
ra do canal. Entretanto, tambem existem sinapses em que o 
receptor para o neurotransmissor nao faz parte de um canal 
iónico. Nessas sinapses, o neurotransmissor liga-se a um re¬ 
ceptor metabotrópico , chamado assim porque a abertura ou 
fechamento resultante de um canal iónico depende de um ou 
mais passos metabólicos. A ligaęao de um neurotransmissor 
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A Figura 48.17 Somaęao dos potenciais pós-sinapticos. Estes graficos traęam 
as mudanęas no potencial de membrana no cone de implantaęao do neurónio pós-sinaptico. 
As setas indicam os momentos em que os potenciais pós-sinapticos ocorrem em duas si¬ 
napses excitatórias (Et e E 2 , em verde nos diagramas acima dos graficos) e em urna sinapse 
inibitória (I, em vermelho). Como a maioria dos PPSE, aqueles produzidos em Et ou E 2 nao 
alcanęam o limiar no cone de implantaęao do axónio sem a somaęao. 
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a um receptor metabotrópico ativa a rota de transduęao de 
sinal na celula pós-sinaptica envolvendo segundos mensagei- 
ros (ver Capftulo 11). Comparado ao potencial pós-sinaptico 
produzido por canais ligante-dependentes, os efeitos desse 
sistema de segundos mensageiros tern urna evoluęao mais 
lenta, porem mais duradoura (minutos ou ate horas). Os se- 
gundo mensageiros modulam a capacidade de resposta dos 
neurónios pós-sinapticos a estimulos de diversos modos, por 
exemplo, alterando o numero de canais de potassio abertos. 

Urna variedade de rotas de transduęao de sinal desem- 
penha um papel na modulaęao da transmissao sinaptica. 
Urna das rotas mais bem estudadas envolve o AMP cielico 
(AMPc) como segundo mensageiro. Por exemplo, ąuando 
o neurotransmissor norepinefrina liga-se ao seu receptor 
metabotrópico, o neurotransmissor, o complexo neuro- 
transmissor-receptor ativa a proteina G, que por sua vez ati- 
va a adenilato-ciclase, enzima que converte o ATP a AMPc 
(ver Figura 11.11). O AMP cielico ativa a proteina-cinase 
A, que fosforila proteinas de canais iónicos especificas na 
membrana pós-sinaptica, causando sua abertura ou fecha- 
mento. Devido ao efeito amplificado da rota de transduęao 
de sinal, a ligaęao de urna molecula neurotransmissora a um 
receptor metabotrópico pode abrir ou fechar muitos canais. 

Neurotransmissores 

A sinalizaęao na sinapse remete sobre urna resposta que 
dependente tanto do neurotransmissor liberado da mem¬ 
brana pre-sinaptica quanto do receptor produzido na 
membrana pós-sinaptica. Um unico neurotransmissor 
deve ligar-se especificamente a mais de urna duzia de dife- 
rentes receptores, incluindo os tipos ionotrópicos e meta- 
botrópicos. Mais precisamente, um neurotransmissor em 
particular pode excitar celulas pós-sinapticas expressando 
um receptor e inibir celulas pós-sinapticas expressando 
um receptor diferente. 

Como a sinalizaęao por neurotransmissor e termina- 
da? A ativaęao do receptor e a resposta da celula pós-si¬ 
naptica cessam quando as moleculas neurotransmissoras 
sao removidas da fenda sinaptica. A remoęao de um neu¬ 
rotransmissor pode ocorrer por difusao simples ou por ou- 
tros mecanismos. Por exemplo, alguns neurotransmissores 
sao inativados por hidrólise enzimatica (Figura 48.18a). 
Outros neurotransmissores sao recapturados no neurónio 
pre-sinaptico (Figura 48.18b). Urna vez que essa recapta- 
ęao ocorre, os neurotransmissores sao empacotados outra 
vez nas yesiculas sinapticas ou transferidos a glia para o 
metabolismo ou reciclagem dos neurónios. 

Com essas propriedades basicas dos neurotransmisso¬ 
res em mente, vamos agora examinar alguns exemplos espe- 
cificos, comeęando com a acetilcolina, um neurotransmis¬ 
sor comum tanto nos yertebrados quanto nos invertebrados. 

Acetilcolina 

A acetilcolina e vital para as funęóes do sistema nervoso que 
incluem a estimulaęao dos musculos, a formaęao de memó- 
ria, e o aprendizado. Nos yertebrados, existem duas classes 
principais de receptor de acetilcolina. Ums delas e um ca- 
nal iónico ligante-dependente, que funciona na junęao neu - 


romuscular dos yertebrados, o local onde um neurónio motor 
forma a sinapse com a celula muscular esqueletica. Quando a 
acetilcolina liberada pelo neurónio motor liga-se ao receptor, 
o canal iónico abre-se, produzindo um PPSE. Essa ativida- 
de excitatória e logo terminada pela acetilcolinesterase, urna 
enzima na fenda sinaptica que hidrolisa o neurotransmissor. 

O receptor de acetilcolina ativo na junęao neuromus- 
cular tambem e encontrado em outros locais do SNP, bem 
como no SNC. La esses canais ionotrópicos podem ligar-se 
a nicotina, um componente quimico encontrado no tabaco 
e na fumaęa do tabaco. Os efeitos da nicotina como esti- 
mulante psicológico e fisiológico resultam da sua ligaęao a 
esses receptores. 

Um receptor metabotrópico de acetilcolina e encontra¬ 
do em locais que incluem o SNC e o coraęao dos yertebrados. 
No musculo cardiaco, a acetilcolina liberada pelos neurónios 
ativa urna rota de transduęao de sinal. As proteinas G na rota 
inibem a adenilato-ciclase e abrem os canais de potassio na 
membrana celular do musculo. Ambos os efeitos reduzem a 
taxa de batimentos cardiacos. Assim, o efeito da acetilcolina 
no musculo cardiaco e inibitório em vez de excitatório. 

Um numero de toxinas perturba a neurotransmissao 
da acetilcolina. Por exemplo, o gas sarim inibe a acetilco¬ 
linesterase, levando ao acumulo de acetilcolina a niveis que 
desencadeiam paralisia e morte. Em contrapartida, algu- 
mas bacterias produzem urna toxina que inibe a liberaęao 
pre-sinaptica de acetilcolina. Essas toxinas causam urna 
forma rara, mas algumas vezes fatal, de intoxicaęao alimen- 
tar chamada de botulismo. O botulismo nao tratado e fatal 
porque os musculos necessarios para a respiraęao param de 
se contrair quando a liberaęao de acetilcolina e bloqueada. 



(a) Degradaęao enzimatica de um neurotransmissor na fenda 
sinaptica 



(b) Recaptaęao de um neurotransmissor por um neurónio 
pre-sinaptico 

▲ Figura 48.18 Dois mecanismos de terminaęao da 
neurotransmissao. 
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Hoje em dia, injeęóes de toxina botulinica, conhecidas pelo 
nome da marca Botox, sao usadas cosmeticamente para mi- 
nimizar rugas ao redor dos olhos ou da boca por meio do 
bloąueio da transmissao em sinapses que controlam certos 
musculos faciais. 

Apesar de a acetilcolina ter muitos papeis, ela e apenas 
um de mais de 100 neurotransmissores conhecidos. Como 
mostrado pelos exemplos na Tabela 48.2, os outros neu¬ 
rotransmissores encaixam-se nas ąuatro classes: aminoaci- 
dos, aminas biogenicas, neuropeptideos e gases. 

Aminoacidos 

O glutamato e um dos varios aminoacidos que podem 
agir como um neurotransmissor. Nos invertebrados, o glu¬ 
tamato, em vez da acetilcolina, e o neurotransmissor na 
junęao neuromuscular. Nos vertebrados, o glutamato e o 
neurotransmissor mais comum no SNC. As sinapses em 
que o glutamato e o neurotransmissor tern um papel-chave 
na formaęao da memória de longo prazo (como discutire- 
mos no Capitulo 49). 

O aminoacido acido-gama-aminobutirico (GABA) 

e o neurotransmissor na maioria das sinapses inibitórias 
no cerebro. A ligaęao do GABA aos receptores nas celulas 
pós-sinapticas aumenta a permeabilidade da membrana 
ao CF, resultando em um PPSI. O medicamento diazepam 


Tabela 48.2 Principais neurotransmissores 


Neurotransmissores Estrutura 


Acetilcolina 


Aminoacidos 

Glutamato 

GABA (acido gama-amino- 
butirico) 

Glicina 


H C —C—O—CHr—CHr—N + —CH 

j z z | i 

ch 3 

H,N — CH—CH—CH—COOH 

2 ! 2 2 

COOH 

H 2 N— CH—CH — CH—COOH 


H 2 N—CH—COOH 


Aminas biogenicas 

Norepinefrina 


Dopamina 


HO 



Serotonina 



Neuropeptideos (grupo muito diverso, apenas dois deles estao 
mostrados aqui) 

Substancia P 


Arg—Pro—Lys — Pro—Gin—Gin—Phe — Phe—Gly—Leu—Met 

Met-encefalina (endorfina) 

Tyr—Gly—Gly—Phe — Met 


Gases 

Óxido nitrico n=o 


(Valium), amplamente prescrito, reduz a ansiedade por 
meio da ligaęao a um local no receptor do GABA. 

Um terceiro aminoacido, a glicina, age nas sinapses 
inibitórias em partes do SNC que ficam na parte externa 
do cerebro. La, a glicina liga-se a um receptor ionotrópico 
que e inibido pela estricnina, um componente quimico fre- 
quentemente usado como veneno de rato. 

Aminas biogenicas 

Os neurotransmissores agrupados como aminas biogeni¬ 
cas sao sintetizados a partir de aminoacidos e incluem a 
norepinefrina, que e feita da tirosina. A norepinefrina e 
um neurotransmissor excitatório no sistema nervoso autó- 
nomo, urna ramificaęao do SNP. Fora do sistema nervoso, 
a norepinefrina tern distintas, mas relatadas funęóes como 
hormónio, bem como a epinefrina , urna amina biogenica 
quimicamente semelhante (ver Capitulo 45). 

A amina biogenica dopamina, feita da tirosina, e a sero¬ 
tonina, feira do triptofano, sao liberadas em muitos locais no 
cerebro e afetam o sono, o humor, a atenęao e o aprendizado. 
Algumas drogas psicoativas, como o LSD e a mescalina, apa- 
rentemente produzem seus efeitos alucinatórios pela ligaęao 
a receptores cerebrais para esses neurotransmissores. 

As aminas biogenicas tern um papel central no nu- 
mero e no tratamento de disturbios do sistema nervoso 
(ver Capitulo 49). O disturbio degenerativo da doenęa de 
Parkinson esta associado com a falta de dopamina no cere¬ 
bro. Alem disso, a depressao com frequencia e tratada com 
medicamentos que aumentam as concentraęóes cerebrais 
de aminas biogenicas. O Prozac, por exemplo, garante o 
efeito da serotonina por meio da inibięao da sua recapta- 
ęao após sua liberaęao. 

Neuropeptideos 

Muitos neuropeptideos, cadeias relativamente curtas de 
aminoacidos, atuam como neurotransmissores que ope- 
ram por meio de receptores metabotrópicos. Em geral, es¬ 
ses peptideos sao produzidos pela clivagem de proteinas 
precursoras muito maiores. O neuropeptideo chamado 
de substancia P e um neurotransmissor excitatório-chave 
que controla nossa percepęao a dor, enquanto outros neu¬ 
ropeptideos, chamados de endorfinas, funcionam como 
analgesicos naturais, diminuindo a percepęao a dor. 

As endorfinas sao produzidas no cerebro durante os 
momentos de estresse fisico e emocional, como no parto. 
Alem do alivio da dor, elas reduzem a excreęao de urina, 
diminuem a respiraęao, e produzem euforia, bem como ou¬ 
tros efeitos emocionais. Como os opiaceos (medicamentos 
como a morfina e a heroina) ligam-se as mesmas proteinas 
de receptor que as endorfinas, eles mimetizam as endor¬ 
finas e produzem muitos dos mesmos efeitos fisiológicos 
(ver Figura 2.16). No Exercicio de Habilidades Cientificas, 
voce pode interpretar dados de um experimento desenhado 
para buscar os receptores de opiaceos no cerebro. 

Gases 

Alguns neurónios de vertebrados liberam gases dissolvi- 
dos como neurotransmissores. Nos homens, por exemplo, 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretando os valores dos dados expressos na anotaęao cientifica 


O cerebro tern um receptor proteico especif ico para 
opioides? Uma equipe de pesquisadores buscava receptores 
opioides no cerebro de mamiferos. Sabendo que o medicamento 
naloxona bloqueia os efeitos analgesicos dos opioides, eles hipoteti- 
zaram que a naloxona age por meio da forte ligaęao aos receptores 
opioides sem ativa-los. Neste exercicio, voce interpretara os resul- 
tados de um experimento que os pesquisadores conduziram para 
testar a hipótese. 

Como o experimento foi realizado Os pesquisadores adi- 
cionaram naloxona radioativa a uma mistura proteica preparada a 
partir de cerebro de roedores. Se a mistura contivesse receptores 
opioides ou outras proteinas com potencial de se ligar a naloxona, 
a radioatividade ficaria estavel na mistura. Para determinar se a 
ligaęao ocorreu devido aos receptores opioides especfficos, eles tes- 
taram outros medicamentos, opiaceos e nao opiaceos, quanto a sua 
capacidade para bloquear a ligaęao da naloxona. 

Naloxona 

radioativa 

0 A naloxona 
radioativa e o 
medicamento teste 
estao incubados 
com a mistura 
proteica. 


Q As proteinas sao presas 
em um filtro. A naloxona 
ligada e detectada pela 
medięao da 
radioatividade. 


certos neurónios liberam óxido nitrico (NO) dentro dos 
tecidos ereteis do penis durante a relaęao sexual O rela- 
xamento resultante do musculo liso das paredes dos vasos 
sanguineos dos tecidos esponjosos ereteis permite que o 
tecido se encha de sangue, produzindo a ereęao. O medica¬ 
mento para disfunęao eretil, Viagra, funciona pela inibięao 
de uma enzima que acaba com a aęao do NO. 

Ao contrario da maioria dos neurotransmissores, o 
NO nao e estocado nas vesiculas citoplasmaticas; em vez 
disso, e sintetizado de acordo com a demanda. O NO di- 
funde-se para as celulas-alvo yizinhas, produz mudanęas, 
e e degradado - tudo dentro de poucos segundos. Em mui- 
tos dos seus alvos, incluindo as celulas de musculo liso, o 
NO funciona como muitos hormónios, estimulando uma 
enzima a sintetizar um segundo mensageiro que afeta dire- 
tamente o metabolismo celular. 

Apesar de a inalaęao do gas monóxido de carbono 
(CO) poder levar ao obito, o corpo dos vertebrados usa 
a enzima heme-oxigenase para produzir quantidades pe- 
quenas de CO, parte do qual atua como neurotransmissor. 
No cerebro, o CO reguła a liberaęao de hormónios hipo- 


Dados do experimento 


Medicamento 

Opiaceo 

Menor concentraęao que 
bloqueou a ligaęao da naloxona 

Morfina 

Sim 

6 X10 9 M 

Metadona 

Sim 

2 X10 8 M 

Levorfanol 

Sim 

2 X10 9 M 

Fenobarbital 

Nao 

Sem efeito a 10 4 M 

Atropina 

Nao 

Sem efeito a 10 4 M 

Serotonina 

Nao 

Sem efeito a 10 4 M 


Interprete os dados 

1. Os dados acima sao expressos em notaęao cientifica: um 
fator numerico vezes a potencia de 10. Lembre-se que uma 
potencia negativa de 10 significa um numero menor do que 

1. Por exemplo, 10 _1 M (molar), tambem pode ser escrito como 
0,1 M. Faęa as concentraęóes na tabela acima para a morfina e 
atropina neste formato alternativo. 

2. Compare as concentraęóes listadas na tabela para a metadona 
e para o fenobarbital. Que concentraęao e maior? Por qual 
diferenęa? 

3. O fenobarbital, a atropina ou a serotonina teriam bloqueado 
a ligaęao da naloxona a uma concentraęao de 10 ~ * 1 2 * * 5 * * M7 Sim ou 
nao? Explique. 

4. Que medicamentos bloqueiam a ligaęao da naloxona neste ex- 
perimento? O que esses resultados indicam sobre os receptores 
cerebrais para naloxona? 

5. Se, em vez de cerebros, os pesquisadores utilizassem tecido de 
musculos intestinais e nao encontrassem nenhuma ligaęao da 
naloxona, o que isso sugeriria sobre os receptores opiaceos em 
musculos de mamiferos? 

Fonte: C. B. Pert e S. H. Snyder, Opiate receptor: demonstration in ner- 
vous tissue, Science 179:1011-1014 (1973). 


talamicos. No SNP, ele age como um neurotransmissor 
inibitório que hiperpolariza a membrana plasmatica das 
celulas do musculo liso do intestino. 

No próximo capitulo, consideraremos como os mecanis- 
mos celulares e bioquimicos que discutimos contribuem para 
o funcionamento do sistema neryoso em niyel sistemico. 


REVISAO DO CONCEITO 48.4 

1. Como e possivel para um neurotransmissor em particular 
produzir efeitos opostos em diferentes tecidos? 

2. Os agroquimicos organofosforados funcionam inibindo a 

acetilcolinesterase, a enzima que degrada o neurotransmis¬ 

sor acetilcolina. Explique como essas toxinas afetariam os 
PPSE produzidos pela acetilcolina. 

b uuMMim.um Nomeie uma ou mais atividades da 

membrana que ocorrem tanto na fertilizaęao do óvulo 

quanto na neurotransmissao por meio de uma sinapse 

(ver Figura 47.3). 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Medicamento 


















Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 48.1 


um valor positivo. O potencial de membrana negativo e restaurado 
pela inativaęao dos canais de sódio e pela abertura de muitos canais 
de potassio voltagem-dependentes, que aumentam a salda de I< + . 
O periodo refratario segue, correspondendo ao intervalo em que 
os canais de sódio estao inativos. 


A organizaęao e a estrutura dos neurónios refletem sua 
funęao na transferencia de informaęóes (p. 1062-1064) 

• A maioria dos neurónios tern dendritos ramificados que recebem 
sinais de outros neurónios e um axónio que transmite sinais a ou- 
tras celulas nas sinapses. Os neurónios dependem da glia para as 
funęóes que incluem nutrięao, isolamento e regulaęao. 

Dendritos Cone de implantaęao 



Potencial de aęao 



Potencial 

de 

repouso 


• O sistema nervoso central (SNC) e o sistema nervoso periferico 
(SNP) processam informaęóes em tres estagios: estimulo sensorial, 
integraęao e resposta motora as celulas efetoras. 

H Como o corte de um axónio afetaria o fluxo das informaęóes em 
um neurónio ? 

CONCEITO 48.2 

As bombas de ions e os canais iónicos estabelecem o 
potencial de repouso de um neurónio (p. 1064-1066) 

• Os gradientes iónicos geram urna diferenęa de voltagem, ou po¬ 
tencial de membrana, atraves da membrana plasmatica das celu¬ 
las. A concentraęao de Na + e maior no exterior do que no interior; 
o contrario e verdadeiro para o I< + . Nos neurónios em repouso, a 
membrana plasmatica tern muitos canais de potassio abertos, mas 
poucos canais de sódio abertos. A difusao de ions, principalmente 
o I< + , por meio de canais gera um potencial de repouso, com o 
interior mais negativo que o exterior. 

| Suponha que voce colocou um neurónio isolado em urna soluęao si- 
milar ao liquido extracelular e mais tarde transferiu o neurónio para urna 
soluęao carente de ions sódio. Que mudanęa voce esperaria no potencial 
de repouso? 

CONCEITO 48.3 

Os potenciais de aęao sao os sinais conduzidos por 
axónios (p. 1066-1071) 

• Os neurónios tern canais iónicos dependentes que abrem e fecham 
em resposta a um estimulo, causando mudanęas no potencial de 
membrana. O aumento na magnitude do potencial de membrana e 
a hiperpolarizaęao; a diminuięao e a despolarizaęao. As mudan¬ 
ęas no potencial de membrana que variam continuamente com a 
foręa de um estimulo sao conhecidas como potenciais graduados. 

• Um potencial de aęao e despolarizaęao tudo ou nada breve da 
membrana plasmatica de um neurónio. Quando a despolarizaęao 
graduada traz o potencial de membrana para mais perto do limiar, 
muitos canais voltagem-dependentes abrem-se, desencadeando o 
influxo de Na + que traz rapidamente o potencial de membrana para 


• Um impulso nervoso viaja do cone de implantaęao do axónio para 
os terminais sinapticos pela propagaęao de urna serie de potenciais 
de aęao ao logo do axónio. A velocidade de conduęao aumenta com 
o diametro do axónio e, em muitos axónios de vertebrados, com 
mielinizaęao. Os potenciais de aęao nos axónios isolados pela mie- 
linizaęao parecem saltar de um nódulo de Ranvier para outro, um 
processo chamado de conduęao saltatória. 


INTERPRETE OS DADOS 


Assumindo o periodo refratario igual 
em duraęao ao potencial de aęao (ver o grafico acima), qual e a fre- 
ąuencia maxima por unidade de tempo em que o neurónio poderia 
dispararpotenciais de aęao? 


CONCEITO 48.4 

Os neurónios comunicam-se com outras celulas por 
meio de sinapses (p. 1071-1076) 

• Na sinapse eletrica, a corrente eletrica flui diretamente de urna 
celula para outra. Na sinapse quimica, a despolarizaęao leva as ve- 
siculas sinapticas a fundir-se com a membrana terminal e liberar o 
neurotransmissor dentro da fenda sinaptica. 

• Em muitas sinapses, o neurotransmissor liga-se a canais iónicos 
ligante-dependentes na membrana pós-sinaptica, produzindo 
um potencial pós-sinaptico excitatório ou inibitório (PPSE ou 
PPSI). O neurotransmissor entao se difunde para fora da fenda, e 
recaptado pelas celulas adjacentes, ou e degradado por enzimas. 
Um unico neurónio tern muitas sinapses em seus dendritos e corpo 
celular. A somaęao temporal e espacial dos PPSE e PPSI no cone 
de implantaęao do axónio determina quando o neurónio gera um 
potencial de aęao. 

• Diferentes receptores para o mesmo neurotransmissor produzem 
diferentes efeitos. Alguns receptores de neurotransmissores ati- 
vam rotas de transduęao de sinal, que podem produzir mudanęas 
de longa duraęao nas celulas pós-sinapticas. Os principais neuro¬ 
transmissores incluem a acetilcolina; o aminoacido GABA; o glu- 
tamato; e a glicina; as aminas biogenicas; os neuropeptideos; e os 
gases como o NO. 

] Por que muitos medicamentos que sao usados para tratar disturbios 
do sistema nervoso ou para a fetar funęóes do cerebro sao destinados a 
receptores especificos em vez de algum neurotransmissor em particular? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. O que acontece ąuando a membrana de um neurónio em repou- 
so despolariza? 

a. Ocorre urna difusao liąuida de Na + para fora da celula. 

b. O potencial de eąuilibrio para o I< + (£ k ) torna-se mais positivo. 

c. A voltagem da membrana do neurónio torna-se mais posi- 
tiva. 

d. O interior da celula e mais negativo que o exterior. 

2. Urna caracteristica comum dos potenciais de aęao e que eles: 

a. levam a membrana a hiperpolarizar e depois despolarizar. 

b. podem sofrer somaęao temporal e espacial. 

c. sao desencadeados por urna despolarizaęao que atinge o 
limiar. 

d. se movem na mesma velocidade ao longo de todos os 
axónios. 

3. Onde os receptores dos neurotransmissores estao localizados? 

a. Na membrana nuclear. 

b. Nos nódulos de Ranvier. 

c. Na membrana pós-sinaptica. 

d. Nas membranas das yesiculas sinapticas. 


I\MVEL 2: APLICAęAO/AN ALISE 

4. Por que os potenciais de aęao normalmente sao conduzidos em 

urna direęao? 

a. Os ions podem fluir ao longo do axónio em apenas urna 
direęao. 

b. O breve periodo refratario evita a reabertura dos canais de 
Na + yoltagem-dependentes. 

c. O cone de implantaęao do axónio tern um potencial de 
membrana mais elevado do que os terminais do axónio. 

d. Os canais yoltagem-dependentes para o Na + e o I< + abrem-se 
em apenas urna direęao. 

5. Qual das opęóes a seguir e o resultado mais direto da despolari¬ 
zaęao da membrana pre-sinaptica de um terminal de axónio? 

a. Os canais de calcio yoltagem-dependentes na membrana 
abrem-se. 

b. As yesiculas sinapticas fundem-se com a membrana. 

c. Os canais ligante-dependentes abrem-se, permitindo aos 
neurotransmissores entrar na fenda sinaptica. 

d. Um PPSE ou PPSI e gerado na celula pós-sinaptica. 

6. Suponha que um neurotransmissor em particular cause um PPSI 

na celula pós-sinaptica X e um PPSE na celula pós-sinaptica Y. 

Urna explicaęao aceitavel e: 

a. o valor do limiar na membrana e diferente para a celula X e 
para a celula Y. 

b. o axónio da celula X e mielinizado, mas o da celula Y nao. 

c. apenas a celula Y produz urna enzima que termina a atiyida- 
de do neurotransmissor. 

d. as celulas X e Y expressam diferentes moleculas receptoras 
para esse neurotransmissor em particular. 


NIVEL 3: SINTESE/AVALI AęAO 

7. 0031B A ouabaina, substancia yegetal usada por alguns po- 
vos para enyenenar flechas de caęa, desabilita a bomba de sódio 
e potassio. Que mudanęa no potencial de repouso voce esperaria 
ver se tratasse um neurónio com ouabaina? Explique. 


| Se urna droga mimetizar a atiyidade do GABA no 
SNC, que efeito geral no comportamento voce esperaria? Explique. 

Suponha que um pesquisador insira um par de 
eletrodos em duas posięóes diferentes ao longo do meio do axó- 
nio dissecado de urna lula. Aplicando um estimulo despolarizan- 
te, o pesquisador leva a membrana plasmatica de ambos locais 
ate o limiar. Utilizando o desenho abaixo como modelo, crie um 
ou mais desenhos que ilustrem onde cada potencial de aęao ter- 
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CONEXAO EVOLUTIVA 

Um potencial de aęao e um evento tudo ou nada. Esse sinal de 
liga/desliga e urna adaptaęao evolutiva de animais que precisam 
sentir e agir em um ambiente complexo. E possivel imaginar um 
sistema neryoso no qual os potenciais de aęao sao graduados, 
com a amplitudę dependente da intensidade do estimulo. Que 
yantagem o sinal de liga/desliga tern em relaęao a urna sinaliza- 
ęao graduada (que varia continuamente)? 

PEQUISA CIENTIFICA 

Com base no que voce sabe sobre potenciais de aęao e sinapses, 
proponha duas ou tres hipóteses para como varios anestesicos 
devem bloquear a dor. 

ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), descreva como as pro- 
priedades estruturais e eletricas de um neurónio de yertebrado 
refletem semelhanęas e diferenęas com outros animais. 


A cascavel alerta os inimigos sobre sua presenęa com um choca- 
lho - um conjunto de escamas modificadas na ponta da cauda. 
Descreva o papel distinto dos canais iónicos dependente ao ini- 
ciar e mover um sinal ao longo do nervo da cabeęa da cobra ate 
sua cauda e depois do nervo do musculo que mexe o chocalho. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 












O que acontece em seu cerebro ąuando voce resolve um problema matema- 
tico ou ouve uma musica? Por um longo tempo, responder a essa pergun- 
ta era algo ąuase inimaginavel. O cerebro humano contem aproximadamente 
10 11 (100 bilhóes) de neurónios. A interconexao dessas celulas cerebrais sao 
circuitos mais complexos do que aqueles encontrados nos supercomputado- 
res. Entretanto, em parte graęas a diversas novas tecnologias, os cientistas co- 
meęaram a explorar os mecanismos celulares que fundamentam o pensamen- 
to e a emoęao. 

O avanęo veio com o desenvolvimento de poderosas tecnicas de imagens 
que revelam a atividade do cerebro trabalhando. Os pesquisadores podem 
monitorar multiplas areas do cerebro humano durante a realizaęao de varias 
tarefas, como falar, olhar para pinturas ou formar imagens mentais de rostos 
de pessoas. Dessa forma, podem-se utilizar essas tecnicas para procurar uma 
correlaęao entre uma tarefa particular e a atividade em uma area especifica do 
cerebro. 

Avanęos mais recentes na exploraęao do cerebro baseiam-se no metodo 
de expressar combinaęóes aleatórias de protemas com marcaęao fluorescen- 
te nas celulas do cerebro - de modo que cada celula aparece com uma cor 
diferente. O resultado e um “arco-iris cerebrar como o da Figura 49.1, que 
destaca neurónios no cerebro de um camundongo. Nesta imagem, cada neu- 
rónio expressa uma de mais de 90 combinaęóes de cores diferentes de quatro 
protemas fluorescentes. 
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Utilizando a tecnica de arco-iris cerebral, os neuro- 
cientistas esperam desenvolver um mapa detalhado das 
conexóes que transferem informaęóes entre regióes parti- 
culares do cerebro. 

Neste capitulo, discutiremos a organizaęao e a evolu- 
ęao do sistema nervoso animal, explorando como os gru- 
pos de neurónios funcionam em circuitos especializados 
dedicados a tarefas especificas. Primeiro, vamos abordar 
a especializaęao de regióes do cerebro dos yertebrados. 
Depois, focaremos o modo pelo qual a atividade cerebral 
torna possivel o armazenamento e a organizaęao das in¬ 
formaęóes. Por firn, consideraremos diversos disturbios do 
sistema nervoso que hoje sao alvo de intensa pesquisa. 

CONCEITO 49.1 

Sistema nervosos consistem em circuitos de 
neurónios e em celulas de apoio 

A habilidade para sentir e reagir se originou ha bilhóes de 
anos nos procariotos, aumentando a sobrevivencia e o su- 
cesso reprodutivo em ambiente que mudam de modo dina- 
mico. Mais tarde na evoluęao, modificaęóes de processos 
de reconhecimento e resposta simples forneceram urna 
base para a comunicaęao entre as celulas do corpo animal. 

Na epoca da explosao do Cambriano, ha mais de 500 
milhóes de anos (ver Capitulo 32), surgiram sistemas espe¬ 
cializados de neurónios, permitindo que os animais sentis- 
sem seu ambiente e respondessem rapidamente. 


As hidras, medusas e outros cnidarios sao os ani¬ 
mais mais simples com sistemas nervosos. Na maioria 
dos cnidarios, neurónios interconectados formam urna 
rede nervosa difusa (Figura 49.2a), que controla a con- 
traęao e expansao da cavidade gastrovascular. Nos ani¬ 
mais mais complexos, os axónios de multiplos neuró¬ 
nios sao frequentemente agrupados, formando nervos. 
Essas estruturas fibrosas conduzem e organizam o fluxo 
de informaęao ao longo de rotas especificas no sistema 
nervoso. Por exemplo, as estrelas-do-mar tern urna serie 
de nervos radiais conectados a um anel neryoso central 
(Figura 49.2b). No interior de cada braęo da estrela-do- 
-mar, o nervo radial esta ligado a urna rede neryosa da 
qual recebe estimulos e para qual envia sinais que contro- 
lam a contraęao muscular. 

Os animais de corpos alongados e bilateralmente si- 
metricos tern um sistema neryoso ainda mais especializa- 
do. A organizaęao dos neurónios nesses animais reflete a 
cefalizaęao , tendencia evolutiva direcionada ao agrupa- 
mento de neurónios sensoriais e interneurónios na extre- 
midade anterior (frontal) do corpo. Esses neurónios ante- 
riores comunicam-se com as celulas de outras partes do 
corpo, incluindo os neurónios localizados em um ou mais 
cordóes neryosos que se estendem rumo a extremidade 
posterior (traseira). 

Como foi aprendido no Conceito 48.1, em muitos ani¬ 
mais, os neurónios que realizam a integraęao formam um 
sistema neryoso central (SNC), e os neurónios que levam 
as informaęóes para dentro e para fora do SNC formam um 
sistema neryoso periferico (SNP). Em yermes nao seg- 
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▲ Figura 49.2 Organizaęao do sistema nervoso. (a) A hidra contem neurónios indi- 
viduais (roxo), organizados em uma rede nervosa difusa. (b-h) Os animais com sistema ner¬ 
yoso mais sofisticado contem grupos de neurónios (azul), organizados em nervos e, muitas 
vezes, ganglios e um cerebro. 
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mentados, como a planaria demonstrada na Figura 49.2c, 
um peąueno cerebro e cordóes nervosos longitudinais 
constituem o mais simples SNC bem definido. Em al- 
guns vermes nao segmentados, todo o sistema nervoso e 
formado a partir de apenas um peąueno numero de celu¬ 
las, como no caso do nematódeo Caenorhabditis elegans. 
Nessa especie, um verme adulto (hermafrodita) tern exa- 
tamente 302 neurónios, nenhum a mais ou a menos. In- 
yertebrados mais complexos, como vermes segmentados 
(anelideos; Figura 49.2d) e artrópodes (Figura 49.2e), 
tern muito mais neurónios. O seu comportamento e regu- 
lado por um cerebro mais complexo e por cordóes nervo- 
sos ventrais contendo ganglios, agrupamentos de neuró¬ 
nios organizados de forma segmentada. 

Dentro de um grupo animal, a organizaęao do sistema 
neryoso freąuentemente esta correlacionada com o estilo 
de vida. Por exemplo, moluscos sesseis e de movimenta- 
ęao lenta, como mexilhóes e ąuitons (genero de molus¬ 
cos da classe dos poliplacóforos), tern órgaos sensoriais 
relativamente simples e pouca, ou nenhuma, cefalizaęao 
(Figura 49.2f). Por outro lado, moluscos que sao preda- 
dores ativos, como polvos e lulas (Figura 49.2g), tern o 
sistema neryoso mais sofisticado dos invertebrados, com- 
petindo ate com alguns yertebrados. Com olhos grandes, 
que formam imagens, e um cerebro contendo milhóes de 
neurónio, os polvos podem aprender a distinguir padróes 
yisuais e a executar tarefas complexas. 


Em yertebrados (Figura 49.2h), o cerebro e a medula 
espinal formam o SNC; os nervos e os ganglios sao compo- 
nentes essenciais do SNP. Especializaęóes regionais sao ca- 
racteristicas de ambos os sistemas, como yeremos ao longo 
deste capitulo. 

A glia 

Como discutido no Capitulo 48, o sistema neryoso de 
yertebrados e da maioria dos inyertebrados inclui nao so- 
mente os neurónios, como tambem as celulas gliais, ou 
glia. Alguns exemplos de celulas gliais sao as celulas de 
Schwann, que produzem as bainhas de mielina que cercam 
os axónios no SNP e os oligodentrócitos, seus equivalentes 
no SNC. A Figura 49.3 ilustra os principais tipos de celu¬ 
las da glia no yertebrado adulto e fornece urna visao geral 
das maneiras pelas quais elas nutrem, apoiam e regulam o 
funcionamento dos neurónios. 

Um dos papeis essenciais da glia e o desenvolvimento 
do sistema neryoso. Nos embrióes, as celulas chamadas de 
glia radial formam sulcos ao longo dos ąuais os neurónios 
recem-formados migram a partir do tubo neural, a estru- 
tura que da origem ao SNC (ver Figura 47.14). Posterior- 
mente, as celulas gliais chamadas de astrócitos participam 
na formaęao da barreira hematoencefalica , especializaęao 
das paredes dos capilares do cerebro que restringem a pas- 
sagem da maioria de substancias dentro do SNC a partir da 
corrente sangumea. 


SNC 


SNP 



Celulas ependimais 

limitam os 
ventnculos do 
cerebro (ver 
Figura 49.5) e 
apresentam cflios 
que promovem a 
circulaęao do 
lfquido 

cerebrospinal. 


Astrócitos (do grego astrom, estrela), 
encontrados no SNC, facilitam a transferencia 
de informaęao nas sinapses e, em alguns casos, 
liberam os neurotransmissores. Os astrócitos ao 
lado de neurónios ativos causam a dilataęao 
dos vasos sanguineos próximos, aumentando o 
fluxo sangufneo e permitindo que os neurónios 
obtenham oxigenio e glicose mais 
rapidamente. Os astrócitos tambem regulam as 
concentraęóes extracelulares de fons e 
neurotransmissores. 


Oligodendrócitos 

sao axónios 
mielinizados no SNC. 
A mielinizaęao 
aumenta a 
velocidade da 
conduęao dos 
potenciais de aęao. 


Microglia sao 
celulas imunes no 
SNC que protegem 
contra patógenos. 


Celulas de 
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axónios 

mielinizados no 
SNP. 


A Figura 49.3 A glia no sistema neryoso dos yertebrados. 













▲ Figura 49.4 Neurónios recem-nascidos em cerebro de 
um adulto de camundongo. Nesta micrografia de fluorescencia, 
neurónios novos derivados de celulas-tronco adultas estao marcados 
com a proteina fluorescente verde (GFP), e todos os neurónios estao 
marcados com um corante que se liga ao DNA, de cor vermelha 
nesta imagem. 


Tanto a glia radial ąuanto os astrócitos podem atuar 
como celulas-tronco, que conservam a habilidade de se 
dividir indefinidamente. Enąuanto alguns dos seus des- 
cendentes permanecem indiferenciados, outros se diferen- 
ciam em celulas especializadas. Estudos com camundon- 
gos revelam que as celulas-tronco no cerebro dao origem a 
neurónios que amadurecem, migram a locais especificos e 
tornam-se incorporados nos circuitos do sistema nervoso 
adulto (Figura 49.4). Agora, os pesquisadores enfrentam 
o desafio de encontrar urna maneira de como utilizar as 
celulas-tronco neurais para substituir partes do tecido ner- 
voso que deixaram de funcionar corretamente. 



Organizaęao do sistema nervoso de vertebrados 

Durante o desenvolvimento embrionario nos vertebrados, 
o sistema neryoso central desenvolve-se a partir da cavida- 
de dorsal do cordao neryoso - urna caracteristica dos cor- 
dados (ver Figura 34.3). A cavidade do cordao neryoso da 
origem ao estreito canal central da medula espinal, assim 
como aos ventńculos do cerebro (Figura 49.5). Ambos, o 
canal e yentriculo sao preenchidos com o liąuido cerebros¬ 
pinal , formado pela filtraęao do sangue arterial no cerebro. 
O Kquido cerebrospinal circula lentamente no canal cen¬ 
tral e nos yentriculos e, em seguida, drena para as veias, 
suprindo o SNC com nutrientes e hormónios e retirando 
residuos. 

Alem desses espaęos preenchidos por liquidos, o cere¬ 
bro e a medula espinal tern urna substancia cinzenta e branca 
(Ver Figura 49.5). A substancia cinzenta e composta prin- 
cipalmente por corpos celulares de neurónios. A substancia 
branca consiste principalmente em feixes de fibras de axó- 
nios. Na medula espinal, a substancia branca organiza-se 
mais externamente, em posięao adequada com sua funęao 
de ligar o SNC aos neurónios sensoriais e motores do SNP. 
No cerebro, a substancia branca esta predominantemente no 
interior, onde os neurónios sinalizam entre funęóes de apren- 
dizagem, sentimentos de emoęóes, processamento de infor- 
maęóes sensoriais e geraęao de comandos. 
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▲ Figura 49.5 Ventnculos, substancia cinzenta e substancia 
branca. Os yentriculos, localizados profundamente no interior do 
cerebro, contem liquido cerebrospinal. A maior parte da substancia 
cinzenta esta localizada na superficie do cerebro, ao redor da subs¬ 
tancia branca. 


A Figura 49.6 O sistema neryoso dos vertebrados. O siste¬ 
ma nervoso central consiste no cerebro e na medula espinal (ama- 
relo). Na esquerda e na direita, pares de nervos cranianos, nervos 
espinais e ganglios compóem a maior parte do sistema neryoso pe- 
riferico (dourado-escuro). 
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► Figura 49.7 O reflexo patelar. Muitos 
neurónios estao envolvidos neste reflexo, mas 
para simplificar apenas alguns neurónios sao 
mostrados. 

Utilizando os sinais ner- 
vosos nos isquiotibiais e no quadnceps neste 
reflexo como exemplo, proponha um modelo 
para a regulaęao da atividade do musculo liso 
no esófago durante o reflexo de deglutięao (ver 
Figura 41.10). 


Nos vertebrados, a medula espinal 
passa internamente ao longo da coluna 
yertebral, conhecida como espinha dorsal 
(Figura 49.6). A medula espinal conduz 
a informaęao para o cerebro e dele para 
outras regióes, gerando padróes basicos 
de locomoęao. Tambem atua indepen- 
dentemente do cerebro, como parte de 
circuitos neryosos simples que produzem 
reflexos, respostas corporais a certos es- 
timulos. 

Um reflexo protege o corpo forne- 
cendo urna resposta inyoluntaria rapi- 
da para um estimulo particular. Como 
exemplo, se voce colocar a mao em urna 
chapa ąuente, devido ao reflexo voce re- 
tira a mao antes que a sensaęao de dor 
seja processada em seu cerebro. Igualmente, o reflexo pa¬ 
telar lhe protege quando voce levanta um objęto pesado 
inesperadamente. Se sua perna dobrar, a tensao sobre os 
seus joelhos desencadeia a contraęao do seu musculo da 
coxa (quadriceps), ajudando voce a ficar em pe e supor- 
tar a carga. Durante um exame fisico, o medico pode de- 
sencadear o reflexo patelar com um martelo neurológico 
para ajudar a avaliar o funcionamento do sistema neryoso 
(Figura 49.7). 
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O SNP transmite informaęao para o SNC e exerce um im- 
portante papel na regulaęao do movimento e do meio in¬ 
terno de um animal (Figura 49.8). A informaęao sensorial 
chega ao SNC por meio de neurónios do SNP designados 
como aferentes (do latim, “trazer em direęao a”). Após o 
processamento da informaęao no SNC, as instruęóes se- 
guem aos musculos, as glandulas e as celulas endócrinas 
ao longo dos neurónios do SNP designados como eferente 
(do latim, “levar para fora”). A maioria dos nervos contem 
ambos os neurónios aferente e eferente. 

O SNP tern dois componentes eferentes: o sistema 
motor e o sistema neryoso autónomo (ver Figura 49.8). 
O sistema motor consiste em neurónios que transmitem 
o sinal para a musculatura esqueletica. O controle motor 
pode ser yoluntario, como quando voce levanta a mao 
para fazer urna pergunta, ou inyoluntario, como no reflexo 
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▲ Figura 49.8 Hierarquia funcional do sistema nervoso pe- 
riferico de yertebrado. 
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patelar controlado pela medula espinal. 

Por outro lado, a regulaęao dos muscu- 
los lisos e cardiaco pelo sistema nervo- 
so autónomo e, em geral, iiwoluntaria. 

As tres divisóes do sistema nervoso au¬ 
tónomo - simpatica, parassimpatica e 
enterica - juntas controlam os órgaos 
dos sistemas digestório, cardiovascular, 
excretor e endócrino. Como exemplo, 
as redes de neurónios que formam a 
divisao enterica do sistema nervoso 
autónomo operam no trato digestório, 
pancreas e vesicula biliar. 

As divisóes simpatica e parassim¬ 
patica do sistema nervoso autónomo 
tern, em grandę parte, funęóes anta- 
gónicas (opostas) na regulaęao do fun- 
cionamento dos órgaos (Figura 49.9). 

A ativaęao da divisao simpatica cor- 
responde a libido e a geraęao de ener¬ 
gia (resposta de “łuta ou fuga”). Por 
exemplo, o coraęao bate mais rapido, 
a digestao e inibida, o figado conver- 
te glicogenio em glicose e a medula 
suprarrenal aumenta a secreęao de 
epinefrina (adrenalina). A ativaęao da 
divisao parassimpatica geralmente 
ocasiona respostas opostas que promo- 
vem o relaxamento e a volta as funęóes 
basais (“descanso e digestao”). Assim, 
a frequencia cardiaca diminui, a di¬ 
gestao e aumentada e a produęao de 
glicogenio e aumentada. Entretanto, 
na regulaęao da atividade reprodutora, 
funęao que nao e homeostatica, a divi- 
sao parassimpatica complementa, em 
vez de antagonizar, a divisao simpatica 
(ver Figura 49.9). 

Nas duas divisóes simpaticas e parassimpaticas, a via 
do fluxo de informaęóes envolve muitas vezes os neuró¬ 
nios pre-ganglionares e pós-ganglionares. Os neurónios 
pre-ganglionares, aqueles com corpo celular no SNC, libe- 
ram acetilcolina como um neurotransmissor. Ja os neuró¬ 
nios pós-ganglionares , aqueles da divisao parassimpatica 
liberam acetilcolina, enquanto seus homólogos na divisao 
simpatica, liberam norepinefrina. E essa diferenęa de neu- 
rotransmissores que permite as divisóes simpatica e pa¬ 
rassimpatica produzirem efeitos opostos em órgaos como 
pulmóes, coraęao, intestino e bexiga. 

A homeostase depende frequentemente da coopera- 
ęao entre o sistema neryoso motor e o autónomo. Em res¬ 
posta a urna queda na temperatura corporal, por exemplo, 
o hipotalamo sinaliza ao sistema motor para causar o tre- 
mor, o que aumenta a produęao de calor. Ao mesmo tem¬ 
po, o hipotalamo sinaliza ao sistema neryoso autónomo 
para contrair os vasos sanguineos superficiais, reduzindo 
a perda de calor. 
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A Figura 49.9 As divisóes parassimpatica e simpatica do sistema nervoso autó¬ 
nomo. A maioria das rotas em cada divisao envolve dois neurónios. 0 axónio do primeiro 
neurónio se estende a partir de um corpo celular do SNC ao conjunto de neurónios do SNP 
cujos corpos celulares estao agrupados em um ganglio. Os axónios desses neurónios do 
SNP transmitem instruęóes aos órgaos internos, onde formam sinapses com musculo liso, 
musculo cardiaco ou celulas da glandula. 


REVISA0 DO CONCEITO 49.1 


1. Qual divisao do sistema nervoso autónomo provavelmente 
seria ativada se urna aluna descobrisse que um exame que 
ela havia esquecido comeęaria em 5 minutos? Explique sua 
resposta. 

2. U39BH Suponha que urna pessoa teve um acidente que 
rompeu um pequeno nervo necessario para mover alguns 
dos dedos da mao direita. Voce tambem espera um efeito 
na sensaęao daqueles dedos? 

A maioria dos tecidos regulados pelo 
sistema nervoso autónomo recebe tanto a entrada simpati¬ 
ca como a parassimpatica dos neurónios pós-ganglionares. 
As respostas sao comumente locais. Em contrapartida, a 
medula suprarrenal recebe a entrada apenas a partir da di- 
visao simpatica e só a partir de neurónios pre-ganglionares, 
mas as respostas sao observadas por todo o corpo. Explique 
por que (ver Figura 45.20). 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 


49.2 


O cerebro dos vertebrados tem regióes 
especializadas 

Passamos agora ao cerebro dos vertebrados, que apresenta 
tres grandes regióes: prosencefalo, mesencefalo e romben¬ 
cefalo (mostradas aqui no peixe Actino pterygii). 


Prosencefalo Mesencefalo Rombencefalo 


Cerebelo 



Bulbo 
olfatório 

Córtex cerebral 

Cada regiao e especializada em funęao. O prosencefalo, 
que contem o bulbo olfatório e o cerebro , tem atividades 
que incluem processamento de informaęóes olfatório 
(cheiros), regulamentaęao do sono, aprendizagem e qual- 
quer processamento complexo. O mesencefalo, central- 
mente localizado no cerebro, coordena o roteamento de 
informaęóes sensoriais. Ja o rombencefalo, parte do qual 
forma o cerebelo, controla as atividades involuntarias, 
como a circulaęao sanguinea, e coordena as atividades mo- 
toras, como a locomoęao. 

Comparando vertebrados por meio de 
urna arvore filogenetica, nota-se que os tamanhos relativos 
de regióes particulares do cerebro diferem (Figura 49.10). 
Alem disso, essas diferenęas de tamanho refletem diferen- 
ęas na importancia de funęóes particulares do cerebro. 
Considere, por exemplo, os peixes actiperigeos, que explo- 
ram o ambiente utilizando o olfato, a visao e um sistema de 



Lampreia 


Actinopterfgeos 


Anffbio 


Crocodilianos 


Aves 


Mamiferos 


▲ Figura 49.10 Estrutura e evoluęao dos cerebros de vertebrados. Durante a evo- 
luęao, surgiram diferenęas no tamanho relativo das principais estruturas comuns aos cerebros 
vertebrados. Como discutido no texto, as diferenęas de tamanho estao relacionadas com a 
importancia de determinadas funęóes do cerebro para determinados grupos de vertebrados. 


linha lateral que detecta correntes de agua, estimulos ele- 
tricos e a posięao do corpo. O bulbo olfatório, que detec¬ 
ta aromas na agua, e relativamente grandę nesses peixes. 
Assim e o mesencefalo, que processa a informaęao visual 
e os sistemas de linhas laterais. Em contrapartida, o córtex 
cerebral, necessario a um processamento complexo e de 
aprendizagem, e relativamente pequeno. A evoluęao tem 
como consequencia urna estreita correspondencia da es¬ 
trutura para funęao, com o tamanho de regióes particula¬ 
res do cerebro correlacionando-se com a sua importancia 
para a especie em funęao do sistema nervoso e, por conse- 
guinte, a sobrevivencia e a reproduęao das especies. 

A correlaęao entre o tamanho e a funęao de regióes do 
cerebro tambem pode ser observada considerando-se o ce¬ 
rebelo. Peixes actinopterigeos de nado livre, como o atum, 
controlam o movimento em tres dimensóes na agua aberta 
e apresentam um cerebelo relativamente grandę. Em com- 
paraęao, o cerebelo e muito menor em especies que nao 
sabem nadar ativamente, como a lampreia. 

Se compararmos aves e mamiferos com grupos que di- 
yergiram do ancestral comum dos vertebrados no inicio da 
evoluęao, duas tendencias sao evidentes. Em primeiro lugar, 
o prosencefalo de aves e mamiferos ocupa urna fraęao maior 
do cerebro comparado aos anfibios, peixes e outros verte- 
brados. Em segundo lugar, as aves e os mamiferos apresen¬ 
tam cerebros muito maiores em relaęao ao tamanho do cor¬ 
po do que os outros grupos. De fato, a razao do tamanho do 
cerebro com o peso corporal e dez vezes maior para as aves 
e mamiferos em comparaęao aos seus ancestrais evolutivos. 
Essas diferenęas no tamanho total do cerebro e o tamanho 
relativo do prosencefalo refletem a maior capacidade de 
aves e mamiferos a cognięao bem como um raciocinio supe¬ 
rior, caracteristicas que abordaremos adiante neste capitulo. 

No caso dos seres humanos, estima-se que o cerebro 
contenha 100 bilhóes de neurónios. De que modo tantas ce- 
lulas organizadas em circuitos e redes 
podem executar o processamento de 
informaęao, armazenamento e recupe- 
raęao altamente sofisticados? Ao abor- 
dar essa questao, vamos comeęar com a 
Figura 49.11, que explora a arquitetu- 
ra geral do cerebro humano. Voce pode 
usar esse numero para delinear como 
estruturas cerebrais surgem durante 
o desenvolvimento embrionario; para 
usar como referencia para o tamanho, a 
forma e a localizaęao dessas estruturas 
no cerebro adulto; e como introduęao 
ao bom entendimento de suas funęóes. 

Para saber mais sobre como a es¬ 
trutura particular do cerebro e sua 
organizaęao geral se relacionam com 
a funęao cerebral em seres humanos, 
consideraremos primeiro os ciclos de 
atividade do cerebro e a base fisiológica 
da emoęao. Em seguida, no Conceito 
49.3, mudamos o nosso foco para re¬ 
gióes especializadas no córtex cerebral. 


Tubarao 

























▼ Figura 49.11 

a organizaęao do cerebro humano 


O cerebro e o órgao mais complexo do corpo humano. Rode- 
ado pelos ossos densos do cranio, o cerebro e dividido em um 
conjunto de estruturas distintas, algumas das ąuais sao visi- 
veis na imagem por ressonancia magnetica (RM) da cabeęa de 
um adulto mostrada a direita. O diagrama ababco traęa o de- 
senvolvimento dessas estruturas no embriao. Suas principais 
funęoes sao explicadas na pagina ao lado. 


Desenvolvimento do cerebro humano 


A medida que se desenvolve no embriao humano, o tubo 
neural forma tres protuberancias anteriores - prosencefalo, 
mesencefalo e rombencefalo - que, em conjunto, produzem o 
cerebro adulto. O mesencefalo e poręóes do rombencefalo dao 
origem ao tronco cerebral, um pedunculo que se une com a 
medula espinal, na base do cerebro. A parte remanescente do 
rombencefalo origina o cerebelo, que se situa atras do tronco 
cerebral. A terceira protuberancia anterior, a parte frontal do 
cerebro, desenvolve-se no interior do diencefalo, incluindo os 
tecidos neuroendócrinos do cerebro e do telencefalo, que se 
torna o córtex cerebral e os nucleos de base. Devido ao cres- 
cimento rapido e expansivo do telencefalo durante o segundo 
e o terceiro meses, a poręao externa, ou córtex cerebral, se es- 
tende para fora e forma a maior parte do cerebro. 



Regióes embriónicas do cerebro Estruturas encefalicas da crianęa e do adulto 

_A_ 

Cerebro (inclui o córtex cerebral e nucleo basal 
Diencefalo (talamo, hipotalamo, epitalamo) 

Mesencefalo - Mesencefalo - Mesencefalo (parte do tronco encefalico) 

Ponte (parte do tronco encefalico), cerebelo 
Medula oblonga (parte do tronco encefalico) 


Rombencefalo - 


Metencefalo 


Mielencefalo 



Mesencefalo 



Embriao de 1 mes 


Mesencefalo 



Embriao de 5 semanas 



Crianęa 


Tronco cerebral 

























O córtex cerebral 


O cerebelo 


O córtex cerebral, a regiao externa do cerebro, controla a 
contraęao do musculo esąueletico eeo centro de aprendiza- 
gem, emoęao, memória e percepęao. Ele e dividido em hemis- 
ferios cerebrais direito e esąuerdo. O córtex 
e vital para a percepęao, o movimento 
yoluntario e a aprendizagem. O lado 
esąuerdo do córtex cerebral re- 
cebe informaęoes e contro¬ 
la os movimentos do lado 
direito do corpo e vice- 
-versa. A banda espessa 
de axónios conhecida 
como corpo caloso per- 
mite que os hemisferios 
direito e esąuerdo se 
comuniąuem. No inte¬ 
rior da substancia bran- 
ca, conjuntos de neurónios 
chamados de nucleos de base 
servem como centros de plane- 
jamento e seąuencias de movimen- 
tos de aprendizado. Os danos a esses 
locais durante o desenvolvimento fetal po- 
dem resultar em paralisia cerebral, disturbio que resulta 
na perda da transmissao de comando motor aos musculos. 


O cerebelo coordena o movimento e o eąuilibrio e ajuda a 
aprender e lembrar as habilidades motoras. O cerebelo re- 
cebe informaęao sensorial sobre as posięóes das articulaęóes 
e os comprimentos dos musculos, bem como 
estimulos auditivos (audięao) e siste- 
mas yisuais. Ele tambem monitora 
os comandos motores emitidos 
pelo cerebro. O cerebelo in- 
tegra essas informaęoes, 
ja que realiza a coorde¬ 
naęao e a yerificaęao de 
erros durante as fun- 
ęóes motoras e percep- 
tivas. A coordenaęao 
olho-mao e um exemplo 
de controle cerebelar; 
se o cerebelo esta dani- 
ficado, os olhos podem 
acompanhar um objęto em 
movimento, mas nao vao pa- 
rar no mesmo lugar que o objęto. 
O movimento das maos em direęao ao 
objęto tambem sera prejudicado. 


Hemisferio esquerdo Hemisferio direito 
do cerebro do cerebro 


Cerebro < 



Córtex cerebral 
Corpo caloso 

Nucleos basais 


Cerebelo 

Cerebro adulto yisualizado de tras 


O diencefalo 


O tronco encefalico 


O diencefalo da origem ao talamo, hipotalamo e epitalamo. 
O talamo e o principal centro de entrada para informaęao 
sensorial indo para o cerebro. Informaęoes que chegam de 
todos os sentidos, assim como do córtex ce¬ 
rebral, sao classificadas no talamo e 
enyiadas aos centros cerebrais 
apropriados para futuro pro- 
cessamento. O talamo e 
formado por duas mas- 
sas, cada qual com o 
tamanho e o formato 
de urna noz. Urna es- 
trutura muito menor, o 
hipotalamo, constitui 
um centro de controle 
que inclui o termostato do 
corpo, bem como o relógio 



Glandula pineal 
Hipotalamo 
Glandula hipófise 


i . i, . i r» i i Medula espinal 

biologico central. Regulando a r 

glandula hipófise, o hipotalamo con¬ 
trola a fome e a sede, desempenha um pa- 
pel em comportamentos sexuais e de acasalamento, e inicia 
a resposta de łuta ou fuga. O hipotalamo e tambem a fonte 
de hormónios da neuro-hipófise e da liberaęao de hormónios 
que atuam sobre a adeno-hipófise (ver Figuras 45.14 e 45.16). 

O epitalamo inclui a glandula pineal, a fonte de melatonina. 

Ele tambem contem um dos varios conjuntos de capilares que 
geram liąuido cerebrospinal a partir do sangue. 


O tronco encefalico consiste em mesencefalo, ponte e medula 
oblonga (comumente chamada de medula ). O mesencefalo re- 
cebe e integra varios tipos de informaęoes sensoriais e as envia 
para regióes especificas do prosencefalo. Todos 
os axónios sensoriais envolvidos na au¬ 
dięao residem no mesencefalo ou 
passam por ele em seu cami- 
nho para o cerebro. Alem 
disso, o mesencefalo coor¬ 
dena reflexos yisuais, 
como o reflexo da visao 
periferica: a cabeęa se 
volta para um objęto que 
se aproxima pela lateral, 
sem que o cerebro tenha 
formado urna imagem do 
objęto. Urna das principais 
funęóes da ponte e da medula e a 
transferencia de informaęoes entre o 


Mesencefalo 


Ponte 


Medula 

oblonga 


SNP e o mesencefalo e prosencefalo. A ponte 
e a medula tambem auxiliam na coordenaęao em grandę escala 
dos movimentos do corpo, como corrida e escalada. A maioria 
dos axónios que carregam instruęóes sobre esses movimen- 
tos cruzam de urna regiao do SNC para outra na medula. Por 
conseguinte, o lado direito do cerebro controla a maior parte 
do movimento do lado esąuerdo do corpo e vice-versa. Outra 
funęao da medula e o controle de varias funęóes automaticas 
homeostaticas, incluindo respiraęao, batimentos cardiacos e 
atividade dos vasos sanguineos, deglutięao, vómito e digestao. 
A ponte tambem participa de algumas dessas atividades; por 
exemplo, a regulaęao dos centros respiratórios na medula. 
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Vigi'lia e sono 

Se voce ja adormeceu enąuanto ouve uma palestra (ou len- 
do um livro), voce sabe que a sua atenęao e agilidade men- 
tal podem mudar rapidamente. Essas transięóes sao regu- 
lamentadas pelo tronco cerebral e pelo córtex cerebral, que 
controlam a yigilia e o sono. A excitaęao e um estado de 
consciencia do mundo externo. O sono e um estado em 
que os estimulos externos sao recebidos, mas nao cons- 
cientemente percebidos. 

Contrariamente as aparencias, o sono e um estado ati- 
vo, pelo menos para o cerebro. Com o auxilio de eletrodos 
colocados em varias regióes da cabeęa, e possivel registrar 
padróes de atividade eletricos, chamados de ondas cere- 
brais, em um eletrencefalograma (EEG). Esses registros re- 
velam que as frequencias de ondas cerebrais mudam com o 
progresso do cerebro por meio de distintos estagios de sono. 

Embora o sono seja essencial para a sobrevivencia, ainda 
sabemos muito pouco sobre a sua funęao. Uma hipótese e 
que o sono e os sonhos estao envolvidos na consolidaęao da 
aprendizagem e da memória. Provas que sustentam essa hi¬ 
pótese incluem a constataęao de que os sujeitos em teste que 
sao mantidos acordados por 36 horas apresentam uma ca- 
pacidade reduzida para se lembrar de quando determinados 
eventos ocorreram, mesmo quando inicialmente “animados” 
com cafeina. Outras experiencias mostram que as regióes do 
cerebro que sao ativadas durante uma tarefa de aprendiza¬ 
gem podem se tornar ativas novamente durante o sono. 

Vigilia e sono sao controlados em parte pela formaęao 
reticular , uma rede difusa formada principalmente por 
neurónios do mesencefalo, e pela ponte (Figura 49.12). 
Esses neurónios controlam os periodos de tempo do sono, 
caracterizado pelos movimentos rapido dos olhos (REM) e 
pelos sonhos vividos. O sono tambem e regulado pelo re- 
lógio biológico e por regióes do prosencefalo que regulam 
sua intensidade e duraęao. 



A Figura 49.12 A formaęao reticular. Antes considerada uma 
unica rede difusa de neurónios, a formaęao reticular hoje e reco- 
nhecida como distintos grupos de neurónios. Esses aglomerados 
funcionam em parte para filtrar estimulos sensoriais (setas azuis), 
bloqueando informaęóes familiares e repetitivas que constantemen- 
te entram no sistema nervoso antes do envio da informaęao filtrada 
para o córtex cerebral (setas verdes). 


Legenda: 

Ondas de baixa frequencia caracteristicas do sono 
Ondas de alta freguencia caracteristicas do estado de vigflia 


Localizaęao 

Tempo: 0 hora 

Tempo: 1 hora 

Hemisferio 

esquerdo 

aVVvM/^/v 


Hemisferio 

direito 




A Figura 49.13 Golfinhos podem estar adormecidos e des- 
pertos ao mesmo tempo. Eletroencefalografias foram feitas se- 
paradamente nos dois lados do cerebro de um golfinho. Em cada 
ponto de tempo, a atividade de baixa frequencia foi gravada em um 
hemisferio, enquanto a atividade com maior frequencia, tfpica do 
estado de vigflia, foi gravada no outro hemisferio. 

Alguns animais tern adaptaęóes evolutivas que per- 
mitem uma atividade substancial durante o sono. Os gol- 
finhos-nariz-de-garrafa, por exemplo, nadam durante o 
sono, subindo a superficie para respirar de quando em 
quando. Como conseguem fazer isso? Como em outros 
mamiferos, o prosencefalo e fisica e funcionalmente divi- 
dido em duas metades, os hemisferios direito e esquerdo. 
Observando que os golfinhos dormem com um olho aber- 
to e o outro fechado, pesquisadores sugeriram a hipótese 
de que apenas um dos lados do cerebro adormece de cada 
vez. Registros de EEG de cada hemisferio de golfinhos em 
sono apoiam essa hipótese (Figura 49.13). 

Regulaęao do relógio biológico 

Os ciclos de sono e de yigilia sao exemplos do ritmo circa- 
diano, um ciclo diario de atividade biológica. Esses ciclos, 
que ocorrem em organismos que vao desde bacterias a hu- 
manos, dependem de um relógio biológico, um mecanis- 
mo molecular que dirige a expressao do gene periódico e a 
atividade celular. Embora os relógios biológicos sejam nor- 
malmente sincronizados para o ciclo de luz e escuridao no 
meio ambiente, tambem podem manter um ciclo de cerca 
de 24 horas por dia, mesmo na ausencia de estimulos am- 
bientais (ver Figura 40.9). Por exemplo, em um ambiente 
constante, os seres humanos exibem um ciclo de sono/vi- 
gilia de 24,2 horas, com pouca yariaęao entre os indiyiduos. 

O que normalmente conecta o relógio biológico de um 
animal com os ciclos ambientais de luz e escuridao? Nos 
mamiferos, os ritmos circadianos sao coordenados por um 
grupo de neurónios no hipotalamo, chamado de nucleo su- 
praąuiasmatico, ou NSQ. (Alguns grupos de neurónios no 
sistema neryoso central sao chamados de “nucleos”). Em res- 
posta a informaęóes sensoriais dos olhos, o NSQ atua como 
marca-passo, sincronizando o relógio biológico nas celulas 
de todo o corpo com os ciclos naturais da duraęao do dia. No 
Exerdcio de Habilidades Cientificas, e possivel interpretar 
os dados de um experimento e propor experiencias para tes- 
tar o papel do NSQ nos ritmos circadianos dos hamsters. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Planejando um experimento com mutantes geneticos 


Hamster selvagem 
Hamster selvagem 
com NSQ do hamster x 


Hamster x 
Hamster x com NSQ 
de hamster selvagem 


O NSQ pode controlar o ritmo circadiano em hamsters"? 

Ao remover cirurgicamente o NSQ de mamiferos de laboratório, os 
cientistas demonstraram que ele e necessario para os ritmos circa- 
dianos. No entanto, esses experimentos nao revelam se os ritmos 
circadianos tern origem no NSQ. Para responder a essa pergunta, os 
pesquisadores realizaram um experimento de transplante de NSQ 
de hamsters do tipo selvagem e mutantes ( Mesocricetus auratus), 
levando em conta que hamsters do tipo selvagem tern um ciclo cir¬ 
cadiano que dura cerca de 24 horas na ausencia de estfmulos exter- 
nos, enquanto hamsters homozigotos com mutaęao x (tau) tern um 
ciclo de apenas cerca de 20 horas. Neste exerdcio f voce ira avaliar 
esse desenho experimental e propor experimentos adicionais para 
obter urna visao mais aprofundada. 

Como o experimento foi realizado. Os pesquisadores remo- 
veram cirurgicamente o NSQ de hamsters selvagens e x. Diversas 
semanas mais tarde, cada um desses hamsters recebeu um trans¬ 
plante de NSQ de um hamster de genótipo oposto. Para determinar 
a periodicidade da atividade ritmica para os hamsters antes da cirur- 
gia e após os transplantes, os pesquisadores mediram os niveis de 
atividade ao longo de um periodo de tres semanas. Eles plotaram os 
dados coletados para cada dia, conforme mostrado na Figura 40.9a 
e, em seguida, calcularam o periodo de ciclo circadiano. 
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3. Que tendencia geral o grafico acima revela sobre o periodo 
do ciclo circadiano dos receptores de transplante? Sera que 
essas tendencias sao diferentes para os receptores do tipo 
selvagem e x? Com base nesses dados, o que voce pode con- 
cluir sobre o papel do NSQ na determinaęao do periodo do 
ritmo circadiano? 


Os dados do experimento. Em 80% dos hamsters nos quais 
o NSQ havia sido removido, o transplante de um NSQ de outro 
hamster restaurou a atividade ritmica. Para os hamsters no qual um 
transplante de NSQ restaurou o ritmo circadiano, esta representado 
graficamente no canto superior direito o efeito liquido dos dois 
procedimentos de remoęao e substituięao (NSQ) no periodo do ciclo 
circadiano. Cada linha vermelha liga os dois pontos dos dados para 
um hamster individual. 

Interprete os dados 

1. Em um experimento controlado, investigadores manipulam 
urna variavel de cada vez. Qual foi a variavel manipulada neste 
estudo? Por que os pesquisadores usaram mais de um hamster 
para cada procedimento? Quais caracteristicas individuais dos 
hamsters, provavelmente, foram mantidas constantes entre os 
grupos de tratamento? 

2. Para os hamsters do tipo selvagem que receberam transplantes 
x NSQ qual teria sido um controle experimental apropriado? 


4. Em 20% dos hamsters, nao houve estabelecimento da ativida- 
de ritmica após o transplante de NSQ. Quais sao as possiveis 
razóes para essa conclusao? Voce acha que pode ter certeza 
de sua conclusao sobre o papel do NSQ com base nos dados 
de 80% dos hamsters ? 

5. Suponha que os pesquisadores identificaram um hamster 
mutante que nao tinha atividade ritmica; isto e, o seu ciclo 
de atividade circadiano nao apresentava um padrao regular. 
Proponha um experimento de transplante de NSQ utilizando 
esse mutante, junto com hamsters do (a) tipo selvagem e (b) x. 
Prediga os resultados desses experimentos, levando em conta a 
sua conclusao na questao 3. 

Fonte: M. R. Ralph et al., Transplanted suprachiasmatic nucleus deter- 
mines circadian period, Science 247:975-978 (1990). Reproduzido com 
permissao de AAAS. 


Emoęóes 

Enąuanto uma estrutura unica no cerebro controla o re- 
lógio biológico, a geraęao e a experiencia de emoęóes de¬ 
pendent de muitas estruturas cerebrais, incluindo a amig- 
dala, hipocampo e partes do talamo. Como mostrado na 
Figura 49.14, essas estruturas fazem fronteira com o tron- 
co cerebral em mamiferos e, portanto, sao chamadas de 
sistema Umbico (do latim limbo , fronteira). 

A geraęao de emoęao e experiencias emocionais mui¬ 
tas vezes exige interaęóes entre diferentes regióes do ce¬ 
rebro. Por exemplo, rir e chorar envolvem a interaęao do 
sistema limbico com areas sensoriais do prosencefalo. 
Da mesma forma, as estruturas do prosencefalo atribuem 
“ sentimentos” emocionais para funęóes relacionadas com 
a sobrevivencia controladas pelo prosencefalo incluindo 
agressao, alimentaęao e sexualidade. 
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Muitas vezes, as experiencias emocionais sao armaze- 
nadas como memórias que podem ser lembradas por cir- 
cunstancias semelhantes. Por exemplo, uma situaęao que 
nos lembra de um evento assustador pode desencadear 
um aumento da frequencia cardiaca, sudorese e um estado 
mental de medo, mesmo se no momento nao houver nada 
de assustador ou ameaęador em seu entorno. 

A estrutura do cerebro que e mais importante para 
essa memória emocional e a amigdala, uma massa de nu- 
cleos (grupos de neurónios) em formato de amendoa loca- 
lizada perto da base do cerebro. 

Para estudar a funęao da amigdala humana, algumas 
vezes os pesquisadores apresentam um tema como uma 
imagem seguida por uma experiencia desagradavel, como 
um leve choque eletrico. Após diversas avaliaęóes, os parti- 
cipantes do estudo experimentam excitaęao autonómica - 
mensurada pelo aumento da frequencia cardiaca ou trans- 
piraęao - ao ver a imagem novamente. Indmduos com 
danos cerebrais restringidos a amigdala podem recordar a 
imagem porque sua memória explicita esta intacta. No en- 
tanto, eles nao apresentam excitaęao autonómica, indican- 
do que os danos a amigdala resultaram em uma reduęao da 
capacidade para a memória emocional. 


Imagem funcional do cerebro 

Hoje, a amigdala e outras estruturas do cerebro estao sen- 
do investigadas e analisadas com metodos de imagem fun¬ 
cional. A primeira tecnica utilizada foi a tomografia por 
emissao de pósitrons (PET), cuja injeęao de glicose radio- 
ativa permite uma representaęao de atividade metabólica. 
Hoje, muitos estudos dependem da imagem por resso- 
nancia magnetica funcional (IRMf). Na IRMf, o individuo 
encontra-se com sua cabeęa no centro de um grandę ima. 
A atiyidade cerebral de uma regiao e detectada por alte- 
raęóes na concentraęao de oxigenio local. Com a ajuda de 
uma yarredura do cerebro enquanto a pessoa executa uma 
tarefa, como formar outra imagem mental do rosto de ou- 
tra pessoa, os pesquisadores podem correlacionar tarefas 
especificas com atiyidade em areas especificas do cerebro. 



Nucleus accumbens 


Amigdala 


Musica alegre Musica triste 

A Figura 49.15 Imagem funcional do cerebro trabalhando. 

Imagens de ressonancia magnetica funcional (IRnf) foram usadas 
para revelar a atividade do cerebro associada a musica que os ouvin- 
tes descreviam como alegre ou triste. 


Em um experimento usando IRMf, pesquisadores ma- 
pearam a atiyidade cerebral enquanto indmduos ouviam 
musicas que lhes incutiam alegria ou tristeza (Figura 49.15). 
Ouvir musica alegre levou a um aumento da atiyidade no 
nucleus accumbens , importante estrutura do cerebro para a 
percepęao do prazer. Por outro lado, os indmduos que ou- 
viram musica triste apresentaram aumento da atiyidade na 
amigdala. 

A gama de aplicaęóes da IRMf inclui a monitoraęao da 
recuperaęao de acidente yascular cerebral, o mapeamento 
de anormalidades em enxaqueca e o aumento da eficiencia 
de cirurgias no cerebro. Essa tecnica tambem foi utilizada 
para inyestigar as diferenęas do SNC com base no sexo, de- 
monstrando, por exemplo, que o fluxo cerebral de sangue e, 
em media, mais eleyado em mulheres do que em homens. 


REVISA0 DO CONCEITO 49.2 


1. Quando voce acena com a mao direita, que parte de seu ce¬ 
rebro inicia a aęao? 


2. As pessoas que estao alcoolizadas tern dificuldade em tocar 
o seu nariz com os olhos fechados. De acordo com essa 
observaęao, qual regiao do cerebro e uma das prejudicadas 
pelo alcool? 


Suponha que voce examine dois grupos de indivf- 
duos com lesao do SNC. Em um grupo, o dano resultou em 
coma (prolongado estado de inconsciencia). No outro grupo, 
causou paralisia (perda na funęao do musculo esqueletico por 
todo o corpo). Em relaęao a posięao do mesencefalo e da pon- 
te, onde e o local provavel da lesao em cada grupo? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 49.3 

0 córtex cerebral controla os movimentos 
voluntarios e as funęóes cognitivas 

Passamos agora ao córtex cerebral, a parte essencial do ce¬ 
rebro para a linguagem, a cognięao, a memória, a conscien- 
cia e a consciencia do nosso entorno. Conforme revelado na 
Figura 49.11, o córtex cerebral e a maior estrutura do cerebro 
humano. Como o cerebro em geral, exibe especializaęóes re- 
gionais. Em sua maioria, as funęóes cognitivas residem no 
córtex, a camada externa do cerebro. Dentro do córtex, 2 : 0 - 
nas sensoriais recebem e processam informaęóes sensoriais, 
areas de associaęao integram a informaęao e areas motoras 
transmitem instruęóes a outras partes do corpo. 

Na discussao sobre a localizaęao de certas funęóes es¬ 
pecificas do córtex cerebral, neurobiólogos costumam usar 
quatro regióes, ou lobos, como pontos de referenda fisicos. 
Como mostrado na Figura 49.16, o córtex cerebral apre- 
senta regiao frontal, temporal, occipital e loboparietal (cada 
regiao recebe o nome do osso craniano mais próximo). 


1*4M No experimento que produziu as imagens acima, algumas 
regióes do cerebro estivessem ativas nas duas condięóes. Qual seria 
a funęao de tal regiao? 


Processamento das informaęóes 

Em termos gerais, existem duas fontes de informaęóes sen¬ 
soriais para o córtex cerebral humano. Alguns estimulos sen- 
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Córtex motor (controle do 
musculo esgueletico) 


Córtex pre-frontal 
(planejamento, 
tornada 
de decisao) 

Area de broca 
(formaęao da fala) 


Lobo temporal 


Córtex 

somatossensorial 
(sensaęao do toque) 


Córtex de associaęao 
sensorial (integraęao 
da informaęao sensorial) 


Lobo frontal \ \ 



Lobo parietal 





Córtex da 
associaęao visual 
(combinaęao de 
imagens e 
reconhecimento 
de objetos) 


Córtex auditivo 
(audięao) 


Area de Wernicke 
(compreensao 
da linguagem) 


Lobo occipital 


Córtex visual (estimulo 
do processamento visual, 
reconhecimento de 
padróes) 


▲ Figura 49.16 O córtex cerebral humano. Cada lado do 
córtex cerebral e dividido em quatro lobos, e cada lobo tern urna 
funęao especializada, algumas das quais estao listadas aqui. Algu- 
mas areas do lado esquerdo do cerebro (mostrado aqui) tem fun- 
ęóes diferentes daguelas do lado direito (nao mostrado). 


soriais vem de grupos de receptores agrupados em órgaos 
sensoriais, como olhos e nariz. Outros estimulos sensoriais 
originam-se em receptores individuais nas maos, no couro 
cabeludo e em outras regióes no corpo. Esses sensores soma- 
ticos ou somatossensoriais, os receptores (do grego, soma , 
corpo) fornecem informaęóes relativas ao toąue, a dor, a 
pressao, a temperatura e a posięao de musculos e membros. 

A maioria das informaęóes sensoriais que ingressam 
no córtex e direcionada por meio do talamo para as areas 


sensoriais primarias nos lobos cerebrais. As informaęóes 
recebidas em areas sensoriais primarias sao repassadas 
para areas de associaęao próximas, que processam caracte- 
risticas particulares no estimulo sensorial No lobo occipi¬ 
tal, por exemplo, alguns grupos de neurónios primarios na 
area visual sao especificamente sensiveis aos raios de luz 
orientados em determinada direęao. Na area de associaęao 
visual, informaęóes relacionadas com essas caracteristicas 
sao combinadas em urna regiao dedicada ao reconheci¬ 
mento de imagens complexas, como rostos. 

Depois de processada, a informaęao sensorial passa ao 
córtex pre-frontal, o que ajuda a planejar aęóes e movimen- 
tos. O córtex cerebral pode entao gerar comandos motores 
que causam certos comportamentos - movimento de um 
membro ou dizer ola, por exemplo. Esses comandos sao for- 
mados por potenciais de aęao produzidos pelos neurónios 
no córtex motor, que esta na regiao posterior do lobo frontal 
(ver Figura 49.16). O potencial de aęao e transmitido ao lon- 
go de axónios do tronco cerebral e da medula espinal, onde 
excitam neurónios motores, que, por sua vez, estimulam as 
celulas do musculo esqueletico. No córtex somatossensorial 
e no córtex motor, os neurónios sao dispostos de acordo com 
a parte do corpo que gera o estimulo sensorial ou recebe os 
comandos motores (Figura 49.17). Por exemplo, os neuró¬ 
nios que processam as informaęóes sensoriais das pernas e 
dos pes encontram-se na regiao do córtex somatossensorial 
mais próximo a linha media. Os neurónios que controlam os 
musculos nas pernas e nos pes estao localizados na regiao 
correspondente do córtex motor. Observe na Figura 49.17 
que a area da superficie cortical dedicada para cada parte 
do corpo nao e proporcional ao tamanho deste. Em vez dis- 
so, a area da superficie correlaciona-se com a extensao do 
controle neuronal necessario (para o córtex motor) ou com o 
numero de neurónios sensoriais que estendem axónios para 
essa parte (para o córtex somatossensorial). Assim, a area da 



Lobo parietal 


► Figura 49.17 Representaęao de partes do cor¬ 
po no córtex motor primario e no córtex somatos¬ 
sensorial. Nestes mapas em corte transverssal do cór- 
tex, a area de superficie cortical dedicada para cada parte 
do corpo esta representada pela dimensao relativa das 
partes referidas nos desenhos. 
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superficie do córtex motor dedicada para o rosto e muito 
maior do que a dedicada ao tronco, refletindo o grandę com- 
prometimento dos musculos faciais na comunicaęao. 

Embora o nosso foco aqui sejam os seres humanos, e 
importante notar que os locais de processamento de infor- 
maęóes sensoriais variam entre yertebrados. Em peixes ac- 
tinoperigeos, por exemplo, o mesencefalo e relativamente 
grandę (ver Figura 49.10) e serve como o centro principal 
para processar e responder a estimulos yisuais. Essas dife- 
renęas refletem urna tendencia evolutiva reconhecivel: se- 
guindo a arvore filogenetica dos yertebrados a partir de tu- 
baróes a peixes actinopterigeos, anfibios, repteis e, por firn, 
mamiferos, observa-se um papel cada vez maior da regiao do 
prosencefalo no processamento das informaęóes sensoriais. 

Linguagem e discurso 

O mapeamento das funęóes cognitivas dentro do córtex 
comeęou em 1800, quando os medicos estudaram os efei- 
tos de danos a determinadas regióes do córtex por lesóes, 
acidentes yasculares cerebrais ou tumores. Pierre Broca 
conduziu exames post mortem (após a morte) de pacientes 
que eram capazes de entender a linguagem, mas incapazes 
de falar. Ele descobriu que havia muitos defeitos em urna 
pequena regiao do lobo frontal esquerdo, agora conhecida 
como a area de Broca. Karl Wernicke descobriu que danos 
a poręao posterior do lobo temporal esquerdo, agora cha- 
mada area de Wernicke, extinguiram a capacidade de com- 
preender a fala, mas nao a capacidade de falar. Os estudos 
de PET confirmaram atividade na area de Broca durante 
a geraęao de fala e na area de Wernicke quando a fala e 
ouvida (Figura 49.18). 

Lateralizaęao da funęao cortical 

Tanto a area de Broca quanto a area de Wernicke situam- 
-se no hemisferio cortical esquerdo, refletindo um papel 



▲ Figura 49.18 Mapeando areas da linguagem no córtex 
cerebral. Estas imagens de PET mostram regióes com diferentes 
nh/eis de atividade no cerebro de urna pessoa durante quatro ati- 
vidades, todas relacionadas com a fala. Observam-se aumentos na 
atividade ao se ouvir palavras na area de Wernicke; ao falar palavras 
na area de Broca; ao ver palavras no córtex visual; e ao gerar pala- 
vras no lobo frontal (sem le-las). 


de maior importencia no que diz respeito ao idioma para 
o lado esquerdo do cerebro do que para o lado direito. 
O hemisferio esquerdo tambem e mais comprometido 
para matematica e operaęóes lógicas. Em contrapartida, o 
hemisferio direito parece ser dominantę no reconhecimen- 
to de rostos e padróes, relaęóes espaciais e pensamento 
nao verbal. O estabelecimento dessas diferenęas em funęao 
do hemisferio e chamado de lateralizaęao. 

Os dois hemisferios corticais normalmente trocam in¬ 
formaęóes pelas fibras do corpo caloso (ver Figura 49.11). 
Cortar essa conexao (o derradeiro tratamento para recor- 
rer as formas mais extremas de epilepsia, um disturbio 
convulsivo) resulta em um efeito de “cerebro separado”. 
Nesses pacientes, os dois hemisferios funcionam de forma 
independente. Por exemplo, eles nao podem ler ate mesmo 
urna palavra familiar que aparece apenas em seu campo es- 
querdo de visao: as informaęóes sensoriais que trafegam 
a partir do campo a esquerda da visao para o hemisferio 
direito nao conseguem alcanęar o centro de linguagem no 
hemisferio esquerdo. 

Funęao do lobo frontal 

Em 1848, um acidente horri- 
vel indicou o papel do córtex 
pre-frontal no temperamento 
e na tornada de decisao. Phi- 
neas Gage chefiava urna equi- 
pe de construęao de ferrovias 
quando urna explosao lanęou 
urna barra de ferro que atra- 
yessou a sua cabeęa. A hastę, 
com mais de 3 cm de diame- 
tro em urna das extremidades, 
trespassou o cranio logo abai- 
xo do olho esquerdo e saiu acima da cabeęa, danificando 
grandes proporęóes do lóbulo frontal. Gage recuperou-se, 
mas a sua personalidade mudou drasticamente. Seu com- 
portamento emocional tornou-se impaciente e erratico. 

Alguns tumores do lobo frontal causam sintomas se- 
melhantes a lesao cerebral de Gage. O intelecto e a memó- 
ria parecem intactos, mas a tornada de decisao e falha e as 
respostas emocionais sao diminuidas. Em 1900, os mesmos 
problemas resultaram na lobotomia frontal, um procedi- 
mento cirurgico, que corta a conexao entre o córtex pre- 
-frontal e o sistema limbico. Em conjunto, essas obseryaęóes 
fornecem evidencias de que os lobos frontais tern urna in- 
fluencia substancial nas funęóes chamadas de “executivas”. 

Antigamente utilizada como tratamento comum para 
disturbios comportamentais graves, hoje a lobotomia fron¬ 
tal nao esta mais em uso. Em vez disso, disturbios com¬ 
portamentais costumam ser tratados com medicamentos, 
conforme discutido adiante neste capitulo. 

Evoluęao da cognięao em vertebrados 

Em quase todos os yertebrados, o cerebro 
tern as mesmas estruturas basicas (ver Figura 49.10). Dada 
essa organizaęao uniforme, como urna capacidade para 
cognięao ayanęada, percepęao e raciocinio que constituem 
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o conhecimento se desenvolve em certas especies? Uma 
hipótese e que um raciocinio de ordem superior e neces- 
sario a evoluęao de um córtex cerebral extensivamente 
complexo, como o encontrado em seres humanos, outros 
primatas e cetaceos (baleias, golfinhos e botos). De fato, 
em seres humanos, o córtex cerebral e responsavel por cer- 
ca de 80% da massa total do cerebro. 

As aves, por outro lado, nao tern um córtex cerebral 
complexo e, portanto, imaginava-se que tivessem uma ca- 
pacidade intelectual muito menor do que a dos primatas 
e cetaceos. No entanto, experimentos nos ultimos anos 
tern refutado essa ideia. Uma especie de gaio, uma ave da 
America do Norte (.Aphelocoma californica ) pode lembrar 
quais itens alimentares escondeu por primeiro. Os corvos- 
-da-nova-caledónia (Corvus moneduloides) sao altamente 
habeis em fazer e usar ferramentas, capacidade antes do- 
cumentada apenas para os seres humanos e alguns outros 
primatas. Alem disso, os papagaios cinzentos africanos 
C Psittacus erithacus ) entendem conceitos numericos e abs- 
tratos, como “igual”, “diferente” e “nenhum”. 

A base anatómica para o processamento de informa- 
ęóes sofisticadas em aves parece ser uma organizaęao em 
conjunto de neurónios dentro do palio , a poręao superior 
ou exterior do cerebro (Figura 49.19a). Esse arranjo e di- 
ferente daquele do córtex cerebral humano, onde seis ca- 
madas paralelas de neurónios estao dispostas tangenciais a 
superficie do cerebro (Figura 49.19b). Assim, a evoluęao 
resultou em dois tipos de organizaęao externa do cerebro 
em animais vertebrados que toleram a funęao complexa e 
flexivel do cerebro. 


Como surgiu o palio de aves e o córtex cerebral humano 
durante a evoluęao? O consenso atual e de que o ancestral co- 
mum de aves e mamiferos tinha um palio em que neurónios 
foram organizados em nucleos, como ainda e encontrado em 
aves. No inicio da evoluęao dos mamiferos, essa organizaęao 
em feixes foi transformada em camadas. No entanto, a co- 
nectividade manteve-se de tal modo que, por exemplo, o tala- 
mo retransmite os estimulos sensoriais da visao, da audięao e 
do tato ao palio nas aves e ao córtex cerebral nos mamiferos. 

O processamento de informaęóes sofisticado depende 
nao apenas da organizaęao global de um cerebro, mas tam- 
bem da própria mudanęa de pequena escala que permite a 
aprendizagem e codificaęao da memória. Vamos analisar 
essas mudanęas no contexto de seres humanos na próxima 
seęao. 


REVISA0 DO CONCEITO 49.3 


1. Como o estudo de individuos com danos em uma regiao par- 
ticular do cerebro fornece uma visao sobre a funęao normal 
dessa regiao? 

2. Como as funęóes da area de Broca e da area de Wernicke se 
relacionam com a atividade do córtex vizinho? 


Se uma mulher com um corpo caloso dividido vi- 
zualiza uma fotografia de um rosto familiar pela primeira 
vez em seu campo de visao da esquerda e, em seguida, em 
seu campo direito de visao, por que ela tern dificuldade em 
reconhecer a pessoa? 


Ver respostas sugeridas no apendice A. 



(a) Cerebro de uma ave 



A Figura 49.19 Comparaęao de regióes para cognięao su¬ 
perior em cerebro de aves e humanos. Embora estruturalmente 
diferentes, o palio do cerebro das aves (a) e do córtex cerebral do 
cerebro humano (b) desempenham funęóes semelhantes em ativi- 
dades cognitivas superiores e fazem muitas conexóes semelhantes 
com outras estruturas cerebrais. 


CONCEITO 49.4 

Mudanęas nas conexóes sinapticas formam a 
base da memória e da aprendizagem 

Durante o desenvolvimento embrionario, a regulaęao da 
expressao genica e a transduęao de sinal estabelecem a es- 
trutura geral do sistema nervoso (ver Capitulo 47). Dois 
processos seguidos dominam o restante do desenvolvi- 
mento e da remodelaęao do sistema nervoso. O primeiro e 
uma competięao entre os neurónios para a sobrevivencia. 
Neurónios competem por fatores de apoio ao crescimento, 
que sao produzidos em quantidades limitadas por tecidos 
que controlam o crescimento dos neurónios. As celulas 
que nao atingem os locais apropriados deixam de receber 
esses fatores e se encaminham para morte celular progra- 
mada. A competięao e tao rigorosa que metade dos neuró¬ 
nios formados no embriao e eliminada. O efeito liquido e a 
sobrevivencia preferencial de neurónios que estao localiza- 
dos adequadamente no ambito do sistema nervoso. 

A eliminaęao da sinapse e o segundo processo mais 
importante que modela o sistema nervoso. Um desenvolvi- 
mento neural forma um grandę numero de sinapses, mais 
do que as necessarias para a sua própria funęao. A ativi- 
dade desse neurónio entao estabiliza algumas sinapses e 
desestabiliza outras. Ate o finał do desenvolvimento em¬ 
brionario, mais da metade de todas as sinapses serao eli- 
minadas. 
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Juntas, a morte de neurónios e a eliminaęao das sinap- 
ses configuram a rede basica de celulas e conexóes dentro 
do sistema nervoso necessaria ao longo da vida. 

Plasticidade neuronal 

Embora a organizaęao global do SNC seja estabelecida du- 
rante o desenvolvimento embrionario, as conexóes entre 
neurónios podem ser modificadas. Essa capacidade do siste¬ 
ma nervoso em ser remodelada, especialmente em resposta a 
sua própria atividade, e chamada de plasticidade neuronal. 

A maior parte da remodelaęao do sistema nervoso 
ocorre nas sinapses. Quando a atividade de urna sinapse 
coincide com a de outras sinapses, podem ocorrer alte- 
raęóes que reforęam aąuela conexao sinaptica. Por outro 
lado, ąuando a atividade de urna sinapse falha na correla- 
ęao com outras sinapses, a conexao sinaptica algumas ve- 
zes torna-se mais fraca. Desse modo, sinapses pertencen- 
tes aos circuitos que ligam informaęóes de formas uteis sao 
mantidas, ao passo que aquelas que transmitem pedaęos 
de informaęóes sem qualquer contexto sao perdidas. 

A Figura 49.20a ilustra como os eventos dependentes 
de atividades podem resultar igualmente na adięao ou per- 
da de sinapse. Se voce pensar nos sinais do sistema nervoso 
como um sistema de trafego em urna rodovia, tais mudan- 
ęas sao comparaveis a adięao ou remoęao de urna rampa de 
entrada. O efeito liquido e aumentar a sinalizaęao entre pa- 
res particulares de neurónios e a diminuięao da sinalizaęao 
entre outros pares. Como mostrado na Figura 49.20b, as 
mudanęas tambem podem aumentar ou diminuir a sinali¬ 
zaęao por meio de urna sinapse. Na nossa analogia ao trafe¬ 
go, isso seria equivalente ao alargamento ou estreitamento 
de urna rampa de entrada. 

Pesquisas indicam que o autismo , transtorno do desen- 
volvimento que aparece precocemente na infancia, envolve 
urna interrupęao do remodelamento dependente da ativida- 
de por parte das sinapses. As crianęas afetadas com o autis¬ 
mo apresentam comunicaęao e interaęao social prejudicada, 
bem como comportamentos estereotipados e repetitivos. 

Embora as causas do autismo sejam desconhecidas, 
existe urna forte contribuięao genetica para esse disturbio 
e transtornos relacionados. Amplas pesquisas descartaram 
a possibilidade da ligaęao de conservantes em yacinas, urna 
vez proposta como fator de risco potencial, para causa do 
autismo. Alem disso, a compreensao da perturbaęao asso- 
ciada ao autismo na plasticidade sinaptica pode ajudar os 
esforęos para compreender e tratar essa doenęa. 

Memória e aprendizagem 

A plasticidade neuronal e essencial a formaęao da memória. 
Estamos constantemente yerificando o que esta acontecen- 
do em comparaęao com o que aconteceu ha pouco. Man- 
temos informaęóes por um periodo na memória de curto 
prazo, e quando elas se tornam irrelevantes, descartamos. 
Se desejarmos reter o conhecimento de um nome, numero 
de telefone ou outro fato, os mecanismos de memória de 
longo prazo sao ativados. Caso necessitarmos mais tarde 
chamar o nome ou numero, buscamos a partir da memória 
de longo prazo e reenyiamos a memória de curto prazo. 



(a) As conexóes entre os neurónios sao reforęadas ou enfraquecidas 
em resposta a atividade. Atividade de alto nh/el na sinapse do 
neurónio pós-sinaptico com neurónio pre-sinaptico 1^ leva ao 
recrutamento adicional de terminaęóes axoniais deste neurónio. 

A falta de atividade na sinapse com neurónio pre-sinaptico N 2 leva 
a perda de ligaęóes funcionais com este neurónio. 



(b) Se duas sinapses na mesma celula pós-sinaptica estao 

frequentemente ativas ao mesmo tempo, a foręa da resposta 
pós-sinaptica pode aumentar em ambas as sinapses. 


A Figura 49.20 Plasticidade neural. Conexóes sinapticas po¬ 
dem mudar ao longo do tempo, dependendo do nh/el de atividade 
na sinapse. 

Tanto a memória de curto prazo quanto a de longo 
prazo envolvem o armazenamento de informaęóes no cór- 
tex cerebral. Na memória de curto prazo, essas informa¬ 
ęóes sao acessadas por meio de ligaęóes temporarias for- 
madas no hipocampo. Quando as memórias sao formadas 
em longo prazo, as ligaęóes no hipocampo sao substituidas 
por conexóes dentro do próprio córtex cerebral. Como ja 
foi discutido, cogita-se que algumas dessas consolidaęóes 
da memória ocorram durante o sono. Alem disso, a reati- 
vaęao do hipocampo, necessaria a consolidaęao da memó¬ 
ria, provavelmente forma a base de pelo menos alguns dos 
nossos sonhos. 

De acordo com a nossa compreensao atual sobre a me¬ 
mória, o hipocampo e essencial para a aquisięao de novas 
memórias de longo prazo, mas nao para a sua manutenęao. 
Essa hipótese explica prontamente os sintomas de alguns 
individuos que sofrem danos no hipocampo: eles nao con- 
seguem formar quaisquer novas memórias duradouras, 
mas recordam facilmente de eventos anteriores a sua lesao. 
Com efeito, a ausencia da funęao normal do hipocampo 
aprisiona-os em seu passado. 

Qual yantagem evolutiva pode ser oferecida, diferen- 
temente, pela organizaęao das memórias de curto prazo e 
de longo prazo? Urna hipótese e a de que o atraso nas co- 
nexóes formadas no córtex cerebral permite que memórias 
de longo prazo sejam integradas gradualmente dentro do 
armazenamento atual de conhecimento e experiencia, for- 
necendo urna base para as associaęóes mais significativas. 

Consistente com essa hipótese, a transferencia de 
informaęóes a partir da memória de curto prazo para a 
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memória de longo prazo e melhorada pela associaęao de 
novos dados com os dados previamente aprendidos e ar- 
mazenados na memória de longo prazo. Por exemplo, e 
mais facil aprender um novo jogo de cartas se voce ja tern 
“noęao de cartas” pelo fato de jogar outros jogos de cartas. 

As habilidades motoras, como amarrar os sapatos ou 
escrever, sao geralmente aprendidas por repetięao. Voce 
pode executar essas habilidades sem recordar consciente- 
mente das etapas individuais necessarias para fazer essas 
tarefas de modo correto. Aprender habilidades e procedi- 
mentos como os necessarios para andar de bicicleta parece 
envolver mecanismos celulares muito semelhantes aąueles 
responsaveis pelo crescimento e desenvolvimento do ce- 
rebro. Nesses casos, os neurónios realmente fazem novas 
conexóes. Ao contrario, a memorizaęao de numeros de tele- 
fone, fatos e lugares - a qual pode ser muito rapida e exigir 
apenas urna exposięao a informaęao - pode depender, so- 
bretudo, de mudanęas na durabilidade das conexóes neuro- 
nais existentes. Em seguida, vamos considerar urna maneira 
pela qual essas mudanęas na durabilidade podem ocorrer. 


A potenciaęao de longa duraęao 

Na busca da base fisiológica da memória, os pesquisadores 
vem concentrando sua atenęao em processos que podem 
alterar a conexao sinaptica, tornando o fluxo de comuni- 
caęao mais eficiente ou menos eficiente. Vamos nos con- 
centrar aqui na potenciaęao de longa duraęao (PLD), um 
aumento duradouro na foręa da transmissao sinaptica. 

Primeiramente caracterizada em cortes histológicos 
de hipocampo, a PLD envolve um neurónio pre-sinaptico 
que libera o neurotransmissor excitatório glutamato. Para 
a PLD ocorrer, deve haver urna serie de potenciais de aęao 
de alta frequencia nesse neurónio pre-sinaptico. Alem dis- 
so, esses potenciais de aęao devem chegar ao terminal si- 
naptico ao mesmo tempo em que a celula pós-sinaptica re- 
cebe um estimulo despolarizante na outra sinapse. O efeito 
liquido e fortalecer urna sinapse cuja atividade coincide 
com o outro estimulo (ver Figura 48.17a). 

A PLD envolve dois tipos de receptores glutamater- 
gicos, cada um nomeado por urna molecula - NMDA 
ou AMPA -, que podem ser utilizados para ativar ar- 
tificialmente esse receptor especifico. Como mostra a 
Figura 49.21, o conjunto de receptores presentes na 
membrana pós-sinaptica muda em resposta a urna sinapse 
e a um estimulo despolarizante. O resultado e urna PLD 
- um aumento estavel no tamanho dos potenciais pós- 
-sinapticos a sinapse. Pela razao de o PLD permanecer dias 
ou semanas no tecido dissecado, supóe-se que represente 
um dos processos fundamentais pelos quais as memórias 
sao armazenadas e a aprendizagem acontece. 


REVISA0 DO CONCEITO 49.4 


1. Esboce dois mecanismos pelos quais o fluxo de informaęóes 
entre dois neurónios em um adulto pode aumentar. 

2. lndividuos com danos cerebrais localizados sao muito uteis 
no estudo de diversas funęóes cerebrais. Por que isso se de- 
monstra verdadeiramente improvavel para a consciencia? 



(a) Sinapse antes da potenciaęao de longa duraęao (PLD). 

Os receptores glutamergicos NMDA se abrem em resposta ao 
glutamato, mas sao blogueados por Mg 2+ . 



(b) Estabelecendo o PLD. Atividade próxima a sinapses (nao mostrado) 
despolariza a membrana pós-sinaptica, causando a O liberaęao de 
Mg 2+ a partir de receptores de NMDA. Os receptores nao bloqueados 
respondem ao glutamato permitindo @um influxo de Na + e Ca 2+ . 

O influxo de Ca 2+ desencadeia a 0 inseręao de receptores 
glutamergicos AMPA armazenados na membrana pós-sinaptica. 



(c) Sinapse exibindo PLD. A liberaęao de glutamato ativa os 
O receptores de AMPA que desencadeiam a Q despolarizaęao. 

A despolarizaęao desbloqueia 0os receptores NMDA. Juntos, os 
receptores AMPA e NMDA desencadeiam potenciais pós-sinapticos 
fortes o suficiente para iniciar ©os potenciais de aęao sem a 
formaęao de outras sinapses. Mecanismos adicionais (nao 
mostrados) contribuem com a PLD, incluindo a modificaęao do 
receptor por proteinas-cinases. 

▲ Figura 49.21 Potenciaęao de longa duraęao no cerebro. 


3. n53mi Suponhamos que urna pessoa com danos no hi¬ 
pocampo seja incapaz de adquirir novas memórias de lon¬ 
go prazo. Por que a aquisięao de memórias de curto prazo 
tambem seria prejudicada? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 49.5 

Muitos disturbios do sistema nervoso podem 
ser explicados em termos moleculares 

Disturbios do sistema nervoso, incluindo esąuizofrenia, 
depressao, dependencia de drogas, doenęa de Alzheimer 
e doenęa de Parkinson, sao um dos maiores problemas de 
saude publica. Juntos, resultam em mais hospitalizaęóes 
nos Estados Unidos do que as doenęas cardiacas ou can- 
cer. Ate recentemente, a internaęao era o unico tratamento 
disponivel, e muitos individuos afetados foram internados 
para o resto de suas vidas. Hoje, muitas doenęas que al- 
teram o humor ou o comportamento podem ser tratadas 
com medicaęao, reduzindo a media de hospitalizaęao por 
esses transtornos a apenas algumas semanas. No entanto, 
existe um grandę desafio para prevenir ou tratar distur¬ 
bios do sistema nervoso, especialmente para a doenęa de 
Alzheimer e outras doenęas que conduzem a degeneraęao 
do sistema neryoso. 

O principal desafio a pesquisa, ainda em andamento, e 
identificar genes que causam ou contribuem para disturbios 
do sistema nervoso. A identificaęao desses genes oferece 
esperanęa para identificar as causas, prever resultados e de- 
senvolver tratamentos eficazes. No entanto, para a maioria 
das doenęas do sistema nervoso, as contribuięóes geneticas 
respondem apenas parcialmente por quais indiyiduos sao 
afetados. A outra contribuięao significativa para a doenęa 
vem de fatores ambientais. Infelizmente, em geral, as contri¬ 
buięóes ambientais sao muito dificeis de identificar. 

Para distinguir as variaveis entre fatores geneticos e 
ambientais, os cientistas muitas vezes realizam estudos fa- 
miliares. Nesses estudos, os pesquisadores acompanham 
como os membros da familia estao geneticamente rela- 
cionados, quais individuos sao afetados e quais familiares 
cresceram na mesma casa. Esses estudos sao especialmente 
informativos quando um dos indiyiduos afetados tern um 
gemeo identico ou um irmao adotado sem parentesco ge- 
netico. Os resultados dos estudos familiares indicam que 
certos disturbios do sistema neryoso, como a esquizofre- 
nia, tern um componente genetico muito forte. No entanto, 
conforme a Figura 49.22, a doenęa tambem esta sujeita as 
influencias ambientais, urna vez que um indiyiduo que com- 
partilha 100% de seus genes com um gemeo esquizofrenico 
tern apenas 48% de chances de desenvolver a doenęa. 

Esquizofrenia 

Aproximadamente 1% da populaęao mundial sofre de es¬ 
ąuizofrenia, transtorno mental grave caracterizado por 
episódios psicóticos em que os pacientes tern urna per- 
cepęao distorcida da realidade. Pessoas com esquizofrenia 
geralmente experimentam alucinaęóes (como “vozes” que 
só elas podem ouvir) e delirios (p. ex., a ideia de que os 
outros estao conspirando para prejudica-las). Apesar da 
noęao comumente aceita, a esquizofrenia nao necessaria- 
mente resulta em multiplas personalidades. Pelo contrario, 
o nome esąuizofrenia (do grego, esąuizo , diyidir e phren , 


50- 


40- 


30 


20 - 


Genes compartilhados entre parentes de uma 
pessoa com esquizofrenia 

IZZI 12.5% (parente de terceiro grau) 

IZZI 25% (parente de segundo grau) 

IZZI 50% (parente de primeiro grau) 

■ 100 % 



Relaęao com a pessoa com esguizofrenia 


▲ Figura 49.22 Contribuięao genetica para esquizofrenia. 

Primos em primeiro grau, tios e tias de uma pessoa com esguizofre¬ 
nia apresentam duas vezes mais o risco de desenvolver a doenęa em 
comparaęao com membros da populaęao sem parentesco com essa 
pessoa. Os riscos para os familiares mais próximos sao muito maiores. 


INTERPRETE OS DADOS 


Qual a probabilidade de uma pessoa 
desenvolver esąuizofrenia se a doenęa afeta seu ou sua gemea fra- 
terna? Qual a alteraęao na probabilidade se o seąuenciamento do 
DNA mostrar que os gemeos compartilham as variantes geneticas 
gue contribuem para a doenęa? 


mente) refere-se a fragmentaęao das funęóes do cerebro 
que sao normalmente integradas. 

Duas linhas de evidencia sugerem que a esquizofrenia 
afeta rotas neuronais que usam a dopamina como neu- 
rotransmissor. Em primeiro lugar, o farmaco anfetamina 
(“speed”), que estimula a liberaęao de dopamina, pode pro- 
duzir o mesmo conjunto de sintomas que a esquizofrenia. 
Em segundo lugar, muitos dos farmacos que aliviam os sin¬ 
tomas da esquizofrenia bloqueiam os receptores de dopa¬ 
mina. A esquizofrenia tambem pode alterar a sinalizaęao 
de glutamato: a droga encontrada nas ruas como “pó de 
anjo” (fenilciclidina), bloqueia os receptores de glutamato 
e induz sintomas parecidos aos da esquizofrenia. 

Depressao 

A depressao e um transtorno caracterizado por humor 
deprimido, bem como alteraęóes no sono, apetite e mvel 
de energia. Duas grandes formas de doenęa depressiva 
sao conhecidas: transtorno depressivo maior e transtorno 
bipolar. Os indiyiduos afetados pelo transtorno depres- 
sivo maior passam por periodos depressivos, que muitas 
yezes podem persistir por yarios meses, durante os quais 
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as atividades antes agradaveis deixam de ser prazerosas e 
interessantes. Um dos mais comuns transtornos do siste- 
ma nervoso, a depressao maior afeta cerca de um em cada 
sete adultos em algum momento da vida, e as mulheres sao 
duas vezes mais acometidas do que os homens. 

O transtorno bipolar, ou transtorno maniaco depres- 
sivo, envolve oscilaęóes extremas de humor e afeta cerca de 
1% da populaęao mundial. A fasę maniaca e caracterizada 
por elevada autoestima, aumento de energia, fluxo de ideias 
e aumento em assumir riscos. Em suas formas mais bran- 
das, por vezes associada a muita criatividade, alguns artis- 
tas conhecidos como musicos e escritores (p. ex., Vincent 
Van Gogh, Robert Schumann, Virginia Woolf e Ernest He¬ 
mingway) tiveram periodos muito produtivos durante a 
fasę maniaca. A fasę depressiva traz capacidade reduzida de 
sentir prazer, perda de motivaęao, disturbios do sono e sen- 
timentos de inutilidade. Esses sintomas podem ser tao gra- 
ves a ponto de os indiyiduos afetados tentarem o suicidio. 

Os principais transtornos depressivos e bipolares es- 
tao entre os disturbios do sistema neryoso para os quais 
terapias eficazes estao disponiyeis. Muitos medicamentos 
usados para tratar a doenęa depressiva, incluindo a fluoxe- 
tina (Prozac), aumentam a atividade das aminas biogenicas 
no cerebro. 



A nicotina 
estimula a 
liberaęao de 
dopamina 
pelos 
neurónios 
da ATV 


Neurónio 
da via de 


recompensas 


Neurónio inibidor 


O ópio e a heroina 
Neurónio da reduzem a atividade 

ATV liberando do neurónio 

dopamina 


A cocaina e as 
anfetaminas 
bloqueiam a 
remoęao de 
dopamina do 
feudo sinaptico 


Resposta do 
sistema de 
recompensa 


Sistema de recompensa do cerebro e 
toxicodependencia 

As emoęóes sao influenciadas fortemente por um circuito 
neuronal no cerebro chamado de sistema de recompensa. 
O sistema de recompensa fornece motivaęao para as ati- 
yidades que aumentam a sobrevivencia e a reproduęao, 
como comer em resposta a fome, beber quando se tern 
sede e envolver-se em atividade sexual quando excitado. 
Como mostrado na Figura 49.23, estimulos do sistema 
de recompensa sao recebidos pelos neurónios de urna re- 
giao perto da base do cerebro chamada de area tegmental 
ventral (ATV). Quando ativados, esses neurónios liberam 
dopamina a partir dos seus terminais sinapticos em regióes 
especificas do cerebro, incluindo o nucleus accumbens 
(ver Figura 49.15). 

O sistema de recompensa do cerebro e afetado drasti- 
camente pela dependencia de drogas, disturbio caracteri- 
zado pelo consumo compulsivo de urna droga e por perda 
de controle para o consumo limitado. Drogas que causam 
dependencia, que variam de sedativos ate estimulantes, 
incluindo alcool, cocaina, nicotina e heroina, aumentam 
a atfyidade da rota da dopamina (ver Figura 49.23). Con- 
forme a dependencia se desenvolve, ha tambem mudanęas 
no circuito de recompensa de longa duraęao. O resultado 
e um desejo pela droga independente de qualquer prazer 
associado como consumo. 

Os animais de laboratório tern grandę importancia 
para explorar como o sistema de recompensa funciona e 
como as drogas yiciantes afetam a sua funęao. Por exem- 
plo, a pesquisadora Ulrike Heberlein, entrevistada no 
inicio da Unidade Sete, tern mostrado que a resposta das 
mosca-das-frutas ao alcool assemelha-se a dos seres hu- 
manos de yarias maneiras, incluindo perda de coordena- 


▲ Figura 49.23 Efeitos das drogas que causam dependen¬ 
cia sobre o sistema de recompensa do cerebro de mamiferos. 

Drogas causadoras de dependencia alteram a transmissao de sinais 
na rota formada pelos neurónios da area tegmental ventral (ATV), 
uma regiao perto da base do cerebro. 


RELACIONE 


Que efeito voce esperaria se os neurónios da ATV 
fossem despolarizados (ver Conceito 48.3)7 Explique. 


ęao e, por firn, da consciencia mediante embriaguez, alem 
de uma mudanęa na capacidade de resposta ao alcool ao 
longo do tempo. Usando a genetica da mosca, Heberlein 
esta descobrindo genes que realizam ou controlam essas 
respostas. Para estudar os efeitos da cocaina ou anfetamina 
em ratos, os inyestigadores equipam uma gaiola com um 
sistema de distribuięao ligado a uma alavanca. Nessas cir- 
cunstancias, os ratos exibem um comportamento yiciante, 
continuando a autoadministrar a droga, em vez de procu- 
rar comida, ate mesmo ao ponto de morrer de fome. 

A medida que os cientistas ampliam seus conhecimen- 
tos sobre o sistema de recompensa do cerebro e as yarias for¬ 
mas de dependencia, ha uma experanęa de que a compreen- 
sao conduza a preyenęao e ao tratamento mais eficazes. 

Doenęa de Alzheimer 

A doenęa de Alzheimer e uma deterioraęao mental, ou 
demencia, caracterizada por confusao e perda de memó- 
ria. Sua incidencia e relacionada com a idade, acima de 
10% aos 65 anos e cerca de 35% aos 85 anos. A doenęa e 
progressiva, com os pacientes tendo gradativamente me- 
nos capacidade funcional e, por firn, tendo a necessidade 
de serem yestidos, banhados e alimentados por outros. 
Alem disso, pacientes com doenęa de Alzheimer muitas 
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Płaca amiloide Emaranhado neurofribilar | 20 pm 



A Figura 49.24 Sinais microscópicos da doenęa de Alzhei¬ 
mer. Uma caracteristica da doenęa de Alzheimer no tecido cerebral 
e a presenęa de emaranhados neurofibrilares, circundados por pla- 
cas de (3-amiloide. 


vezes perdem a capacidade de reconhecer as pessoas, in- 
cluindo seus familiares mais próximos, e podem trata-los 
com desconfianęa e hostilidade. 

Como mostrado na Figura 49.24, o exame dos cere- 
bros de indmduos que morreram da doenęa de Alzheimer 
revelou duas caracteristicas: placas amiloides e emaranha¬ 
dos neurofibrilares. Ha tambem, muitas vezes, um encolhi- 
mento significativo do tecido cerebral, refletindo a morte 
de neurónios em diversas regióes do cerebro, incluindo do 
hipocampo e do córtex cerebral. 

As placas sao agregados de P-amiloide, um peptideo 
insoluvel que e clivado a partir da poręao extracelular de 
uma proteina de membrana encontrada nos neurónios. 
Enzimas da membrana, chamadas secretases, catalisam a 
clivagem, causando o acumulo de P-amiloide em placas no 
lado externo dos neurónios. Sao essas placas que parecem 
desencadear a morte dos neurónios circundantes. 

Os emaranhados neurofibrilares observados na doenęa 
de Alzheimer sao essencialmente constituidos pela proteina 
tau. (Essa proteina nao esta relacionada com a mutaęao tau 
que afeta o ritmo circadiano em hamsters.) A proteina tau 
normalmente aj uda a montar e manter os microtubulos que 
transportam nutrientes ao longo dos axónios. Na doenęa de 
Alzheimer, a tau sofre alteraęóes que causam a sua própria 
ligaęao, resultando nos emaranhados neurofibrilares. Ha 
evidencias de que alteraęóes na tau estao associadas com o 
aspecto precoce da doenęa de Alzheimer, um transtorno re- 
lativamente menos comum que afeta indiyiduos jovens. 

Atualmente, nao ha cura para a doenęa de Alzheimer, 
mas um enorme esforęo conduziu ao desenvolvimento 
recente de farmacos parcialmente eficazes no alivio de al- 
guns sintomas. Os medicos tambem estao comeęando a 
usar ressonancia magnetica funcional para diagnosticar a 
doenęa de Alzheimer em pacientes que apresentam sinais 
precoces de demencia. 

Doenęa de Parkinson 

Os sintomas da doenęa de Parkinson, um disturbio mo¬ 
tor, incluem tremores musculares, falta de equilibrio, pos¬ 


tura fletida e andar arrastado. Os musculos faciais tornam- 
-se rigidos, limitando a capacidade dos doentes para variar 
as suas expressóes. Defeitos cognitivos tambem podem ser 
desenvolvidos. Como a doenęa de Alzheimer, a doenęa de 
Parkinson e uma doenęa progressiva do cerebro e e mais 
comum em idades avanęadas. A incidencia da doenęa de 
Parkinson e de cerca de 1% aos 65 anos e cerca de 5% aos 
85 anos de idade. Na populaęao dos EUA, aproximada- 
mente 1 milhao de pessoas sao acometidas. 

A doenęa de Parkinson envolve a morte de neurónios 
do mesencefalo que normalmente liberam a dopamina nas 
sinapses no nucleo da base. Como na doenęa de Alzheimer, 
ocorrem agregados de proteina. A maioria dos casos de 
doenęa de Parkinson nao tern causa identificavel; no en- 
tanto, uma forma rara da doenęa que aparece em adul- 
tos relativamente jovens tern base genetica clara. Estudos 
moleculares de mutaęóes ligadas a esse diagnóstico pre¬ 
coce da doenęa de Parkinson revelam a interrupęao de 
genes necessarios a determinadas funęóes mitocondriais. 
Os pesquisadores estao investigando se os defeitos mito¬ 
condriais tambem contribuem para a forma mais comum e 
mais tardia do diagnóstico da doenęa. 

Atualmente, a doenęa de Parkinson pode ser tratada, 
mas nao curada. As abordagens utilizadas para adminis- 
trar os sintomas incluem cirurgia no cerebro, estimulaęao 
cerebral profunda e droga associada a dopamina, L-dopa. 
Ao contrario de dopamina, a L-dopa atravessa a barreira 
hematoencefalica. Dentro do cerebro, a enzima dopa des- 
carboxilase conyerte o farmaco em dopamina, reduzindo a 
grayidade dos sintomas da doenęa de Parkinson: 



L-dopa Dopamina 


Uma potencial cura e implantar neurónios secreto- 
res de dopamina, no mesencefalo ou nos nucleos da base. 
Os estudos em laboratório dessa estrategia mostram-se 
promissores: em ratos com uma condięao induzida expe- 
rimentalmente que simula a doenęa de Parkinson, a im- 
plantaęao de neurónios secretores de dopamina pode levar 
a uma recuperaęao do controle motor. Se essa abordagem 
regenerativa pode funcionar igualmente em seres huma- 
nos e uma das muitas questóes importantes na moderna 
pesquisa sobre neurociencia. 


REVISAO DO CONCEITO 49.5 


1 . 

2 . 

3. 


Compare a doenęa de Alzheimer com a doenęa de Parkinson. 


Como a atividade da dopamina relaciona-se com a esquizo- 
frenia, a dependencia de drogas e a doenęa de Parkinson? 


Se voce pudesse detectar a fasę inicial da doenęa 
de Alzheimer, voce esperaria ver mudanęas cerebrais que 
sao semelhantes, embora em menor extensao, as observa- 
das em doentes que morreram dessa doenęa? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 49.1 


CONCEITO 49.2 

0 cerebro dos vertebrados tem regióes especializadas 
(p.1085-1090) 


Sistemas nervosos consistem em circuitos de 
neurónios e em celulas de apoio (p. 1080-1084) 

• Os sistemas nervosos de iiwertebrados variam em complexidade, 
desde redes nervosas simples ate sistemas nervosos altamente cen- 
tralizados, com cerebros complexos e cordóes neryosos yentrais. 


Cerebro 




• Em yertebrados, o sistema nervoso central (SNC), que consiste 
em cerebro e medula espinal, integra a informaęao, enąuanto os 
nervos do sistema nervoso periferico (SNP) transmitem os sinais 
sensoriais e motores entre o sistema neryoso central e o resto do 
corpo. Os circuitos mais simples controlam respostas reflexas, no 
qual o estimulo sensorial esta ligado ao processamento da resposta 
motora sem o envolvimento do cerebro. 



SNC 


SNP 


- r~ 

Asmócito 


Oligodendrócito 


Celulas de 
Schumann 


Microfilia 


• Os neurónios aferentes transportam os sinais sensoriais para o 
SNC. Neurónios eferentes funcionam em qualquer sistema mo¬ 
tor, que transporta sinais para os musculos esqueleticos, ou siste¬ 
ma neryoso autónomo, que reguła os musculos lisos e cardiacos. 
As divisóes simpatica e parassimpatica do sistema neryoso autó¬ 
nomo exercem efeitos antagónicos sobre um conjunto diversificado 
de órgaos-alvo, enquanto a divisao enterica controla a atiyidade de 
muitos órgaos digestivos. 

• As celulas da glia, incluindo astrócitos, oligodendrócitos e celu¬ 
las de Schwann, dao o suporte para os neurónios dos yertebrados. 
Algumas celulas da glia tem caracteristicas de celulas-tronco, que 
podem se diferenciar em neurónios maduros. 

| Como o circuito reflexo facilita u ma resposta rapida? 


Prosencefalo 



• O cerebro tem dois hemisferios, cada um dos quais consiste em 
substancia cinza cortical que recobre a substancia branca e dos 
nucleos da base. Os nucleos da base sao importantes nos meca- 
nismos de planejamento e de aprendizagem. A medula oblonga 
e a ponte sao estaęóes retransmissoras para informaęao que viaja 
entre o SNP e o córtex cerebral. A formaęao reticular, urna rede de 
neurónios no interior do tronco cerebral, reguła o sono e a exci- 
taęao sexual. O cerebelo ajuda a coordenar as funęóes cognitivas, 
motoras e perceptivas. O talamo e o centro principal por onde a 
informaęao sensorial passa ao córtex cerebral. O hipotalamo re¬ 
guła a homeostase e comportamentos basicos de sobrevivencia. 
Dentro do hipotalamo, um grupo de neurónios chamado de nucleo 
supraąuiasmatico (SCN) atua como marca-passo para os ritmos 
circadianos. A amigdala tem um papel fundamental no reconheci- 
mento e memória de urna serie de emoęóes. 

] Quais os papeis que o mesencefalo, o cerebelo, o talamo e o córtex 
cerebral exercem nas atividades da visao e nas respostas da sensaęao 
visual? 

CONCEITO 49.3 

O córtex cerebral controla os movimentos voluntarios 
e as funęóes cognitivas (p. 1090-1093) 

• Cada lado do córtex cerebral tem quatro lobos: frontal, temporal, 
occipital e parietal, os quais contem areas sensoriais primarias e 
areas de associaęao. As areas de associaęao integram informaęóes 
de diferentes areas sensoriais. A area de Broca e a area de Wernicke 
sao essenciais para a geraęao e a compreensao da linguagem. Essas 
funęóes estao concentradas no hemisferio cerebral esquerdo, as- 
sim como as operaęóes matematicas e lógicas. O hemisferio direito 
parece estar mais relacionado ao reconhecimento de padróes e ao 
pensamento nao verbal. 

• No córtex somatossensorial e no córtex motor, os neurónios sao 
distribuidos de acordo com a parte do corpo que gera estimulos 
sensoriais ou recebe comandos motores. 

• Os primatas e os cetaceos, os quais sao capazes de urna cognięao ele- 
vada, apresentam córtex cerebral amplamente conyoluto. Nas aves, 
urna regiao do cerebro chamada palio contem grupos de nucleos que 
realizam funęóes semelhantes as realizadas pelo córtex cerebral de 
mamiferos. Algumas aves podem resolver problemas e compreender 
abstraęóes de um modo indicativo de urna cognięao elevada. 

| Um paciente tem dificuldade com a linguagem e paralisia em um 
lado do corpo. Qual o lado gue voce esperaria estar pa raiisado? Por gue? 
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CONCEITO 49.4 

Mudanęas nas conexóes sinapticas formam a base da 
memória e da aprendizagem (p. 1.093-1.095) 

• Durante o desenvolvimento, sao formados mais neurónios e sinapses 
do que os encontrados em indmduos adultos. A morte programada 
de neurónios e a eliminaęao de sinapses nos embrióes estabelecem 
a estrutura basica do sistema nervoso. No adulto, a reformulaęao do 
sistema nervoso pode envolver a perda ou o aumento de sinapses 
ou o fortalecimento ou enfraąuecimento da sinalizaęao nas sinapses. 
Essa capacidade de remodelaęao e denominada plasticidade neuro- 
nal. A memória de curto prazo depende de ligaęóes temporarias no 
hipocampo. Na memória de longo prazo, essas ligaęóes tempora¬ 
rias sao substituidas por ligaęóes dentro do córtex cerebral. 

| Em geral, aprender varias linguas e mais facil na infancia do gue em 
urna fasę tardia da vida. Como isso se concilia com a nossa compreensao 
sobre o desenvolvimento neural? 

CONCEITO 49.5 

Muitos disturbios do sistema nervoso podem ser 
explicados em termos moleculares (p. 1096-1098) 

• A esąuizofrenia, a qual e caracterizada por alucinaęóes, ilusóes e 
outros sintomas, afeta rotas neuronais que usam a dopamina como 
neurotransmissor. As drogas que aumentam a atividade de aminas 
biogenicas no cerebro podem ser utilizadas para o tratamento de 
disturbio bipolar e transtorno depressivo maior. O uso compul- 
sivo de drogas que caracteriza vicio reflete urna atividade alterada do 
sistema de recompensa do cerebro, que normalmente fornece mo- 
tivaęao para aęóes que favorecem a sobrevivencia ou a reproduęao. 

• A doenęa de Alzheimer e a doenęa de Parkinson sao neuro- 
degenerativas e, em geral, relacionadas com a idade. A doenęa de 
Alzheimer e urna demencia na qual os emaranhados neurofibrilares 
e as placas amiloides se formam no cerebro. A doenęa de Parkinson e 
um disturbio motor causado pela morte de neurónios secretores do- 
paminergicos e associado com a presenęa de agregados de proteinas. 

| O fato de ambas anfetamina e fenilciclidina apresentarem efeitos 
semelhantes aos sintomas da esquizofrenia sugere urna base potencial- 
mente complexa para essa doenęa. Expligue. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO /COMPREENSAO 

1. A yigilia e regulada pela formaęao reticular, que esta presente: 

a. em nucleos da base. 

b. no tronco cerebral. 

c. no sistema limbico. 

d. na medula espinal. 

2. Qual das seguintes estruturas ou regióes esta incorretamente re- 
lacionada com a funęao? 

a. Sistema limbico - controle motor da fala 

b. Medula oblonga - controle homeostatico 

c. Cerebelo - coordenaęao do movimento e equilibrio 

d. Amigdala - memória emocional 

3. Pacientes com danos na area de Wernicke tern dificuldade de 

a. coordenar os movimentos dos membros. 

b. gerar fala. 

c. reconhecer rostos. 

d. compreender a linguagem. 

4. O córtex cerebral nao desempenha um papel importante 

a. na memória de curto prazo. 

b. na memória de longo prazo. 

c. no ritmo circadiano. 

d. em conter a respiraęao. 


NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 


5. Depois de sofrer um acidente yascular cerebral, um paciente 
consegue ver objetos em qualquer lugar a frente dele, mas presta 
atenęao apenas a objetos em seu campo de visao a direita. Quan- 
do lhe pediram para descrever esses objetos, ele apresentou difi- 
culdades para julgar seu tamanho e distancia. Qual parte do cere¬ 
bro foi provavelmente danificada pelo acidente yascular cerebral? 

a. o lobo frontal esquerdo 

b. o lobo frontal direito 

c. o lobo pariental direito 

d. o corpo caloso 


6. A lesao localizada no hipotalamo tern mais probabilidade de in- 
terromper a: 

a. regulaęao da temperatura corporal. 

b. memória de curto prazo. 

c. execuęao de funęóes, como a tornada de decisao. 

d. triagem de informaęóes sensoriais. 


O reflexo que retira sua mao quando voce espeta o 
dedo em um objęto pontiagudo se baseia em um circuito neuro- 
nal com duas sinapses na medula espinal. (a) Usando um circulo 
para representar um corte transversal da medula espinal, desenhe 
o circuito, marcando os tipos de neurónios, a direęao do fluxo de 
informaęóes em cada um e os locais das sinapses. (b) Faęa um dia- 
grama simples do cerebro indicando onde a dor seria percebida. 


NfVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

8 . CONEXAO EVOLUTIVA 

Os cientistas costumam usar medidas de “ordem superior de 
pensamento” para avaliar a inteligencia em outros animais. Por 
exemplo, considera-se que as aves tern processos de pensamento 
sofisticados, porque elas conseguem utilizar ferramentas e fazer 
uso de conceitos abstratos. Quais os problemas que voce ve na 
definięao dessas formas de inteligencia? 

9. PESQUISA CIENTIFICA 

Considere um indfyiduo que era fluente em linguagem de sinais 
antes de sofrer urna lesao no hemisferio cerebral esquerdo. Após 
a lesao, ele ainda poderia compreender essa lingua de sinais, mas 
nao poderia gerar facilmente linguagem de sinais que represen- 
tassem seus pensamentos. Que duas hipóteses poderiam expli- 
car esse achado? Como voce poderia distinguir entre elas? 

10. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Com metodos cada vez mais sofisticados para digitalizaęao de 
atividade cerebral, os cientistas estao desenvolvendo a capaci¬ 
dade de detectar emoęóes particulares de um indiyiduo e pro¬ 
cessos de pensamentos de fora do corpo. Quais os beneficios e 
os problemas que voce preve quando essa tecnologia tornar-se 
facilmente disponiyel? 

11. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęÓES 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique como a des- 
crięao detalhada do sistema neryoso adulto pelo genoma esta 
incompleta. 


SINTETIZE O SEU CONHECIMENTO 


Imagine que voce esta em 
um microfone na frente 
de urna multidao. Veri- 
ficando suas notas, voce 
comeęa a falar. Utilizan- 
do as informaęóes deste 
capitulo, descreva a serie 
de eventos em regióes es- 
pecificas do seu cerebro 
que permite a voce dizer 
a primeira palayra. 



Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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▲ Figura 50.1 

estrela? 


Para que serve um nariz em forma de 


50.2 Os mecanorreceptores res- 
ponsaveis pela audięao e 
pelo equilibrio detectam o 
movimento de liquidos ou a 
sedimentaęao de particulas 

50.3 Os diversos receptores vi- 
suais de animais dependem 
da luz absorvida pelos pig- 
mentos 


50.4 Os sentidos do paladar e 
do olfato dependem de um 
conjunto semelhante de 
receptores sensoriais 

50.5 A interaęao ffsica dos 
filamentos proteicos e 
necessaria para a funęao 
muscular 


50.6 Sistemas esqueletico trans- 
formam a contraęao muscu¬ 
lar em locomoęao 


Sensaęao e sensibilidade 

A brindo tuneis sob as zonas umidas do leste da America do Norte, a tou- 
peira-nariz-de-estrela (Condylura cristata) vive na escuridao quase total 
Praticamente cega, a toupeira nao deixa de ser um predador extremamente 
habil, capaz de detectar e comer sua presa em menos de 120 milissegundos. 
Fundamentais a essa proeza como caęadora sao 11 pares de apendices que 
se projetam a partir do seu nariz, formando urna proeminente estrela rosada 
(Figura 50.1). Apesar da aparencia similar a dedos, esses apendices nao sao 
usados para agarrar. Tambem nao sao usados para detectar odores. Em vez 
disso, eles sao altamente especializados para identificar toques. Logo abaixo de 
sua superficie se encontram 25 mil receptores sensiveis ao toque, mais do que 
sao encontrados na mao humana. Mais de 100 mil neurónios tateis transmitem 
informaęóes a partir desses receptores para o cerebro da toupeira. 

A detecęao e o tratamento da informaęao sensorial e a geraęao de respos- 
tas motoras fornecem a base fisiológica para todo o comportamento animal. 
Neste capitulo, vamos explorar os processos de detecęao e aęao tanto em ver- 
tebrados quanto em invertebrados. Comeęaremos com os processos sensoriais 
que transmitem informaęóes acerca do ambiente externo e interno do animal 
para o seu cerebro. Vamos entao considerar a estrutura e a funęao dos musem 
los e esqueletos que realizam movimentos conforme as instruęóes do cerebro. 

Por firn, vamos investigar os varios mecanismos de movimento animal. 
Esses tópicos nos levarao naturalmente a nossa discussao sobre o comporta¬ 
mento animal no Capitulo 51. 
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CONCEITO 50.1 

Receptores sensoriais fazem a transduęao da 
energia do estimulo e transmitem sinais para 
o sistema nervoso central 

Todos os processos sensoriais comeęam com estimulos, 
e todos os estimulos representam formas de energia. Um 
receptor converte a energia do estimulo sensorial em al- 
teraęao no potencial da membrana, regulando assim a 
produęao dos potenciais de aęao no sistema nervoso cen¬ 
tral (SNC). A decodificaęao dessas informaęóes dentro do 
SNC resulta na sensaęao. 

Quando um estimulo e recebido e processado pelo sis¬ 
tema nervoso, urna resposta motora pode ser gerada. Um 
dos circuitos mais simples de estimulo-resposta e o refle- 
xo, como o reflexo patelar mostrado na Figura 49.7. Mui- 
tos outros comportamentos dependem da transformaęao 
mais elaborada de estimulos sensoriais. Como exemplo, 
considere como as toupeiras-nariz-de-estrela forrageiam 
(Figura 50.2). 

Quando o nariz da toupeira encontra um objęto em 
seu tunel, receptores sensiveis ao toque no nariz sao ativa- 
dos. Esses receptores transmitem informaęao sensorial do 
objęto para o cerebro da toupeira. Os circuitos no cerebro 
integram o estimulo e iniciam urna de duas rotas de res¬ 
posta, dependendo se o alimento foi detectado. Os coman- 
dos motores de resposta enyiados do cerebro aos musculos 


Toupeira forrageia 
ao longo do tunel. 



Ou 

♦ 


Toupeira 
, move-se 

W 


Presenęa de 
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Estimulo sensorial 


Integraęao Resposta motora 


0 contato com um 
objęto ativa receptores 
sensiveis ao tato no 
nariz da toupeira, que 
transmitem informa¬ 
ęóes ao cerebro ao 
longo dos nervos 
sensoriais. 


Circuitos de 
neurónios no 
cerebro integram a 
resposta e geram 
potenciais de aęao 
em neurónios 
motores. 


Os musculos se 
contraem, levando 
a toupeira a morder 
o alimento ou 
mover-se mais ao 
longo do tunel. 


A Figura 50.2 A rota de resposta simples: forrageamento 
por uma toupeira-nariz-de-estrela. 


esąueleticos fazem a toupeira morder com os dentes ou 
continuar se movendo ao longo do tunel. 

Com esse panorama em mente, examinaremos a orga- 
nizaęao geral e das atividades dos sistemas sensoriais ani- 
mais. Vamos nos concentrar em ąuatro funęóes basicas co- 
muns as rotas sensoriais: recepęao sensorial, transduęao, 
transmissao e percepęao. 

Recepęao sensorial e transduęao 

Uma rota sensorial comeęa com a recepęao sensorial, a 
detecęao de um estimulo por celulas sensoriais. Algumas 
celulas sensoriais sao os próprios neurónios especializa- 
dos, ao passo que outras sao celulas nao neuronais que re- 
gulam neurónios (Figura 50.3). Algumas existem isolada- 
mente; outras sao agrupadas em órgaos sensoriais, como o 
nariz em forma de estrela da toupeira na Figura 50.1. 

O termo receptor sensorial e usado para descrever 
uma celula ou órgao sensorial, bem como a estrutura sub- 
celular que detecta estimulos. Muitos receptores senso¬ 
riais detectam estimulos de fora do corpo, como calor, luz, 
pressao, ou produtos quimicos. No entanto, existem tam- 
bem receptores para estimulos internos ao corpo, como a 
pressao sanguinea e a posięao do corpo. A ativaęao de um 
receptor sensorial nao exige necessariamente uma gran¬ 
dę quantidade de energia do estimulo. Na yerdade, alguns 
receptores sensoriais podem detectar a menor unidade 
possivel de estimulo. A maioria dos receptores de luz, por 
exemplo, pode detectar um unico quantum (fótons) de luz. 

Embora os animais usem uma yariaęao de receptores 
sensoriais para detectar estimulos diferentes, o efeito em 
todos os casos e abrir ou fechar canais iónicos. Assim, por 


▼ Figura 50.3 Categorias de receptores sensoriais. 
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exemplo, canais de lons abrem ou fecham ąuando uma 
substancia no exterior da celula se liga a um receptor qui- 
mico na membrana plasmatica. O fluxo resultante de ions 
atraves da membrana altera o potencial de membrana. 

A conversao de um estimulo ąuimico ou fisico para 
uma mudanęa no potencial da membrana de um receptor 
sensorial e chamada de transduęao sensorial, e a altera- 
ęao no potencial de membrana em si e conhecida como 
potencial de recepęao ou potencial receptor. Os poten- 
ciais receptores sao potenciais graduados; sua magnitude 
varia com a foręa do estimulo. 

Transmissao 

A informaęao sensorial trafega pelo sistema nervoso na 
forma de impulsos nervosos ou potenciais de aęao. Para 
muitos receptores sensoriais, a transduęao da energia em 
um estimulo para um potencial receptor inicia potenciais 
de aęao que sao transmitidos ao SNC. 

Neurónios que atuam diretamente como receptores 
sensoriais produzem potenciais de aęao e possuem um 
axónio que se estende ao SNC (ver Figura 50.3). Recepto¬ 
res de celulas sensoriais nao neuronais formam sinapses 
quimicas com neurónios (aferentes) sensoriais e, em geral, 
respondem a estimulos, aumentando a taxa na qual os neu¬ 
rónios aferentes produzem potenciais de aęao. (Uma exce- 
ęao ocorre no sistema visual de yertebrados, discutido no 
Conceito 50.3.) 

O tamanho de um potencial receptor aumenta com a 
intensidade do estimulo. Se o receptor e um neurónio sen¬ 
sorial, um grandę receptor potencial resulta em potenciais 
de aęao mais frequentes (Figura 50.4). Se o receptor nao e 
um neurónio sensorial, um grandę potencial receptor ge- 
ralmente libera mais neurotransmissores. 

Muitos neurónios sensoriais espontaneamente geram 
potenciais de aęao a uma taxa baixa. Nesses neurónios, um 
estimulo nao ativa ou desativa a produęao de potenciais 
de aęao, mas sim muda a freąuencia com que o potencial 
de aęao e produzido. Assim, esses neurónios tambem sao 
capazes de alertar o sistema nervoso sobre alteraęóes na 
intensidade do estimulo. 


| Pressao suave 

MMII 

Receptor Baixa frequencia de 

sensorial potenciais de aęao por receptor 

Pressao forte 

ilLMLMlimil 

A alta frequencia de 
potenciais de aęao por receptor 

A Figura 50.4 Codificaęao da intensidade do estimulo por 
um unico receptor sensorial. 


O processamento de informaęao sensorial pode ocor- 
rer antes, durante e depois da transmissao do potencial de 
aęao no SNC. Em muitos casos, a integraęao de informa¬ 
ęao sensorial comeęa logo que a informaęao e recebida. 
Potenciais receptores produzidos por estimulos realizados 
a diferentes partes da celula receptora sensorial sao inte- 
grados por somaęao, assim como potenciais pós-sinapticos 
em neurónios sensoriais que formam sinapses com mul- 
tiplos receptores (ver Figura 48.15). Como discutiremos 
em breve, estruturas sensoriais, como os olhos, tambem 
proporcionam niveis altos de integraęao, e o cerebro faz o 
processo adicional de todos os sinais que chegam. 

Percepęao 

Quando os potenciais de aęao atingem o cerebro por 
meio dos neurónios sensoriais, circuitos de neurónios 
processam a informaęao, gerando a percepęao dos esti¬ 
mulos. Percepęóes - como cores, cheiros, sons e sabores 
- sao construęóes formadas no cerebro e nao existem fora 
dele. Assim, se uma arvore cai e nenhum animal estiver 
presente para ouvir, o som da queda existe? A arvore que 
cai certamente produz ondas de pressao no ar, mas se o 
som se define como percepęao, entao nao existe nenhum, 
a menos que um animal sinta essas ondas e seu cerebro 
as perceba. 

Um potencial de aęao desencadeado pela luz que in- 
cide sobre o olho tern as mesmas propriedades que um 
potencial de aęao desencadeado pela yibraęao do ar na 
orelha. Como, entao, podemos distinguir imagens, sons e 
outros estimulos? A resposta esta nas conexóes que ligam 
os receptores sensoriais ao cerebro. Os potenciais de aęao 
de receptores sensoriais trafegam ao longo de neurónios 
que sao dedicados a um estimulo particular; esses neuró¬ 
nios fazem sinapses com os neurónios especificos no ce¬ 
rebro ou na medula espinal. Por isso, o cerebro distingue 
estimulos, como imagens ou sons, apenas pela via ao longo 
da qual os potenciais de aęao chegam. 

Ampliaęao e adaptaęao 

A transduęao de estimulos por receptores sensoriais esta 
sujeita a dois tipos de modificaęao - amplificaęao e adap¬ 
taęao. A amplificaęao refere-se a intensidade de um sinal 
sensorial durante a transduęao. O efeito pode ser consi- 
deravel. Por exemplo, um potencial de aęao conduzido do 
olho ao cerebro humano tern cerca de 100 mil vezes mais 
energia do que os poucos fótons de luz que o geraram. 

A amplificaęao que ocorre em celulas receptoras sen¬ 
soriais frequentemente requer rotas de transduęao de sinal 
que envolvem segundos mensageiros. Ja que essas rotas 
incluem reaęóes catalisadas por enzimas, elas amplificam 
a intensidade do sinal por meio da formaęao de muitas 
moleculas-produto por uma unica molecula enzimati- 
ca. A amplificaęao tambem pode ocorrer em estruturas 
acessórias de um órgao sensorial complexo, como quando 
a pressao associada com as ondas sonoras e amplificada 
mais de 20 vezes antes de atingir receptores na parte mais 
interna da orelha. 
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Sob estimulaęao constante, muitos receptores subme- 
tem-se a uma diminuięao em sua responsividade denomi- 
nada adaptaęao sensorial (nao confundir com o termo 
evolutivo adaptaęao). Sem a adaptaęao sensorial, voce fi- 
caria constantemente ciente de sentir cada batida do seu 
coraęao e cada peęa de roupa em seu corpo. A adaptaęao 
tambem lhe permite ver, ouvir e cheirar as mudanęas no 
ambiente que variam muito em intensidade do estimulo. 

Tipos de receptores sensoriais 

Podemos classificar os receptores sensoriais em cinco ca- 
tegorias com base na natureza dos estimulos que transdu- 
zem: mecanorreceptores, quimiorreceptores, receptores 
eletromagneticos, termorreceptores e os receptores de dor. 

Mecanorreceptores 

Os mecanorreceptores percebem deformaęao fisica cau- 
sada por formas de energia mecanica, como pressao, tato, 
alongamento, movimento e som. Em geral, os mecanorre¬ 
ceptores consistem em canais iónicos que estao ligados a 
estruturas celulares externas, como “pelos” (cilios), bem 
como a estruturas celulares internas, como o citoesque- 
leto. A flexao ou o estiramento da estrutura externa gera 
uma tensao que altera a permeabilidade dos canais iónicos. 
Essa alteraęao na permeabilidade iónica altera o potencial 
de membrana, resultando em uma despolarizaęao ou hi- 
perpolarizaęao (ver Capitulo 48). 

O receptor de estiramento dos vertebrados, um me- 
canorreceptor que detecta o movimento do musculo, 
desencadeia o familiar reflexo patelar (ver Figura 49.7). 
Receptores de estiramento de vertebrados sao dendritos 
de neurónios sensoriais que se enrolam ao redor da re- 
giao central de pequenas fibras musculares esqueleticas. 
Quando as fibras musculares sao estiradas, os neurónios 
sensoriais despolarizam, provocando impulsos nervosos 
que chegam a medula espinal, ativam neurónios motores e 
geram uma resposta reflexa. 

Os mecanorreceptores que sao os dendritos de neuró¬ 
nios sensoriais tambem sao responsaveis pelo sentido do 
tato em mamiferos. Receptores tateis estao muitas vezes 
incorporados em camadas de tecido conectivo. A estrutura 
do tecido conectivo e a localizaęao dos receptores afetam 
drasticamente o tipo de energia mecanica (luz tatil, yibra¬ 
ęao ou pressao forte) pelo qual sao mais bem estimulados 
(Figura 50.5). Os receptores que detectam um leve toque 
ou yibraęao situam-se próximos a superficie da pele; eles 
transduzem a informaęao de energia mecanica rapidamen- 
te em potenciais receptores. Os receptores que respondem 
as pressóes e yibraęóes mais fortes sao encontrados nas ca¬ 
madas mais profundas da pele. 

Alguns animais usam mecanorreceptores para, literal- 
mente, ter uma ideia de seu ambiente. Por exemplo, gatos, 
assim como muitos roedores, apresentam mecanorrecep¬ 
tores extremamente sensiveis na base de seus bigodes. 
Ja que a deflexao de diferentes bigodes desencadeia poten¬ 
ciais de aęao que atingem diferentes celulas no cerebro, os 
bigodes de um animal fornecem informaęóes detalhadas 
sobre objetos próximos. 


Os receptores que detectam 

Os receptores que respondem pressao suave, yibraęao e 

a uma forte pressao estao em temperatura estao perto 

camadas profundas da pele. da superficie da pele. 



revestimento enrolados revestimento na 
em torno da base dos epiderme 
pelos e detectam o respondem a dor. 

movimento. 

▲ Figura 50. 5 Receptores sensoriais na pele humana. 

A maioria dos receptores na derme esta envolvida pelo tecido co- 
nectivo. Receptores na epiderme sao dendritos sem revestimentos, 
assim como receptores de movimento no pelo, que se enrolam ao 
redor da base dos pelos na derme. 

Quimiorreceptores 

Quimiorreceptores incluem tanto os receptores gerais 
- que transmitem informaęóes sobre a concentraęao to- 
tal de solutos - quanto os receptores especificos - que 
respondem a tipos individuais de moleculas. Os osmor- 
receptores do cerebro dos mamiferos, por exemplo, de¬ 
tectam alteraęóes na concentraęao total de soluto do san- 
gue e estimulam a sede, quando aumenta a osmolaridade 
(ver Figura 44.18). A maioria dos animais tambem possui 
receptores para moleculas especificas, como glicose, oxi- 
genio, dióxido de carbono e aminoacidos. 

Dois dos quimiorreceptores mais sensiveis e especificos 
ate hoje conhecidos sao encontrados nas antenas de machos 
da mariposa do bicho-da-seda (Figura 50.6); eles detectam 
os dois componentes quimicos presentes no feromónio se- 
xual das mariposas femeas. Para feromónios e outras mole¬ 
culas detectados por quimiorreceptores, a molecula-estimu- 
lo se liga a um receptor especifico na membrana da celula 
sensorial e desencadeia a alteraęao da permeabilidade iónica. 

Receptores eletromagneticos 

Os receptores eletromagneticos detectam formas de 
energia eletromagnetica, como luz, eletricidade e magne- 
tismo. Por exemplo, o ornitorrinco tern eletrorreceptores 
em seu bico, que provavelmente servem para detectar o 
campo eletrico gerado pelos musculos de crustaceos, pei- 
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A Figura 50.6 Quimiorreceptores em um inseto. As antenas 
da mariposa do bicho-da-seda macho Bombyx mori sao cobertas 
por pelos sensoriais, visfveis por microscopia eletrónica de varredura 
(MEV). Os cabelos possuem quimiorreceptores que sao altamente 
sensh/eis ao feromónio sexual liberado pela femea. 

xes peąuenos e outras presas. Em alguns casos, o animal 
que detecta o estimulo tambem gera o estimulo: alguns 
peixes geram correntes eletricas e, em seguida, usam ele- 
trorreceptores para localizar as presas ou outros objetos 
que perturbam essas correntes. 

Aparentemente muitos animais utilizam o campo 
magnetico da Terra para se orientarem durante sua mi- 
graęao (Figura 50.7a), e o minerał magnetita, que contem 
ferro, pode ser responsavel por essa capacidade. Um vez 
coletada por marinheiros para fazer bussolas para a nave- 
gaęao, a magnetita e encontrada em muitos vertebrados 
(incluindo salmao, pombos, tartarugas marinhas e seres 
humanos), abelhas, alguns moluscos e certos protistas e 
procariontes que se orientam por meio do campo magne¬ 
tico da Terra. 

Termorreceptores 

Os termorreceptores detectam calor e frio. Por exemplo, 
certas cobras venenosas contam com termorreceptores 
para detectar a radiaęao infravermelha emitida pelo calor 
das presas. Esses termorreceptores estao localizados em 
um par de fossas nasais na cabeęa da cobra (Figura 50.7b). 
Os termorreceptores nos humanos, que estao localizados 
na pele e no hipotalamo anterior, enviam informaęóes ao 
“termostato” do corpo no hipotalamo posterior. Recen- 
temente, a nossa compreensao sobre o termo percepęao 
aumentou substancialmente, graęas a cientistas com urna 
apreciaęao por alimentos picantes. As pimentas Jalapeno 
e Caiena, que descrevemos como “quentes”, contem urna 
substancia chamada capsaicina. 

Aplicar capsaicina a um neurónio sensorial ocasiona 
um influxo de ions calcio. Quando os cientistas identifi- 



(a) Alguns animais migratórios, como estas baleias-beluga, 

aparentemente sentem o campo magnetico da Terra e usam a 
informaęao, juntamente com outras dicas, para sua orientaęao. 



(b) Esta cascavel e outras vfboras possuem um par de órgaos receptores 
sensh/eis ao calor, um anterior e outro logo abaixo de cada olho. Estes 
órgaos sao sensh/eis o suficiente para detectar a radiaęao infravermelha 
emitida pelo calor da presa a um metro de distancia. A cobra move a 
cabeęa de um lado para o outro ate que a radiaęao seja detectada 
igualmente pelos receptores, indicando que a presa esta logo a frente. 

A Figura 50.7 Exemplos de percepęao eletromagnetica e 
termica. 

caram a proteina do receptor em neurónios que se liga a 
capsaicina, eles fizeram urna descoberta fascinante: o re¬ 
ceptor abre um canal de calcio em resposta nao somente a 
capsaicina, mas tambem a temperaturas elevadas (42°C ou 
superiores). Em essencia, condimentos apresentam gosto 
picantes “quentes” porque ativam os mesmos receptores de 
calor que a sopa e o cafe. 

Os mamiferos tern urna variedade de termorrecepto¬ 
res, cada qual especifico para urna faixa de temperaturas 
particular. O receptor de capsaicina e, pelo menos, cinco 
outros tipos de termorreceptores pertencem a familia TRP 
(do ingles, transient receptor potential , que significa po- 
tencial receptor transitório) de proteinas de canal iónico. 
Da mesma forma que o receptor do tipo especifico de TRP 
em alta temperatura e sensivel a capsaicina, o receptor 
para temperaturas inferiores a 28°C pode ser ativado pelo 
mentol, um produto vegetal cujo sabor percebemos como 
“gelado”. 

Receptores de dor 

Pressao ou temperatura extrema, bem como certas subs- 
tancias quimicas, podem danificar os tecidos animais. Para 
detectar estimulos que refletem essas condięóes nocivas 
(prejudiciais), os animais contam com nociceptores (do 
latim, nocere , ferir), tambem chamados de receptores de 
dor. Ao desencadear reaęóes defensivas, como o recuo pe- 
rante o perigo, a percepęao da dor desempenha urna fun- 
ęao importante. 
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Substancias ąuimicas produzidas no corpo de um ani- 
mal algumas vezes potencializam a percepęao da dor. Por 
exemplo, tecidos lesados produzem prostaglandinas, que 
atuam como reguladores locais de processos inflamatórios 
(ver Capitulo 45). As prostaglandinas agravam a dor, au- 
mentando a sensibilidade do nociceptor a estimulos noci- 
vos. O acido acetilsalicilico e o ibuprofeno reduzem a dor 
pela inibięao da sintese de prostaglandinas. Em seguida, 
dedicaremos a nossa atenęao aos sistemas sensoriais, co- 
meęando com sistemas para manutenęao do eąuilibrio e 
detecęao de som. 


REVISA0 DO CONCEITO 50.1 


1 . 

2 . 

3. 


Qual das cinco categorias de receptores sensoriais e relacio- 
nada principalmente a estimulos externos? 


Por que comer pimentas "quentes" leva uma pessoa a suar? 

Se voce estimulasse eletricamente um neurónio 
sensorial, como esse estimulo seria percebido? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 50.2 

Os mecanorreceptores responsaveis pela 
audięao e pelo eąuilibrio detectam o 
movimento de liąuidos ou a sedimentaęao de 
particulas 

A audięao e percepęao de eąuilibrio corporal, ou balanęo, 
sao semelhantes na maioria dos animais. Para ambos os 
sentidos, as celulas mecanorreceptoras produzem poten- 
ciais receptores em resposta a deflexao de estruturas na su- 
perficie celular de particulas em sedimentaęao ou liąuidos 
em movimento. 


Percepęao da gravidade e do som em invertebrados 

Para perceber a gravidade e manter o eąuilibrio, a maioria 
dos invertebrados depende de mecanorreceptores locali- 
zados em órgaos chamados de estatocistos (Figura 50.8). 


A Figura 50.8 Os 
estatocistos de um 
irwertebrado. A se¬ 
dimentaęao de gra- 
nulos chamados de 
estatolitos na poręao 
basal da camara cur- 
va os cflios das celulas 
receptoras daquela 
regiao, fornecendo 
ao cerebro informa- 
ęao sobre a orienta- 
ęao do corpo em rela- 
ęao a gravidade. 



elulas 

receptoras 

ciliadas 


Estatolito 


Fibras nervosas 

sensoriais 

(axónios) 



1 mm 


A Figura 50.9 A "orelha" do inseto - em sua pata. A mem¬ 
brana timpanica visfvel nesta imagem de MEV da pata anterior de 
um grilo, vibra em resposta as ondas sonoras. As vibraęóes estimu- 
lam mecanorreceptores localizados na parte interna da membrana 
timpanica. 


Em um estatocisto tipico, os estatolitos, granulos forma- 
dos por graos de areia ou outro materiał denso, se acomo- 
dam liyremente em uma camara alinhada com celulas ci¬ 
liadas. Cada vez que o animal se reposiciona, os estatolitos 
sedimentam-se, estimulando mecanorreceptores na por¬ 
ęao mais baixa da camara. 

Como os pesąuisadores testaram a hipótese de que a 
ressedimentaęao do estatolito informa um inyertebrado 
sobre sua posięao em relaęao a gravidade da Terra? Em um 
experimento-chave, estatolitos foram substituidos por 
fragmentos de metal. Os pesąuisadores em seguida “en- 
ganaram” lagostins fazendo-os nadar de cabeęa para baixo 
usando imas para atrair os fragmentos ate a extremidade 
superior dos estatocistos na base de suas antenas. 

Muitos (talvez a maioria) dos insetos possuem pe- 
los corporais que vibram em resposta as ondas sonoras. 
Os pelos de diferentes comprimento e rigidez yibram em 
diferentes freąuencias. Por exemplo, pelos finos nas ante¬ 
nas de um mosąuito macho yibram de uma maneira espe- 
cifica em resposta ao zunido produzido pelo bater das asas 
de uma femea voando. A importancia desse sistema sen¬ 
sorial na atraęao dos machos a uma parceira em potencial 
pode ser demonstrada de forma muito simples: um diapa- 
sao yibrando na mesma freąuencia que a das asas de uma 
femea, por si só, atraira os machos. 

Muitos insetos tambem detectam o som por meio de 
órgaos sensiveis a yibraęao, que consistem em um tipo de 
membrana timpanica (timpano) esticada sobre uma cama¬ 
ra de ar interna (Figura 50.9). As baratas carecem de uma 
membrana timpanica, mas em vez disso tern órgaos sensi- 
veis a yibraęao que detectam o movimento do ar, como a 
causada por um pe humano em moyimento. 


Audięao e eąuilibrio em mamiferos 

Nos mamiferos, como na maioria dos outros yertebrados 
terrestres, os órgaos sensoriais para audięao e eąuilibrio 
estao intimamente associados. A Figura 50.10 explora a 
estrutura e a funęao desses órgaos na orelha humana. 








T Figura 50.10 


a estrutura da orelha humana 


1 Visao geral da estrutura auditiva 


A orelha externa consiste no pavilhao auricular externo e no canal auditivo, os quais captam as ondas 
sonoras e as canalizam para a membrana timpanica (timpano), separando a orelha interna da orelha 
media. Na orelha media, tres ossos peąuenos - martelo, bigorna e estribo - transmitem a yibraęao 
para a janela oval, a qual e uma membrana debaixo do estribo. A orelha media tambem se abre na tuba 
auditiva, a qual e uma membrana abaixo do estribo. A orelha media tambem se abre na tuba auditiva, 
a qual se conecta com a faringe e iguala a pressao entre a orelha media e atmosfera. A orelha interna 
consiste em camaras preenchidas por liquido, incluindo os canais semicirculares, os quais participam 
do equilibrio, e a cóclea (em latim, “caracol”), a qual esta envolvida na audięao. 


2 A cóclea 


A cóclea possui dois grandes 
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canais - um canal vestibular 
superior e um canal timpanico 
inferior - separados por um 
pequeno ducto coclear. Ambos 
os canais sao preenchidos com 
liquidos. 


de Corti 


Ducto 

coclear 


Osso Nervo 
auditivo 



A Projeęao de cilios a partir de uma unica celula ciliada em 

mamfferos (MEV). Duas pequenas fileiras de cilios encontram-se 
atras de grandes cilios em primeiro piano. 


Membrana 

tectória 



Membrana Celulas Fibras sensitivas e motoras Para o nervo 

basilar ciliadas no ramo coclear do nervo auditivo 

vestibulococlear (VIII) 


4 Celulas ciliadas 


3 O órgao de Corti 


Cada celula ciliada projeta um feixe em forma de bastonete de 
“pelos”, cada um contendo um nucleo de filamentos de actina. 
Vibraęao da membrana basilar em resposta ao som eleva e abaixa 
as celulas ciliadas, flexionando os cilios contra o liquido que envol- 
ve a membrana tectória. Quando os pelos no interior do feixe sao 
deslocados, mecanorreceptores sao ativados, alterando o potencial 
da membrana da celula ciliada. 


A base do ducto coclear, a membrana basilar, sustenta o órgao de 
Corti, o qual contem os mecanorreceptores da orelha, celulas 
ciliadas com cilios projetando-se para dentro do ducto coclear. 
Muitos cilios estao ligados a membrana tectória, que paira sobre o 
órgao de Corti como um toldo. As ondas sonoras fazem vibrar a 
membrana basilar, o que resulta na flexao dos cilios e despolariza- 
ęao das celulas ciliadas. 
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Audięao 

Objetos vibrando, como uma corda de violao ou as pre- 
gas vocais de uma pessoa que esta falando, criam ondas de 
pressao no ar do meio. Na audięao, a orelha transduz esse 
estimulo mecanico (ondas de pressao) em impulsos ner- 
vosos que o cerebro percebe como som. Para falar, ouvir 
musica ou outros sons em nosso ambiente, contamos com 
celulas ciliadas, celulas sensoriais com projeęóes seme- 
lhantes aos pelos que detectam movimento. 

Antes das ondas de yibraęao atingirem celulas ciliadas, 
elas sao amplificadas e transformadas por diversas estrutu- 
ras acessórias. Os primeiros passos envolvem estruturas da 
orelha que convertem as vibraęóes do ar em movimento de 
ondas de pressao no fluido. O ar em movimento que chega 
a orelha externa faz vibrar a membrana timpanica. Os tres 
ossiculos da orelha media transmitem essas vibraęóes a ja- 
nela oval, uma membrana na superficie da cóclea. Quando 
um desses ossos, o estribo, vibra contra a janela oval, ele 
cria ondas de pressao no liquido (chamado de perilinfa) no 
interior da cóclea. 

Ao entrar no canal vestibular, as ondas de pressao do 
fluido pressionam o ducto coclear e a membrana basilar. 
Em resposta, a membrana basilar e celulas ciliadas pre- 
sas a ela vibram para cima e para baixo. As cerdas que se 
projetam a partir das celulas ciliadas sao deflectadas pela 
membrana tectória fixada, que se encontra logo acima 
(ver Figura 50.10). Com cada yibraęao, os cilios flexionam 
primeiro em uma direęao e depois na outra, causando a 
abertura e o fechamento dos canais iónicos nas celulas ci¬ 
liadas. A flexao em uma direęao despolariza as celulas ci¬ 
liadas, aumentando a liberaęao de neurotransmissores e a 
frequencia dos potenciais de aęao direcionados ao cerebro 
pelo nervo auditiyo (Figura 50.11). A flexao dos cilios em 


outra direęao hiperpolariza as celulas ciliadas, reduzindo a 
liberaęao de neurotransmissores e da frequencia das sensa- 
ęóes do nervo auditiyo. 

O que impede a reverberaęao das ondas de pressao 
dentro da orelha causando uma sensaęao prolongada? 
Após a propagaęao no canal yestibular, as ondas de pressao 
passam ao redor do apice (ponta) da cóclea dissipando-se 
conforme atingem a janela redonda (Figura 50.12a). Esse 
amortecimento de ondas sonoras zera todo o mecanismo 
para as próximas yibraęóes que vao chegar. 

A orelha capta informaęóes sobre duas variaveis 
importantes: volume do som e tom. O volume (altura) e 
determinado pela amplitudę, ou altura, da onda de som. 
A onda de maior amplitudę provoca a yibraęao mais vigo- 
rosa da membrana basilar, aumentando a flexao dos cilios 
nas celulas ciliadas e mais potenciais de aęao nos neuró- 
nios sensoriais. O tom (intensidade) e determinado pela 
frequencia de uma onda sonora e o numero de yibraęóes 
por unidade de tempo. A detecęao das frequencias das on¬ 
das de som ocorre na cóclea e baseia-se na estrutura assi- 
metrica desse órgao. 

A cóclea pode distinguir a intensidade porque a mem¬ 
brana basilar nao e uniforme ao longo do seu comprimen- 
to: e relativamente estreita e rigida na base da cóclea perto 
da janela oval e mais larga e mais flexivel no yertice. Cada 
regiao da membrana basilar percebe uma frequencia de 
yibraęao diferente (Figura 50.12b). Alem disso, cada re¬ 
giao esta ligada por axónios de uma localizaęao diferen¬ 
te no córtex cerebral. Por conseguinte, quando uma onda 
sonora provoca yibraęao de uma determinada regiao da 
membrana basilar, uma regiao especifica em nosso córtex 
e estimulada e percebemos o som referente a determinada 
frequencia. 
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(a) Sem flexao dos cilios 


(b) Flexao dos cilios em uma direęao 


(c) Flexao dos cilios em outra direęao 


A Figura 50.11 Recepęao sensorial por celulas ciliadas. As celulas ciliadas nos ver- 
tebrados, utilizadas na audięao e equilfbrio possuem "cilios", reunidos em feixes que se do¬ 
brana quando o fluido ao redor se movimenta. Cada celula ciliada libera um neurotransmissor 
excitatório em uma sinapse com um neurónio sensorial, o qual conduz um potencial de aęao 
para o SNC. A flexao do feixe em uma direęao despolariza a celula ciliada, liberando mais 
neurotransmissor e aumentando a frequencia de potenciais de aęao no neurónio sensorial. 
A flexao em outra direęao exerce o efeito oposto. 
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Visualizaęao 
da cóclea 
parcialmente 
desenrolada 


Janela Canal 
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(a) Vibraęóes do estribo contra a janela oval produzem ondas de pressao (setas pretas) no fluido 
(perilinfa; azul) da cóclea. (Para fins de ilustraęao, a cóclea a direita esta desenhada parcialmente 
desenrolada). As ondas trafegam ate o apice via canal vestibular e retornam para a base pelo canal 
timpanico. A energia das ondas provoca a vibraęao da membrana basilar (cor-de-rosa), estimulando 
as celulas ciliadas (nao mostrado). Urna vez que a membrana basilar varia na rigidez ao longo do seu 
comprimento, cada ponto ao longo da membrana vibra ao maximo em resposta a urna onda de 
determinada freguencia. 


ABC 
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Distancia da janela oval 

(b) Estes graficos mostram os padróes da 
vibraęao ao longo da membrana basilar 
para tres frequencias diferentes, alta 
(superior), media (meio) e baixa 
(interior). Quanto maior a frequencia, 
mais perto a vibraęao da janela oval. 


▲ Figura 50.12 Transduęao na cóclea. 


INTERPRETE OS DADOS 


Um acorde musical e composto de diversas notas, cada uma formado por uma 
onda sonora de frequencia diferente. Se um acorde possui notas com frequencias de 100, 1.000 e 6.000 Hz, o 
que aconteceria com a membrana basilar? Como seria o resultado desses acordes na sua audięao? 


Ecjuihbrio 

Diversos órgaos da orelha interna dos seres humanos e 
da maioria dos outros mamiferos detectam o movimen- 
to do corpo, posięao e eąuilibrio. Por exemplo, as camaras 
chamadas de saculo e utriculo nos permitem perceber a 
posięao em relaęao a gravidade ou ao movimento linear 
(Figura 50.13). Cada uma dessas camaras, que estao situa- 
das no vestibulo atras da janela oval, contem celulas ciliadas 
que se projetam em um materiał gelatinoso. Dentro desse gel 
estao pequenas particulas de carbonato de calcio chamadas 


de otólitos (“pedras de orelha”). Quando voce inclina sua ca- 
beęa, esses otólitos pressionam os dlios que se projetam no 
gel. Os receptores de celulas ciliadas transformam essa defle- 
xao em uma mudanęa na resposta dos neurónios sensoriais, 
sinalizando para o cerebro que sua cabeęa esta inclinada. 
Os otólitos tambem sao responsaveis pela sua capacidade de 
perceber a aceleraęao, como por exemplo, quando voce esta 
em um carro parado que comeęa a andar para frente. 

Tres canais semicirculares cheios de liquidos conecta- 
dos ao utriculo detectam o moyimento rotatório da cabeęa 



Os canais 
semicirculares, 
dispostos em tres 
planos espaciais, 
detectam movimentos 
angulares da cabeęa. 
A expansao na base 
de cada canal contem 
um conjunto de 
celulas ciliadas. 

O utriculo e o saculo 
comunicam ao 
cerebro sobre a 
posięao vertical e o 
informam sobre a 
posięao do corpo ou 
sua aceleraęao linear. 



Os dlios das celulas 
ciliadas projetam-se em 
uma capsula gelatinosa 
chamada de cupula. 
Quando a cabeęa comeęa 
ou para de girar, o 
lfquido (perilinfa) nos 
canais semicirculares 
pressiona a cupula, 
flexionando os cflios. 


Flexao dos cflios aumenta 
a frequencia de potenciais 
de aęao em neurónios 
sensoriais em proporęao 
direta em quantidade de 
aceleraęao rotacional. 
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▲ Figura 50.13 Órgaos do eguilibrio na orelha interna. 
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e outras formas de aceleraęao angular. Dentro de cada 
canal, as celulas ciliadas formam um aglomerado, com 
os cilios projetando-se dentro de uma capsula gelatinosa 
chamada de cupula (ver Figura 50.13). Pelo fato de que os 
tres canais estao dispostos em tres planos espaciais, eles 
sao capazes de detectar o movimento angular da cabeęa 
em qualquer direęao. Se voce girar em um piano, o flui- 
do em cada canal por firn chega ao equilibrio e permanece 
nesse estado ate que voce parę. Neste ponto, o fluido em 
movimento encontra uma cupula estacionaria, provocan- 
do a falsa sensaęao de movimento angular que chamamos 
de tontura. 


numerosos poroś flexiona a cupula, levando a despolariza- 
ęao das celulas ciliadas e a produęao de potenciais de aęao. 
Dessa forma, o peixe percebe o seu movimento na agua ou 
a direęao e a velocidade das correntes de agua que fluem 
sobre o seu corpo. O sistema de linha lateral tambem de- 
tecta movimentos na agua ou vibraęóes geradas por presas, 
predadores e outros objetos em movimento. 

Na orelha de uma ra ou de um sapo, as vibraęóes so- 
noras no ar sao conduzidas para a orelha interna por uma 
membrana timpanica na superficie do corpo e um unico 
osso da orelha media. O mesmo acontece com as aves e 
outros repteis, embora tenham cóclea como os mamiferos. 


Audięao e equilibrio em outros vertebrados 

Os peixes dependem de diversos sistemas de detecęao de 
movimento e vibraęóes no seu ambiente aquatico. Um sis¬ 
tema envolve um par de orelhas interiores que contem otó- 
litos e celulas ciliadas. Ao contrario dos mamiferos, os pei- 
xes nao tern timpano, cóclea ou abertura para o exterior do 
corpo. Em vez disso, as vibraęóes da agua causada por on- 
das sonoras sao conduzidos para a orelha interna por meio 
do esqueleto da cabeęa. Alguns peixes tambem possuem 
uma serie de ossos que conduzem yibraęóes para a orelha 
interna a partir da bexiga natatória (ver Figura 34.15). 

A maioria dos peixes e anfibios aquaticos e capaz de 
detectar ondas de baixa frequencia por meio de um sis¬ 
tema de linha lateral ao longo de ambos os lados do seu 
corpo (Figura 50.14). Como nos canais semicirculares, os 
receptores sao formados a partir de um aglomerado de ce¬ 
lulas ciliadas cujos cilios sao incorporados em uma cupula. 
A agua que entra no sistema da linha lateral por meio de 


REVISA0 DO CONCEITO 50.2 


1. Como os otólitos podem ser adaptativos para mamiferos que 
escavam, como nas toupeiras-nariz-de-estrela? 

a Suponha que uma serie de ondas de pressao na 
sua cóclea faęa a membrana basilar vibrar desde o apice ate 
a sua base. Como o seu cerebro interpretaria esse estimu- 
lo? 


E SE... 


3. 


4. 


■« mm a Se o estribo fusionasse com os outros ossiculos 
da orelha media ou com a janela oval, como essa condięao 
afetaria a audięao? Explique. 


As plantas usam estatolitos para de¬ 
tectar a gravidade (ver Figura 39.22). Como as plantas e os 
animais diferem no que diz respeito ao tipo de comparti- 
mento nos quais os estatolitos sao encontrados e aos me- 
canismos fisiológicos utilizados para detectar a sua resposta 
a gravidade? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



Secęao transversal 


Visao lateral 


Visao superior 


A Figura 50.14 O sistema da linha lateral em um peixe. 

Os órgaos sensoriais da linha lateral estendem-se da cabeęa a cauda 
ao longo de cada lado do peixe. O movimento da agua para dentro 
e ao longo dos canais da linha lateral empurra a cupula gelatinosa, 
flexionando as celulas ciliadas. Em resposta, as celulas ciliadas ge- 
ram potenciais de receptores, provocando potenciais de aęao que 
sao transduzidos para o cerebro. Estas informaęóes permitem que 
um peixe monitore as correntes de agua, as ondas de pressao pro- 
duzidas por objetos em movimento e os sons de baixa frequencia 
conduzidos atraves da agua. 
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CONCEITO 50.3 

Os diversos receptores visuais de animais 
dependem da luz absorvida pelos pigmentos 

A capacidade de detectar a luz tem um papel central na 
interaęao de quase todos os animais com o seu ambiente. 
Apesar de os órgaos utilizados para visao yariarem consi- 
deravelmente entre os animais, o mecanismo fundamental 
para a captura de luz e o mesmo, o que sugere urna origem 
evolutiva comum. 

Evoluęao da percepęao visual 

tm.wuA.w A detecęao de luz no reino animal abrange 
agrupamentos simples de celulas que detectam apenas a 
direęao e a intensidade de luz ate órgaos complexos que 
formam imagens. Todos esses diferentes fotodetectores 
contem fotorreceptores, celulas sensoriais que contem 
moleculas de pigmentos que absorvem luz. Alem disso, 
os genes que especificam onde e quando fotorreceptores 
surgem durante o desenvolvimento embrionario sao com- 
partilhados entre platelmintos, anelideos, artrópodes e 
yertebrados. Assim, e muito provavel que as bases geneti- 
cas de todos os fotorreceptores ja estivessem presentes nos 
primeiros animais bilaterias. 

Órgaos fotodetectores de luz 

A maioria dos invertebrados tem algum tipo de órgao de 
detecęao de luz. Um dos mais simples e o das planarias 
(Figura 50.15). Um par de ocelos (singular, ocelo), que as 
vezes sao chamados de manchas oculares, esta localizado 
na regiao da cabeęa. Fotorreceptores em cada ocelo rece- 



(a) 0 cerebro da planaria ordena que o seu corpo se movimente ate 
que a percepęao dos dois ocelos seja igual e minimo, afastando o 
animal da fonte de luz. ł 



(b) Enquanto a luz incidente na poręao anterior do ocelo excita os 
fotorreceptores, a luz que atinge a parte posterior e bloqueada 
pelo pigmento de rastreamento. Desta forma, o ocelo indica a 
direęao da fonte de luz acionando o comportamento de fuga. 

▲ Figura 50.15 Ocelos e o comportamento de orientaęao 
de urna planaria. 


bem luz apenas por urna abertura onde nao existem celulas 
pigmentadas. Ao comparar a taxa de potenciais de aęao 
que chegam aos dois ocelos, a planaria e capaz de mover- 
-se para longe de urna fonte de luz, ate que ela alcance um 
local, onde urna pedra ou outro objęto com sombra que 
provavelmente a esconda dos predadores. 

Olhos compostos 

Insetos e crustaceos possuem olhos compostos, como 
tambem alguns vermes poliquetas. Um olho composto 
consiste em ate varios milhares de fotodetectores chama¬ 
dos de omatideo (as “facetas” do olho), cada qual com sua 
própria lente para o foco de luz (Figura 50.16). Cada oma¬ 
tideo detecta a luz de urna pequena parte do campo visual 
(a area yisualiza quando os olhos apontam para frente). 
Um olho composto e muito eficaz na detecęao de movi- 
mento, urna adaptaęao importante para insetos voadores 
e pequenos animais constantemente ameaęados de pre- 
daęao. Muitos olhos compostos, incluindo os da mosca na 
Figura 50.16, oferecem um campo muito amplo de visao. 

Insetos possuem excelente visao de cores, e alguns (in¬ 
cluindo abelhas) podem enxergar na faixa do ultravioleta 
(UV) no espectro eletromagnetico. Como a luz UV e invi- 
sivel para os seres humanos, nao captamos as nuanęas da 
visao do ambiente que as abelhas e outros insetos detec¬ 
tam. No estudo do comportamento animal, nao podemos 
apenas extrapolar nosso mundo sensorial para outras es- 
pecies; diferentes animais possuem diferenęas nas sensibi- 
lidades e organizaęóes cerebrais. 


(a) Os olhos facetados na 
cabeęa de uma mosca 
formam padróes repetidos 
visiveis nesta 
fotom icrog rafia. 



Axónio 


(b) A córnea e o cone cristalino de 
cada omatideo funcionam em 
conjunto como uma lente que foca 
a luz no rabdoma, organela 
formada por um conjunto de placas 
pigmentadas das microvilosidades 
que se estendem a partir de um 
cfrculo de fotorreceptores. 

O rabdoma capta a luz, servindo 
como a parte fotossensh/el do 
omatideo. As informaęóes 
recolhidas a partir das diferentes 
intensidades de luz, que entram em 
diferentes angulos nos omatideos, 
sao utilizadas para formar uma 
imagem visual. 


> Lente 


Fotorreceptores 


Omatideos 


A Figura 50. 16 Olhos compostos. 
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Olhos com lente unica 

Entre os iiwertebrados, olhos com lente unica sao encon- 
trados em iiwertebrados de corpo mole e alguns vermes 
poliąuetas, bem como em muitas aranhas e moluscos. Um 
olho com lente unica funciona semelhante a urna came¬ 
ra fotografica. O olho de um polvo ou lula, por exemplo, 
tern urna peąuena abertura, a pupila, por onde a luz entra. 
Como urna abertura de camera ajustavel, a iris se contrai 
ou se expande, alterando o diametro da pupila para dei- 


xar passar mais ou menos luz. Atras da pupila, um unico 
cristalino direciona a luz sobre urna camada de fotorrecep- 
tores. Semelhante a fazer o foco em urna camera, os mus- 
culos nos invertebrados com olhos de lente unica movem 
o cristalino para frente ou para tras, focando os objetos em 
distancias diferentes. 

Os olhos de todos os vertebrados possuem um só cris¬ 
talino. Em peixes, o foco ocorre como em invertebrados, 
com o cristalino se movendo para frente ou para tras. Em 


▼ Figura 50.17 

A estrutura do olho humano 




Humor 

aquoso 


Nervo 

óptico 


Esclera 

Ligamento 
suspensório 


Retina 


Córnea 


Pupila 


Comeęando a partir do exterior, o olho humano e circundado pela 
conjuntiva, uma membrana mucosa (nao mostrada); a esclera, um 
tecido conectivo; e a corioide, uma camada fina, pigmentada. Na 
parte frontal, a esclera forma a transparente córnea, e a corioide 
forma a colorida iris. Ao alterar o tamanho, a iris reguła a ąuanti- 
dade de luz que entra na pupila, a abertura no centro da iris. Logo 
no interior da corioide, os neurónios e os fotorreceptores da 
retina formam a camada mais interna do globo ocular. O nervo 
óptico sai do olho a partir do disco óptico. 

A lente, um disco transparente de proteina, divide o olho em 
duas cavidades. Na frente da lente encontra-se o humor aąuoso , 
uma substancia aąuosa clara. A obstruęao dos canais que drenam 
este fluido pode acarretar o glaucoma, condięao na qual o aumen- 
to da pressao do olho pode causar danos no nervo óptico, ocasio- 
nando a perda da visao. Atras da lente, encontra-se o gelatinoso 
humor vitreo (ilustrado aqui na poręao inferior do globo ocular). 


A luz (a partir da esquerda no esquema acima) atinge a retina, 
passando por camadas em grandę parte transparentes de neurónios 
antes de atingir os bastonetes e cones, dois tipos de fotorreceptores 
que diferem em forma e funęao. Em seguida, os neurónios da retina 
transmitem a informaęao visual captada por fotorreceptores ao nervo 
óptico e ao cerebro, ao longo dos caminhos mostrados com setas 
yermelhas. Cada celula bipolar recebe informaęóes de varios bastone¬ 
tes ou cones, e cada celula ganglionar reune informaęóes de varias 
celulas bipolares. Celulas horizontais e amacrinas integram as 
informaęóes em toda a retina. Uma regiao da retina, o disco óptico, 
carece de fotorreceptores. Por isso, esta regiao constitui um “angulo 
morto” onde a luz nao e detectada. 


Corioide 

Retina 


Fóvea 


Neurónios 

_A_ 


Fotorreceptores 

_A_ 

Bastonete Cone 


1 Visao geral da estrutura 


Epitelio 

pigmentado 


2 A Retina 


Lente 


Humor vftreo 
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Arteria e 
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nervo Celula 
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Celula 
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Celula 

bipolar 


D Pearson Education, Inc. 



















































BIOLOGIA DE CAMPBELL 1113 


outras especies, incluindo mamiferos, o foco e alcanęado 
mudando a forma do cristalino. 

0 sistema visual dos vertebrados 

O olho humano servira como o nosso modelo de visao em 
yertebrados. Conforme descrito na Figura 50.17, a visao 
comeęa ąuando fótons de luz chegam ao olho e colidem 
nos cones e bastonetes. A energia de cada foton e captura- 


da por urna mudanęa na configuraęao ąuimica de ligaęao 
simples na retina. 

Embora a detecęao de luz no olho seja a primeira 
etapa de visao, lembre-se de que na verdade e o cerebro 
que “ve”. Assim, para entender a visao, devemos exami- 
nar como a captura da luz pela retina muda a produęao 
de potenciais de aęao e depois acompanhar esses sinais 
aos centros visuais do cerebro, onde as imagens sao per- 
cebidas. 
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3 Celulas fotorreceptoras 

Os seres humanos possuem dois tipos principais de 
celulas fotorreceptoras: os cones e os bastonetes. 
Dentro do segmento exterior de um bastonete ou 
cone encontra-se urna pilha de discos membranosos 
nos ąuais estao incorporados pigmentos visuais. 
Os bastonetes sao mais sensiveis a luz, mas nao 
distinguem cores; eles nos permitem ver a noite, mas 
apenas em preto e branco. Menos sensiveis a luz, os 
cones proporcionam a visao das cores, no entanto 
contribuem pouco para a visao noturna. Existem tres 
tipos de cones. Cada qual tern urna sensibilidade 
diferente em todo o espectro visivel, proporcionando 
urna resposta ótima a luz yermelha, verde ou azul. 

Na imagem colorida de MEV acima , sao mostra- 
dos os cones (verde), bastonetes (castanho claro) e 
neurónios adjacentes (roxo). O epitelio pigmentado, 
removido nesta preparaęao, estaria a direita. 



© Pearson Education, Inc. 

4 Pigmentos visuais 

Os pigmentos visuais dos yertebrados 
consistem em urna molecula que absorye 
luz chamada de retinal (um deriyado da 
yitamina A) ligada a urna proteina de 
membrana chamada de opsina. Sete 
helices a de cada molecula de opsina envol- 
vem o disco membranoso. O pigmento 
yisual dos bastonetes, mostrado aqui, e 
chamado de rodopsina. 

A molecula de retinal existe como dois 
isómeros. A absoręao da luz desloca urna 
ligaęao na retinal alterando a sua forma 
cis para trans, conyertendo a molecula de 
urna forma angular para urna forma 
linear. Esta mudanęa na configuraęao 
desestabiliza e ativa a proteina opsina a 
qual esta ligada a retinal. 




Retinal: isómero trans 
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Transduęao sensorial no olho 

A transduęao de informaęao visual para o sistema ner- 
voso comeęa com a conyersao induzida pela luz da con- 
figuraęao cis para trans da retinal. Conforme mostra a 
Figura 50.18, essa conyersao ativa a rodopsina, que ativa 
uma proteina G, a qual, por sua vez, ativa urna enzima 
chamada fosfodiesterase. No escuro, o substrato dessa 
enzima, o GMP cielico, se liga aos canais de sódio (Na + ) 
e os mantem abertos. A hidrólise do GMP cielico pela 
fosfodiesterase fecha os canais de Na + , e a celula torna-se 
hiperpolarizada. 

A rota de transduęao de sinal nas celulas fotorrecepto- 
ras normalmente inativa as enzimas convertendo a retinal 
a sua forma cis ; por isso, a rodopsina volta ao seu estado 
inativo. No entanto, em ambientes com muita luz, a rodop¬ 
sina permanece ativa, e em resposta os bastonetes se tor- 
nam saturados. Se a quantidade de luz que entra nos olhos 
diminui repentinamente, os bastonetes nao readquirem 
uma completa responsividade durante alguns minutos. E 
por esse motivo que voce fica temporariamente cego ao 
passar rapidamente de um local com muito sol para uma 
sala de cinema ou outro ambiente muito escuro. (Como a 
ativaęao da luz muda a cor da rodopsina de purpura para 
amarelo, bastonetes nos quais a resposta de luz esta satura- 
da sao frequentemente descritos como “clareados”.) 

Processamento da informaęao visual na retina 

O processamento da informaęao visual inicia na própria 
retina, onde ambos os cones e bastonetes fazem sinap- 
ses com celulas bipolares (ver Figura 50.17). No escuro, 
cones e bastonetes sao despolarizados e liberam conti- 
nuamente o neurotransmissor glutamato nessas sinapses 
(Figura 50.19). Algumas celulas bipolares despolarizam 


em resposta ao glutamato, ao passo que outras hiperpo- 
larizam. Quando a luz atinge os cones e bastonetes, eles 
hiperpolarizam, inibindo a liberaęao de glutamato. Em res¬ 
posta, as celulas bipolares que foram despolarizadas pelo 
glutamato hiperpolarizam, e aquelas que estavam hiperpo- 
larizando por glutamato despolarizam. 

Os sinais a partir dos bastonetes e cones podem se- 
guir diversas rotas diferentes na retina. Alguma informa¬ 
ęao passa diretamente dos fotorreceptores para as celulas 
bipolares e para as celulas ganglionares. Em outros casos, 
celulas horizontais transmitem os sinais vindo de um 
cone ou bastonete ate fotorreceptores e para varias celu¬ 
las bipolares. 

Quando um cone ou bastonete iluminado estimula 
uma celula horizontal, esta inibe fotorreceptores mais dis- 
tantes e celulas bipolares que nao sao iluminados. Assim, 
a fonte de luz parece mais intensa, e os arredores escuros, 
mais escuros. Essa forma de integraęao, chamada de inibi- 
ęao lateral , delimita contornos e aumenta o contraste na 
imagem. As celulas amacrinas distribuem alguma informa¬ 
ęao de uma celula bipolar a varias celulas ganglionares. Ini- 
bięao lateral acontece novamente por meio das interaęóes 
das celulas amacrinas com as celulas ganglionares e ocorre 
em todos os niveis do processamento visual no cerebro. 

Uma unica celula ganglionar recebe informaęóes 
oriundas de uma serie de cones e bastonetes, cada qual res- 
ponde a luz vinda de um determinado local. Juntos, cones 
e bastonetes que enviam informaęóes para uma celula gan¬ 
glionar definem o campo receptivo - parte do campo visual 
a qual a celula ganglionar pode responder. Quanto menor 
a quantidade de cones e bastonetes, menor sera o campo 
receptivo. Um pequeno campo receptivo normalmente re- 
sulta em uma imagem mais nitida, porque a informaęao do 
local onde a luz atinge a retina e mais precisa. 


INTERIOR DA CELULA 


UQUID0 EXTRACELULAR 


Luz 


Rodopsina ativa 




Rodopsina inativa 


© A luz converte 
o c/s-retinal 
para trans- 
-retinal, 
ativando a 
rodopsina 



Fosfodiesterase 


© A rodopsina 
ativa, por sua 
vez, ativa uma 
proteina G 
chamada 
transducina 


© A transducina 
ativa a enzima 
fosfodiesterase 


Membrana 
£ plasmatica 



Potencial de 
membrana (mV) 



© A fosfodiesterase 
ativa desloca a 
GMPc dos canais 
de Na + da 
membrana 
plasmatica, 
hidrolizando o 
GMPc em GMP 



Na' 


Q Os canais de Na + fecham 
quando ocorre o 
deslocamento do GMPc. 
l A permeabilidade da 
f membrana ao Na + e reduzida 
e o bastonete hiperpolariza. 


▲ Figura 50.18 Produęao do potencial receptor no bastonete. Nos bastonetes 
(e cones), o potencial receptor ativado pela luz e uma hiperpolarizaęao e nao despolarizaęao. 
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Resposta ao escuro 


Resposta a luz 


Rodopsina inativa 


Canais de Na 
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Liberaęao 
de gluta mato 


Celula bipolar 
despolarizada ou 
hiperpolarizada, 
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* hiperpolarizados 
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-Celula bipolar 
hiperpolarizada ou 
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▲ Figura 50.19 Atividade sinaptica dos bastonetes na luz 
e no escuro. 
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Q Assim como os bastonetes, as celulas do cone sao despolariza- 
das quando suas moleculas de opsina estao inativas. No caso de um 
cone, por que seria um erro cha mar isso de urna resposta ao escuro ? 


Processamento da informaęao visual no cerebro 

Os axónios de celulas ganglionares formam os nervos 
ópticos, que transmitem sensaęóes dos olhos ao cerebro 
(Figura 50.20). Os dois nervos ópticos se encontram no 
ąuiasma óptico próximo ao centro da base do córtex ce- 
rebral. Os axónios dos nervos ópticos sao invertidos no 
ąuiasma óptico, de forma que estimulos vindos do campo 
visual esąuerdo de ambos os olhos sao transmitidos para o 
lado direito do cerebro, e estimulos provenientes do campo 
yisual direito sao transmitidos para o lado esąuerdo do ce¬ 
rebro (obserye que cada campo visual, seja o esąuerdo ou 
direito, envolve estimulos dos dois lados). 

No interior do cerebro, a maioria dos axónios de ce¬ 
lulas ganglionares leva ao nucleo geniculado lateral , que 
possui axónios que alcanęam o córtex visual primario no 
cerebro. Neurónios adicionais levam a informaęao para 
centros de integraęao e processamento visual de ordem su¬ 
perior em outra regiao do córtex. Pesąuisadores estimam 
que pelo menos 30% do córtex cerebral, compreendendo 
centenas de milhóes de neurónios em talvez dezenas de 
centros de integraęao, participam na formulaęao daąuilo 
ąue realmente “enxergamos”. Determinar como esses cen¬ 
tros integram componentes de nossa visao como cor, mo- 
yimento, profundidade, forma e detalhe e o foco de diver- 
sas pesąuisas interessantes. 


▲ Figura 50.20 Rotas neurais da visao. Cada nervo óptico 
contem cerca de um milhao de axónios que formam sinapse com 
interneurónios no nucleo geniculado lateral. O nucleo transmite 
sensaęóes para o córtex visual primario, um dos muitos centros 
cerebrais que cooperam com a construęao de nossas percepęóes 
visuais. 

Visao e cor 

Entre os yertebrados, a maioria dos peixes, anfibios e rep- 
teis, incluindo aves, possui urna visao muito boa das cores. 
Os seres humanos e outros primatas tambem enxergam 
bem as cores, mas estao entre a minoria de mamiferos com 
essa capacidade. Muitos mamiferos sao noturnos e tern 
urna elevada proporęao de bastonetes na retina, adaptaęao 
que confere a esses animais urna acentuada visao noturna. 
Gatos, por exemplo, geralmente sao mais ativos a noite; 
eles tern urna visao de cores limitada e provavelmente en- 
xergam o mundo em tom pastel durante o dia. 

Nos seres humanos, a percepęao da cor baseia-se em 
tres tipos de cones, cada qual com com diferentes pigmen- 
tos yisuais - yermelho, verde ou azul. Os tres pigmentos 
yisuais, chamados fotopsinas, sao formadas a partir da liga- 
ęao da retinal a tres proteinas opsina diferentes. Peąuenas 
diferenęas nas proteinas opsina sao suficientes para que 
cada fotopsina tenha urna absoręao ótima de luz em um 
comprimento de onda diferente. Embora os pigmentos yi¬ 
suais sejam designados como yermelho, verde ou azul, seus 
espectros de absoręao se sobrepóem. Por essa razao, a per¬ 
cepęao do cerebro de tons intermediarios depende da esti- 
mulaęao diferencial de duas ou mais classes de cones. Por 
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exemplo, ąuando ambos os cones yermelhos e verdes sao 
estimulados, podemos enxergar amarelo ou cor de laranja, 
dependendo de qual classe e mais fortemente estimulada. 

Visao anormal da cor geralmente resulta de mutaęóes 
nos genes para uma ou mais protemas fotopsina. Uma 
vez que os genes humanos para os pigmentos yermelhos 
e verdes estao localizados no cromossomo X, a mutaęao 
na cópia de cada um dos gene pode alterar a visao de co- 
res nos homens. Por isso, o daltonismo e mais comum em 
homens do que em mulheres (5-8% dos homens, menos de 
1% de mulheres) e na maioria das vezes afeta a percepęao 
de yermelho ou verde. (O gene humano para o pigmento 
azul esta no cromossomo7.) 

Experimentos em visao de cores no macaco-esquilo 
(Saimiri sciureus ) permitiram um avanęo recente no campo 
da terapia genica. Esses macacos possuem apenas dois ge¬ 
nes para opsina, um sensivel a luz azul, e um sensivel para 
luz yermelha ou verde, dependendo do alelo. Como o gene 
da opsina para o vermelho/verde esta ligada ao cromosso¬ 
mo X, todos os machos tern apenas a versao sensivel ao yer¬ 
melho ou ao verde, nao sendo sensiveis a combinaęao ver- 
melho-verde. Quando inyestigadores injetaram um virus 
contendo o gene para a versao que faltava na retina de ma¬ 
cacos machos adultos, aparentemente após 20 semanas eles 
evidenciaram a visao completa das cores (Figura 50.21). 

Os estudos de terapia genica com macacos-esquilos 
demonstraram que os circuitos neurais necessarios para 
processar a informaęao visual podem ser gerados ou ativa- 
dos, mesmo em adultos, o que torna possivel tratar diver- 
sos disturbios da visao. De fato, a terapia genica tern sido 
usada para tratar a amaurose congenita de Leber (ACL), 
doenęa degenerativa hereditaria da retina que provoca 
perda grave de visao. Após utilizar a terapia genica para 
restaurar a visao em caes e ratos com ACL, pesquisado- 
res trataram com sucesso a doenęa em seres humanos por 
meio da injeęao do gene ACL funcional em um vetor viral 
(ver Figura 20.22). 



A Figura 50.21 Terapia genica na visao. Antes daltónico, 
este macaco macho adulto quando tratado com terapia genica de- 
monstrou a capacidade de distinguir o vermelho do verde. 

O daltonismo esta ligado ao cromossomo X 
em macacos-esquilo e seres humanos (ver Figura 15.7). Por que o 
padrao de heranęa em seres humanos nao e encontrado em maca- 
cos-esguilo? 


0 campo visual 

O cerebro nao só processa a informaęao visual, mas tam- 
bem controla quais informaęóes sao capturadas. Um tipo 
importante de controle e o do foco, que ocorre em seres 
humanos, alterando a forma da lente, como foi falado an- 
teriormente e ilustrado na Figura 50.22. Quando voce 
concentra seus olhos em um objęto próximo, suas lentes 
tornam-se quase esfericas. Quando voce yisualiza um ob¬ 
jęto distante, suas lentes se achatam. 

Embora a nossa visao periferica nos permita visua- 
lizar os objetos bem perto de um angulo de quase 180°, 
a distribuięao dos fotorreceptores no olho limita tanto 
o que vemos quanto como vemos. Em geral, a retina hu- 
mana contem cerca de 125 milhóes de bastonetes e 6 mi- 
lhóes de cones. Na fóvea, o centro do campo visual, nao 
existem bastonetes, mas cones em alta densidade - cerca 
de 150.000 por milimetro quadrado. A proporęao de cones 
para bastonetes cai com a distancia da fóvea, e as regióes 
perifericas contem apenas bastonetes. Durante a luz do dia, 
voce alcanęa a sua visao mais nitida olhando diretamente 
para um objęto, de modo que a luz incida sobre os cones 
hermeticamente embalados em sua fóvea. Durante a noi- 
te, olhar diretamente para um objęto pouco iluminado e 
ineficaz, uma vez que os bastonetes - os receptores mais 
sensiveis a luz - estao ausentes na fóvea. Por essa razao, 
voce enxergara melhor uma estrela de baixa luminosidade 
focando um ponto ao lado dela. 


▼ Figura 50.22 Focalizando o olho dos mamiferos. 

Os musculos ciliares controlam a forma do cristalino, que desvia 
a luz e a focaliza na retina. Quanto mais espesso o cristalino, 
mais a luz se desvia. 


(a) Visao de perto (acomodaęao) 


Musculos ciliares se 
contraem, puxando a 
corioide em direęao ao 
cristalino. 


Os ligamentos 

suspensórios 

relaxam. 


O cristalino se torna mais 
espesso e arredondado, 
focalizando objetos mais 
próximos. 



(b) Visao de longe 

Musculos ciliares 
relaxam, e a corioide 
se afasta do cristalino. 

Os ligamentos 
suspensórios puxam 
o cristalino 


O cristalino se torna 
achatado, focalizando 
os objetos mais distantes 
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REVISAO DO CONCEITO 50.3 


1 . 
2 . 


3. 


4. 


Compare os órgaos fotodetectores de planarias e moscas. 
Como cada órgao se adapta ao estilo de vida do animal? 


Em urna condięao chamada presbiopia, as lentes dos olhos 
perdem a maior parte de sua elasticidade e mantem urna 
forma piana. Explique como essa condięao afeta a visao de 
urna pessoa. 


IsEUKl Nosso cerebro recebe mais potenciais de aęao 
quando nossos olhos sao expostos a luz, embora nossos 
fotorreceptores liberem mais neurotransmissor no escuro. 
Proponha urna explicaęao. 


Compare a funęao da retinal no olho 
com a do pigmento clorofila no fotossistema de urna planta 
(ver Conceito 10.2). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


(“delicioso” em japones) e provocado pelo aminoacido glu- 
tamato. Usado como realęador de sabor, o glutamato mo- 
nossódico (GMS) ocorre naturalmente em alimentos como 
carne e ąueijo envelhecido. Os irwestigadores identifica- 
ram as proteinas receptoras para todos esses cinco sabores. 

Durante decadas, muitos investigadores assumiram 
que urna celula gustativa pode ter mais do que um tipo 
de receptor. Urna ideia alternativa e a de que cada celula 
gustativa tenha um unico tipo de receptor, programando a 
celula para reconhecer apenas um dos cinco sabores. Qual 
hipótese e correta? Em 2005, cientistas da Universidade da 
Califórnia, em San Diego, utilizando um receptor clonado 
de sabor amargo reprogramaram geneticamente a gusta- 
ęao em camundongos (Figura 50.23). Com base nesses e 
em outros estudos, os pesquisadores concluiram que urna 


CONCEITO 50.4 


▼ Figura 50.23 


Pesquisa 


Como os marmferos detectam diferentes sabores? 


Os sentidos do paladar e do olfato 
dependem de um conjunto semelhante de 
receptores sensoriais 

Os animais usam seus sentidos quimicos para diversos 
propósitos, como encontrar parceiros, reconhecer territó- 
rios marcados e auxiliar a navegaęao durante a migraęao. 
Animais como formigas e abelhas que vivem em grandes 
grupos sociais dependem intensamente de “conversas” 
quimicas. Em todos os animais, os sentidos quimicos sao 
importantes para o comportamento alimentar. Por exem- 
plo, a hidra retrai seus tentaculos em direęao a sua boca 
quando detecta o composto glutationa, liberado da presa 
capturada pelos seus tentaculos. 

Ambas as percepęóes da gustaęao (paladar) e do ol¬ 
fato (cheiro) dependem de quimiorreceptores. No caso 
de animais terrestres, o sabor e a detecęao de produtos 
quimicos chamados saborizantes que estao presentes em 
urna soluęao, e o cheiro e a detecęao de odorantes que sao 
transportados pelo ar. Nos animais aquaticos nao existe a 
distinęao entre o gosto e cheiro. 

Em insetos, os receptores de sabor estao localizados 
dentro de pelos sensoriais localizados nas patas e nas partes 
bucais, onde eles sao utilizados para a seleęao de alimentos. 
O pelo gustatório contem urna serie de quimiorreceptores, 
cada um especialmente sensivel a urna classe determinada 
de saborizante, como aęucar ou sal. Insetos tambem sao 
capazes de sentir odores no ar usando pelos olfatórios, ge- 
ralmente localizados nas antenas (ver Figura 50.6). O pro- 
duto quimico DEET (N, AAdietil-meta-toluamida), vendido 
como “repelente” de insetos, nos protege contra as picadas 
bloqueando o receptor olfatório nos mosquitos que detec¬ 
ta o cheiro humano. 


Paladar em marmferos 

Os seres humanos e outros marmferos percebem cinco 
sabores: doce, azedo, salgado, amargo e urnami. Urnami 


Experimento Para investigar a base da percepęao gustativa dos 
mamfferos, os pesquisadores utilizaram uma substancia qufmica 
chamada fenil-p-D-glucopiranosfdeo (FBDG). Os humanos con- 
sideram o gosto do FBDG extremamente amargo. No entanto, 
camundongos nao aparentam possuir um receptor para FBDG. 
Camundongos evitam beber agua contendo outros saborizantes 
amargos, mas nao mostram aversao a agua que contem FBDG. Uti¬ 
lizando uma estrategia de clonagem molecular, Mueller gerou ca¬ 
mundongos que expressavam o receptor FBDG humano em celulas 
que normalmente expressavam um receptor para doce ou amargo. 
Foram dadas duas opęóes de escolha para os camundongos, uma 
preenchida com agua e a outra com agua contendo FBDG com di¬ 
ferentes concentraęóes. Em seguida, os pesquisadores observaram 
se os camundongos tiveram atraęao ou aversao a FBDG. 
Resultado 
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• Expressao do 
receptor FBDG em 
celulas para sabor 
doce 

• Ausencia do gene 
do receptor de 
FBDG 

• Expressao do 
receptor FBDG em 
celulas para sabor 
amargo 


Concentraęao de FBDG (mM/C/C); escala log 


Consumo relativo = (Ingestao de liquidos da garrafa contendo 
FBDG / ingestao total de liqufdo) x 100% 

Conclusao Os pesquisadores descobriram que a presenęa de 
um receptor de sabor amargo doce em celulas para sabor doce 
e suficiente para atrair os comundongos para um sabor amar¬ 
go. Eles concluiram que o cerebro de mamiferos deve, portanto, 
perceber o sabor doce ou amargo apenas com base em quais 
neurónios sensoriais sao ativados. 


Fonte: K. L. Mueller et al., The receptors and coding logie for bitter taste, 
Naturę 434:225-229 (2005). 

] Supondo que, em vez do receptor FBDG, os pesquisa- 
dores utilizassem um receptor espedfico para um adoęarite que os 
humanos percebam, mas os camundongos ignoram. Como seriam 
os resultados deste experimento? 
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unica celula gustativa expressa apenas um tipo de receptor 
e detecta saborizantes para apenas um dos cinco sabores. 

As celulas receptoras para o paladar em mamiferos 
sao celulas epiteliais modificadas organizadas em botóes 
gustatórios, localizados em diversas regióes da lingua e 
da boca (Figura 50.24). A maioria dos botóes gustatórios 
da lingua esta associada a projeęóes denominadas papilas. 
Qualquer regiao da lingua com papilas gustatórios pode 
detectar qualquer um dos cinco tipos de gosto. (Por conse- 
guinte, o “mapa de sabor” frequentemente representado na 
lingua esta incorreto.) 

A sensaęao dos sabores doce, urnami e amargos de- 
pende de um receptor acoplado a proteina G, ou GPCR 
(ver Figura 11.7). Em humanos, existem mais de trinta re- 
ceptores diferentes para o sabor amargo, e cada receptor 
e capaz de reconhecer varios saborizantes amargos. Por 
outro lado, os seres humanos possuem um tipo de receptor 



Lingua 


(a) A lingua. Pequenas estruturas proeminentes chamados de 
papilas cobrem a superffcie da lingua. A secęao transversal 
ampliada mostra as paredes laterais de um papila revestida 
com botóes gustatórios. 



Legenda: 

H Doce H Amargo 
Salgado Urnami 
Azedo 

(b) Um botao gustatório. Os botóes gustatórios em todas as 
regióes da lingua contem celulas com receptores sensoriais 
especfficos para cada um dos cinco tipos de sabor. 

© Pearson Education, Inc. 

▲ Figura 50.24 Receptores gustatórios humanos. 


doce e um tipo de receptor de urnami, cada qual formado a 
partir de um par diferente de proteinas GPCR. Outras pro- 
teinas GPCR sao cruciais para o sentido do olfato, como 
discutiremos em breve. 

O receptor para saborizantes azedo pertence a fami¬ 
lia TRP (do ingles, transient reptor potential , que significa 
potencial receptor transitório) e e semelhante ao receptor 
de capsaicina e outras proteinas termorreceptoras. Nos 
botóes gustatórios, as proteinas TRP do receptor de sa¬ 
bor azedo estao agrupadas dentro de um canal iónico na 
membrana plasmatica da celula de sabor. A ligaęao de urna 
substancia acida ou outra substancia de sabor azedo ao re¬ 
ceptor desencadeia urna alteraęao do canal iónico. Ocorre 
a despolarizaęao, ativando um neurónio sensorial. 

O receptor para o sabor salgado e um canal de sódio. 
De modo nao surpreendente, ele detecta especificamente 
sais de sódio, como o NaCl que usamos na cozinha e aro- 
matizantes. 

0 olfato em humanos 

No olfato, ao contrario da gustaęao, as celulas sensoriais sao 
os neurónios. Celulas receptoras olfativas estao alinhadas 
na poręao superior da cavidade nasal e enviam impulsos ao 
longo dos seus axónios para o bulbo olfatório do cerebro 
(Figura 50.25). As extremidades receptoras das celulas 
contem cilios que se estendem dentro da mucosa revestin- 
do a cavidade nasal. Quando um odorante se difunde para 
essa regiao, liga-se a urna proteina especifica de GPCR cha- 
mada de receptor odorante (RO) na membrana plasmatica 
dos cilios olfatórios. Esses eventos desencadeiam a transdu- 
ęao de sinal que leva a produęao de AMP cielico. Em celulas 
olfatórias, o AMP cielico abre na membrana plasmatica os 
canais que sao permeaveis ao Na + e ao Ca 2+ . O fluxo desses 
ions para dentro da celula receptora leva a despolarizaęao 
da membrana, gerando potenciais de aęao. 

Os humanos podem distinguir milhares de odores 
diferentes, cada qual determinado por um odorante es- 
truturalmente distinto. Esse nivel de diferenciaęao senso¬ 
rial exige a atuaęao de diferentes tipos de RO. Em 1991, 
Richard Axel e Linda Buck, trabalhando em suas pesquisas 
na Universidade de Columbia, descobriram urna familia de 
mais de 1.000 genes de RO - cerca de 3% de todos os genes 
humanos. Cada celula receptora olfatória parece expressar 
apenas um gene para RO. Celulas seletivas para diferentes 
odorantes sao intercaladas na cavidade nasal. As celulas 
que expressam o mesmo gene para RO transmitem um 
potencial de aęao para a mesma regiao do bulbo olfatório. 
Em 2004, Axel e Buck dividiram o Premio Nobel por seus 
estudos sobre a familia de genes e receptores envolvidos 
no olfato. 

Após a detecęao de odorantes, informaęóes a partir 
dos receptores olfatórios sao coletadas e integradas. Es¬ 
tudos geneticos em camundongos, vermes e moscas mos- 
tram que sinais do sistema nervoso regulam esse processo, 
identificando a posięao relativa dos odores, acima ou abai- 
xo. Por isso, os animais conseguem detectar a localizaęao 
de fontes alimentares, mesmo se a concentraęao de um 
odorante-chave for particularmente baixa ou alta. 
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Bulbo olfatório 

Lamina cibriforme 

Celula epitelial 

Cel u la receptora 
olfativa 

Cflios 


Odorantes 


Quimiorreceptores 
para diferentes 
odorantes 


Membrana 

plasmatica 


Odorantes 


▲ Figura 50.25 Olfato em seres humanos. Moleculas odorizantes ligam-se a proteinas quimiorreceptoras 
especificas na membrana plasmatica das celulas receptoras olfativas, desencadeando potenciais de aęao. Cada 
celula receptora olfativa tern apenas urn tipo de quimiorreceptor. Conforme mostrado, as celulas que expressam 
diferentes quimiorreceptores detectam diferentes odorantes. 


] Se voce pulverizar um "purificador de ar" em um quarto mofado, voce estaria afetando a detecęao, 
a transmissao ou a percepęao dos odorantes responsaveis pelo cheiro de mofo? 


Estudos em modelos animais tambem revelam que 
misturas complexas de substancias odorantes nao sao pro- 
cessadas como a soma simples de cada informaęao. Em vez 
disso, o cerebro integra as informaęóes olfatórias de dife¬ 
rentes receptores em urna unica sensaęao. Essas sensaęóes 
contribuem com a percepęao do ambiente atual e com a 
memória de eventos e emoęóes. 

Embora os receptores e as rotas neuronais para o pala- 
dar e o olfato sejam independentes, ocorre a interaęao dos 
dois sentidos. Na verdade, muito da complexa experiencia 
de sentir um sabor ąuando se come para os humanos se 
deve ao nosso sentido de olfato. Se o sistema olfatório e 
bloąueado, como acontece ąuando voce esta resfriado, a 
percepęao do sabor e nitidamente reduzida. 


REVISA0 DO CONCEITO 50.4 


1 . 


2 . 


3. 


Explique por que algumas celulas receptoras de paladar 
e celulas receptoras olfativas utilizam todos os receptores 
acoplados a proteina G, embora apenas as celulas recepto¬ 
ras olfativas produzam potenciais de aęao. 


Rotas envolvendo as proteinas G proporcionam uma opor- 
tunidade para o aumento da intensidade do sinal durante 
a transduęao de sinal, mudanęa denominada amplificaęao. 
Como isso pode ser benefico para o olfato? 


Se voce descobrisse uma mutaęao em camundon- 
gos que inibisse a capacidade de percepęao para sabor doce, 
amargo e urnami, mas nao dos sabores azedo ou salgado, 
qual a sua previsao sobre onde essas mutaęóes atuariam nas 
rotas de sinalizaęao utilizadas por esses receptores? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 50.5 

A interaęao fisica dos filamentos proteicos e 
necessaria para a funęao muscular 

Ao discutir mecanismos sensoriais, vimos alguns exem- 
plos de como os estimulos sensoriais no sistema nervoso 
resultam em comportamentos especificos: o forragea- 
mento guiado pelo toąue de uma toupeira-nariz-de-es- 
trela, o nado de cabeęa para baixo de um lagostim com 
a manipulaęao dos estatocistos e o movimento das pla- 
narias para longe da luz. Por tras dessas diferentes for- 
mas de comportamento existe um comportamento fun- 
damental comum: alimentaęao, nado e rastejo exigem a 
atividade muscular em resposta ao estimulo do sistema 
nervoso motor. 

A contraęao da celula muscular depende da interaęao 
entre as estruturas de proteinas, chamadas de filamentos 
finos e grossos. O principal componente dos filamentos 
finos e a proteina globular actina. Nos filamentos finos, 
duas fibras de actina polimerizada estao enroladas uma em 
torno da outra; estruturas semelhantes de actina chama¬ 
das de microfilamentos tern funęao de motilidade celular. 
Os filamentos grossos sao arranjos ordenados de mole¬ 
culas de miosina. A contraęao muscular e o produto do 
movimento do filamento motorizado pela energia ąuimi- 
ca; a extensao muscular ocorre apenas passivamente. Para 
entender como os filamentos contribuem para a contraęao 
muscular, comeęaremos analisando a musculatura esąue- 
letica dos yertebrados. 
































1120 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


Musculatura esqueletica dos vertebrados 

O musculo esąueletico dos vertebrados, responsavel pe- 
los movimentos dos ossos e do corpo, tem uma hierarąuia 
de unidades cada vez menores (Figura 50.26). No interior 
do musculo esąueletico tipico se encontra um feixe de 
longas fibras em paralelo ao longo do comprimento do 
musculo. Cada fibra e uma unica celula com multiplos 
nucleos (cada nucleo e derivado da fusao de varias celulas 
embrionarias, formando a celula do musculo). Dentro de 
uma celula muscular se encontra um feixe longitudinais de 
miofibrilas, as ąuais contem os filamentos finos e grossos. 

As miofibrilas nas fibras musculares sao constituidas 
por secęóes repetidas denominadas sarcómeros, que sao as 
unidades contrateis basicas do musculo esąueletico. As bor- 


Musculo 
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▲ Figura 50.26 A estrutura do musculo esąueletico. 


das do sarcómero sao alinhadas em miofibrilas adjacentes, 
formando um padrao de bandas claras e escuras (estriamen- 
tos) visiveis no microscópio óptico. Por essa razao, o mus¬ 
culo esąueletico tambem e chamado de musculo estriado . 
Os filamentos finos estao unidos as linhas Z, enąuanto fi¬ 
lamentos grossos sao ancorados nas linhas M no centro do 
sarcómero (ver Figura 50.26). Na miofibrila em descanso 
(relaxada), os filamentos finos e grossos estao parcialmente 
sobrepostos. Perto da extremidade do sarcómero, existem 
apenas filamentos finos, ao passo que a zona do centro con¬ 
tem apenas filamentos grossos. Esse arranjo e a chave para a 
contraęao do sarcómero e, portanto, de todos os musculos. 

0 modelo de filamento deslizante 
da contraęao muscular 

A contraęao encurta o musculo, mas os filamentos que 
provocam a contraęao permanecem com igual compri¬ 
mento. Para explicar esse paradoxo aparente, enfocare- 
mos primeiro um unico sarcómero. Conforme mostra a 
Figura 50.27, os filamentos deslizam uns sobre os outros, 
de modo muito parecido com os segmentos de uma hastę 
de telescópio. De acordo com o bem aceito modelo de fila¬ 
mento deslizante, os filamentos finos e grossos se ajustam 
uns aos outros, alimentados por moleculas de miosina. 

A Figura 50.28 ilustra os ciclos de mudanęas na mole- 
cula de miosina que formam a base para o deslizamento lon- 
gitudinal dos filamentos grossos e finos. Cada molecula de 
miosina possui uma regiao de “cauda” alongada e uma regiao 
de “cabeęa” globular. A cauda se adere as caudas de outras 
moleculas de miosina, que une o filamento grosso. A cabeęa, 
que se estende para o lado, pode se ligar ao ATP. A hidróli- 
se do ATP ligado converte a miosina em uma forma de alta 
energia capaz de se ligar a actina, formando uma ponte cru- 
zada. A cabeęa da miosina, em seguida, retorna a sua forma 
de baixa energia, tracionando o filamento fino para o centro 
do sarcómero. Quando uma nova molecula de ATP se liga a 
cabeęa da miosina, a ponte cruzada e ąuebrada. 

A contraęao muscular exige ciclos repetidos de liga- 
ęao e liberaęao. Em cada ciclo, a cabeęa da miosina livre, a 
partir da ponte, cliva um ATP recem-ligado e liga-se nova- 
mente a actina. Uma vez que o filamento fino moveu-se em 
direęao ao centro do sarcómero no ciclo anterior, a cabe¬ 
ęa da miosina agora se conecta a um novo local de ligaęao 
mais distante ao longo do filamento fino. Um filamento 
grosso contem cerca de 350 cabeęas, cada qual formando 
cerca de cinco pontes cruzadas por segundo, conduzindo 
os filamentos finos e grossos uns sobre os outros. 

Em repouso, a maioria das fibras musculares contem 
apenas o ATP suficiente para algumas contraęóes. A ener¬ 
gia para contraęóes repetitivas reąuer dois outros com- 
postos de armazenamento: creatina fosfato e glicogenio. 
A reaęao de transferencia de um grupo fosfato da creatina 
para o ADP formando ATP adicional e catalisada por uma 
enzima. Desse modo, em repouso, o fornecimento de crea¬ 
tina fosfato e suficiente para manter as contraęóes durante 
aproximadamente 15 segundos. Estoąues de ATP tambem 
sao repostos ąuando o glicogenio e catabolizado em glico- 
se. Durante a atiyidade muscular leve ou moderada, essa 
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► Figura 50.27 O 
modelo de filamen- 
tos deslizantes da 
contraęao muscular. 

Os desenhos a es- 
querda mostram que 
os comprimentos dos 
filamentos (miosina) 
grossos (roxo) e (actina) 
finos (cor de laranja) 
permanecem iguais 
quando uma fibra mus¬ 
cular se contrai. 


Musculo 

relaxado 


Musculo em 
contraęao 


-Sarcómero - 


Z M Z 



PI 1=1 

- 1 I 


0.5 um 



Musculo totalmente 
contraido 


Sarcómero_j 

contraido 




Filamentos grossos 


Filamentos finos 



0 Iniciando aqui, a cabeęa da miosina 
esta ligada ao ATP e esta no estado 
de configuraęao de baixa energia. 


Filamento fino 


0 A ligaęao de uma nova 
molecula de ATP libera a 
cabeęa de miosina da actina, 
e um novo ciclo inicia-se. 



Filamento fino move-se em 
direęao ao centro do sarcómero. 





Q Ao liberar ADP e fosfato inorganico 

(®j), a miosina retorna a sua configuraęao de 
baixa energia, deslizando o filamento fino. 



Ligaęao cruzada 


Q A cabeęa de miosina liga-se a actina, 
formando a ligaęao cruzada. 


▲ Figura 50.28 Interaęóes de miosina e actina envolvidas na contraęao da fibra 
muscular. 


1 Quando o ATP liga-se, o que evita que os filamentos deslizem de volta a posięao od¬ 
ginał deles? 
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glicose e metabolizada por respiraęao aeróbia. Esse proces- 
so metabólico altamente eficiente produz energia suficien- 
te para sustentar contraęóes por quase uma hora. Durante 
a atividade muscular intensa, o oxigenio torna-se limita- 
do, e o ATP e formado pela fermentaęao de acido lactico 
(ver Capitulo 9). Essa rota anaeróbia, embora muito rapi- 
da, gera muito menos ATP por molecula de glicose e pode 
manter contraęao apenas por cerca de 1 minuto. 

0 papel do calcio e das protemas reguladoras 

Os ions calcio (Ca 2+ ) e as protemas ligadas a actina desem- 
penham papeis cruciais na contraęao muscular e no rela- 
xamento. A tropomiosina, uma proteina reguladora, e o 
complexo troponina, um conjunto de protemas regulado¬ 
ras adicionais, estao ligados aos feixos de actina dos fila- 
mentos finos. Em uma fibra muscular em repouso, a tropo¬ 
miosina cobre os sitios de ligaęao ao longo filamento fino 
da miosina, prevenindo a interaęao da actina e da miosina 
(Figura 50.29a). Quando o Ca 2+ se acumula no citosol, ele 
se liga ao complexo troponina, levando a tropomiosina li- 
gada ao longo das cadeias de actina a mudar de posięao, 
expondo os locais de ligaęao da miosina no filamento fino 
(Figura 50.29b). Assim, ąuando a concentraęao de Ca 2+ 
se eleva no citosol, os filamentos finos e grossos deslizam 
uns sobre os outros, e as fibras musculares se contraem. 
Quando a concentraęao de Ca 2+ diminui, os sitios de liga¬ 
ęao ficam cobertos e a contraęao cessa. 

Os neurónios motores causam contraęao muscular, 
desencadeando a liberaęao de Ca 2+ no citosol das celulas 
musculares com as quais formam sinapses. Essa regulaęao 
da concentraęao de Ca 2+ e um processo de varias etapas 
envolvendo uma rede de membranas e compartimentos no 
interior da celula do musculo. Ao ler as descrięóes a seguir, 
consulte a visao geral e o diagrama na Figura 50.30. 

Tropomiosina Sitios de ligaęao do Ca 2+ 



(a) Sitios de ligaęao da miosina blogueados 



O Q Q Q 

Sitio de , r Q 

ligaęao da miosina 



(b) Sitios de ligaęao da miosina expostos 


A Figura 50.29 O papel das protemas reguladoras e do cal¬ 
cio na contraęao da fibra muscular. Cada filamento fino consiste 
em duas cadeias de actina, duas moleculas longas de tropomiosina, 
e multiplas cópias do complexo troponina. 


A chegada de um potencial de aęao no terminal si- 
naptico de um neurónio motor provoca a liberaęao do 
neurotransmissor acetilcolina. A ligaęao aos receptores 
de acetilcolina na fibra muscular leva a uma despolariza- 
ęao, disparando um potencial de aęao. No interior da fibra 
muscular, o potencial de aęao se difunde profundamente 
para o interior, seguindo invaginaęóes da membrana plas- 
matica chamadas de tubulos transversos (T). Estes fazem 
um estreito contato com o reticulo sarcoplasmatico (RS), 
um reticulo endoplasmatico especializado. A medida que 
se propaga ao longo dos tubulos T, o potencial de aęao 
desencadeia mudanęas no RS, abrindo os canais de Ca 2+ . 
Os ions calcio armazenados no interior do RS fluem pelos 
canais abertos para o citosol e ligam-se ao complexo tropo¬ 
nina, iniciando a contraęao das fibras musculares. 

Quando o estimulo do neurónio motor cessa, os fila¬ 
mentos deslizam de volta a sua posięao inicial. O relaxa- 
mento tern inicio quando as protemas de transporte do SR 
bombeiam o Ca 2+ para o citosol. Quando a concentraęao 
de Ca 2+ no citosol cai para um nivel baixo, as protemas 
reguladoras ligadas ao filamento fino se deslocam para a 
sua posięao inicial, bloqueando, novamente, os sitios de 
ligaęao da miosina. Ao mesmo tempo, a concentraęao de 
Ca 2+ bombeada a partir do citosol se acumula no RS, forne- 
cendo os estoques necessarios para responder ao próximo 
potencial de aęao. 

Uma serie de doenęas causa paralisia por interferir na 
estimulaęao das fibras musculares esqueleticas pelos neu¬ 
rónios motores. Na esclerose lateral amiotrófica (ELA), 
ocorre a degeneraęao dos neurónios motores da medula 
espinal e do tronco cerebral, e as fibras dos musculos se 
atrofiam. A ELA e progressiva e geralmente fatal no prazo 
de cinco anos após os sintomas aparecerem. Na miastenia 
grave, uma pessoa produz anticorpos para os receptores de 
acetilcolina do musculo esqueletico. Conforme a doenęa 
progride e o numero de receptores diminui, a transmissao 
entre os neurónios motores e as fibras musculares decai. 
A miastenia grave pode ser controlada geralmente com 
medicamentos que inibem a acetilcolinesterase ou supri- 
mem o sistema imune. 

Controle nervoso da tensao muscular 

Considerando que a contraęao de uma unica fibra do mus¬ 
culo esqueletico e um breve espasmo, a contraęao de um 
musculo inteiro, como o biceps, e gradual; voce pode vo- 
luntariamente alterar o alcance e a foręa de sua contraęao. 

O sistema nervoso produz contraęóes graduais de 
musculos inteiros pela yariaęao: (1) do numero de fibras 
musculares que se contraem e (2) da taxa em que as fibras 
musculares sao estimuladas. Vamos considerar cada um 
desses mecanismos. 

Em yertebrados, cada neurónio motor ramificado 
pode formar sinapse com muitas fibras musculares, embo¬ 
ra cada fibra seja controlada por um unico neurónio mo¬ 
tor. Uma unidade motora consiste em um unico neurónio 
motor e em todas as fibras musculares que ele controla 
(Figura 50.31). Quando um neurónio motor produz um 
potencial de aęao, todas as fibras musculares na unidade 



T Figura 50.30 

a regulaęao da contraęao do musculo esgueletico 


Os eventos eletricos, ąuimicos e moleculares 
que regulam a contraęao do musculo 
esąueletico estao mostrados na visao 
seccionada de uma celula muscular e no 
diagrama aumentado ababco. Os potenciais 
de aęao (setas vermelhas) desencadeados 
pelo neurónio motor percorrem toda a fibra 
muscular e ao longo dos seus tubulos 
transversais (T), iniciando os movimentos 
de calcio (pontos verdes) que regulam a 
atiyidade muscular. 


Terminal 

sinaptico. 


Axónio do 
neurónio motor 


Tubulo T 

Retfculo 
sarcoplasmatico 
(RS) 

Miofibrina 


Membrana 
plasmatica da 
fibra muscular 



Mitocóndria 


Sarcómero 


Ca 2+ liberado do RS 



O A acetilcolina (ACh) liberada no terminal sinaptico dinfunde-se por toda a fenda 
sinaptica e liga-se as proteinas receptoras na membrana plasmatica da fibra 
muscular, desencadeando urn potencial de aęao na fibra muscular. 

Tubulo T Membrana plasmatica 


Retfculo 

sarcoplasmatico (RS) 


© O potencial de aęao e 
propagado ao longo da 
membrana plasmatica e 
passa pelos tubulos T. 


0 O potencial de aęao 
desencadeia a liberaęao 
de Ca 2+ do RS. 


!>OC 


0 O bloqueio dos sftios de ligaęao da miosina 
feito pela tropomiosina e restaurado; a 
contraęao termina, e as fibras musculares 
relaxam. 




D Pearson Education, Inc. 


@ Os ciclos de formaęao e quebra da ligaęao cruzada da 
miosina, somados a hidrólise de ATP, deslizam o 
filamento fino em direęao ao centro do sarcómero. 
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motora se contraem como um grupo. A foręa de contraęao 
resultante depende de ąuantas fibras musculares sao con- 
troladas pelo neurónio motor. Em todo o musculo, pode 
haver centenas de unidades motoras. 

A medida que mais neurónios motores que controlam 
o musculo sao ativados, processo chamado de recrutamen- 
to, a foręa (tensao) desenvolvida por um musculo aumenta 
progressivamente. Dependendo do numero de neurónios 
motores que seu cerebro recruta e do tamanho de suas 
unidades motoras, voce pode levantar um garfo ou algo 
muito mais pesado, como o seu livro de biologia. Alguns 
musculos, especialmente aqueles que sustentam o corpo e 
mantem a postura, estao quase sempre parcialmente con- 
traidos. Nesses musculos, o sistema nervoso pode alternar 
a ativaęao entre as unidades motoras, reduzindo o tempo 
em que qualquer conjunto de fibras e contraido. 

A contraęao prolongada pode resultar em fadiga mus- 
cular devido a depleęao de ATP e dissipaęao de gradien- 
tes iónicos necessarios para a sinalizaęao eletrica normal. 
Embora a acumulaęao de lactato tambem possa contribuir 
para a fadiga muscular, pesquisas recentes indicam um 
efeito benefico da funęao de lactato muscular. 

O controle da contraęao muscular pelo sistema nervo- 
so nao ocorre apenas pela ativaęao das unidades motoras, 
mas tambem pela yariaęao da taxa de estimulaęao das fi- 


Medula óssea Terminais sinapticos 



▲ Figura 50.31 Unidades motoras em um musculo esquele- 
tico dos vertebrados. Cada fibra muscular (celula) forma sinapses 
com apenas um neurónio motor, mas cada neurónio motor normal- 
mente faz sinapses com muitas fibras musculares. Um neurónio mo¬ 
tor e todas as fibras musculares que ele controla constituem urna 
unidade motora. 



potenciais de aęao em 

de aęao alta freguencia 


▲ Figura 50.32 Soma de contraęóes. Este grafico ilustra o 
modo como o numero de potenciais de aęao, durante um curto 
periodo de tempo, influencia a tensao desenvolvida em urna fibra 
muscular. 

] Como o sistema nervoso pode levar um musculo esqueletico a 
produzir a contraęao mais forte da qual ele e capaz? 

bras musculares. Um unico potencial de aęao produz urna 
contraęao que dura cerca de 100 milissegundos ou menos. 
Se um segundo potencial de aęao chegar antes do rela- 
xamento completo da fibra muscular, as duas contraęóes 
serao somadas, resultando em urna tensao ainda maior 
(Figura 50.32). Alem disso, o somatório ocorre como o 
aumento da taxa de estimulaęao. Quando a taxa se torna 
alta o suficiente a ponto de as fibras musculares nao conse- 
guirem relaxar totalmente entre os estimulos, os espasmos 
se unificam em urna suave e prolongada contraęao, cha- 
mada de tetano. (Note-se que tetano tambem e o nome de 
urna doenęa de descontrolada contraęao muscular causada 
por urna toxina bacteriana). 

Tipos de fibras musculares esqueleticas 

Ate agora discutimos as propriedades gerais da muscula- 
tura esqueletica dos vertebrados. Entretanto, existem di- 
versos tipos diferentes de fibras musculares esqueleticos, 
cada qual adaptada para exercer um tipo de funęao em 
particular. Normalmente classificamos esses tipos de fi¬ 
bras ou pela fonte de ATP utilizada para induzir a ativi- 
dade muscular, ou pela velocidade da contraęao muscular 
(Tabela 50.1). 

Fibras oxidativas e glicollticas As fibras que dependem 
principalmente de respiraęao aeróbia sao chamadas de fi¬ 
bras oxidativas. Essas fibras sao especializadas de forma a 
permitir a utilizaęao de reservas energeticas estaveis: pos- 
suem muitas mitocóndrias, bom suprimento sanguineo e 
grandę quantidade da proteina armazenadora de oxigenio, 
chamada mioglobina. A mioglobina, um pigmento ver- 
melho acastanhado, se liga ao oxigenio mais fortemente 
do que a hemoglobina, permitindo a extraęao do oxigenio 
da corrente sanguinea de maneira eficiente pelas fibras. 
Em contrapartida, as fibras glicollticas tern um maior dia- 
metro e menos mioglobina. Alem disso, as fibras glicoliti- 
cas utilizam a glicólise como sua principal fonte de ATP e 
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Tabela 50.1 

Tipos de fibras musculares esqueleticas ' 


Oxidaęao 

lenta 

Oxidaęao 

rapida 

Glicólise 

rapida 

Velocidade de 
contraęao 

Lenta 

Rapida 

Rapida 

Principal fonte 
de ATP 

Respiraęao 

aeróbia 

Respiraęao 

aeróbia 

Glicólise 

Taxa de fadiga 

Lenta 

Intermediaria 

Rapida 

Mitocóndria 

Muitas 

Muitas 

Poucas 

Conteudo de 
mioglobina 

Alto (fibras 
yermelhas) 

Alto (fibras 
yermelhas) 

Baixo (fibras 
bancas) 


fadigam mais facilmente do que as fibras oxidativas. Esses 
dois tipos de fibras sao facilmente evidentes nos musculos 
de aves e de peixes: a carne escura e feita de fibras oxidati- 
vas ricas em mioglobina, e a carne branca e composta por 
fibras glicoliticas. 

Fibras de contraęao rapida e lenta As fibras musculares 
podem variar na velocidade com que elas se contraem: as 
fibras de contraęao rapida desenvolvem uma tensao duas 
a tres vezes mais rapida do que as fibras de contraęao len¬ 
ta. As fibras rapidas permitem contraęóes breves, rapidas e 
fortes. Em comparaęao com uma fibra rapida, a fibra lenta 
possui menos reticulo sarcoplasmatico e bombeia o Ca 2+ 
mais lentamente. Uma vez que o Ca 2+ no citosol perma- 
nece mais tempo, uma contraęao muscular na fibra lenta 
dura cerca de cinco vezes mais do que em uma fibra rapida. 

A diferenęa na velocidade da contraęao entre as fibras 
de contraęao lenta e de contraęao rapida reflete, principal- 
mente, a taxa na qual as suas cabeęas de miosina hidro- 
lisam ATP. No entanto, nao ha uma relaęao exata entre a 
yelocidade de contraęao e fonte de ATP. Considerando que 
todas as fibras de contraęao lenta sao oxidativas, as fibras 
de contraęao rapida podem ser glicoliticas ou oxidativas. 

A maior parte da musculatura esqueletica humana 
contem fibras de contraęao rapida e de contraęao lenta, 
embora os musculos do olho e da mao sejam exclusiva- 
mente de contraęao rapida. Em um musculo que tern as 
duas fibras, rapidas e lentas, as proporęóes relativas de 
cada uma sao determinadas geneticamente. Entretanto, se 
esse musculo for utilizado repetidamente para atividades 
que exigem alta resistencia, algumas fibras glicoliticas ra¬ 
pidas podem se transformar em fibras rapidas oxidativas. 
Uma vez que as fibras rapidas oxidativas fadigam mais len¬ 
tamente se comparadas com as fibras rapidas glicoliticas, o 
musculo tera mais resistencia a fadiga. 

Alguns vertebrados possuem fibras musculares esque- 
leticas que se contraem em taxas muito mais rapidas do 
que qualquer musculo humano. Por exemplo, tanto o som 
do chocalho de uma cascavel quanto o arrulhar de uma 
pomba sao produzidos por musculos. Ainda mais rapidos 
sao os musculos ao redor da bexiga natatória cheia de gas 
do peixe-sapo macho (Figura 50.33). Na produęao de seu 
“apito de barco”, um chamado de acasalamento, o peixe 
pode contrair e relaxar esses musculos mais de 200 vezes 
por segundo! 



▲ Figura 50.33 Especializaęao dos musculos esqueleticos. 

O peixe-sapo macho (Opsanus tau) utiliza os musculos para produzir 
o seu som de acasalamento. 


Outros tipos de musculos 

Apesar de todos os musculos compartilharem o mesmo 
mecanismo fundamental de contraęao - filamentos de ac- 
tina e miosina que deslizam uns pelos outros -, ha muitos 
tipos diferentes de musculos. Os yertebrados, por exemplo, 
tern o musculo cardiaco e o musculo liso, alem do musculo 
esqueletico (ver Figura 40.5). 

O musculo cardiaco nos yertebrados e encontrado 
somente no coraęao. Como o musculo esqueletico, o mus¬ 
culo cardiaco e estriado. No entanto, as fibras musculares 
esqueleticas e cardiacas diferem em suas propriedades ele- 
tricas e de membrana. Considerando que as fibras mus¬ 
culares esqueleticas requerem um estimulo do neurónio 
motor para produzir potenciais de aęao, os canais iónicos 
na membrana plasmatica das celulas musculares cardiacas 
causam despolarizaęóes ritmicas que disparam potenciais 
de aęao sem o estimulo do sistema neryoso. Alem disso, 
esses potenciais de aęao duram ate 20 vezes mais do que as 
fibras do musculo esqueletico. 

As celulas musculares cardiacas adjacentes sao eletri- 
camente acopladas por regióes especializadas chamadas de 
discos intercalares. Esse acoplamento permite que o po- 
tencial de aęao gerado por celulas especializadas em uma 
certa regiao do coraęao se espalhe, fazendo todo o coraęao 
se contrair. Um longo periodo refratario previne a somaęao 
e o tetano. 

O musculo liso nos yertebrados e encontrado prin- 
cipalmente nas paredes de órgaos ocos, como os vasos 
sanguineos e órgaos do aparelho digestivo. As celulas 
musculares lisas nao apresentam estrias, porque os seus 
filamentos de actina e miosina nao estao organizados de 
forma regular ao longo do comprimento celular. Em vez 
disso, os filamentos grossos estao dispersos por todo o 
citoplasma, e os filamentos finos estao ligados a estrutu- 
ras denominadas corpos densos, alguns dos quais fixos a 
membrana plasmatica. Existe menos miosina do que nas 
fibras de musculos estriados, e a miosina nao esta associa- 
da com filamentos especificos de actina. Algumas celulas 
do musculo liso se contraem somente quando estimuladas 
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por neurónios do sistema nervoso autónomo. Outras es- 
tao eletricamente acopladas umas as outras e podem gerar 
potenciais de aęao, sem o estimulo de neurónios. O mus- 
culo liso contrai e relaxa mais lentamente do que o mus- 
culo estriado. 

Embora o Ca 2+ regule a contraęao do musculo liso, o 
mecanismo para a regulaęao e diferente em relaęao aos 
musculos esąueletico e cardiaco. As celulas musculares li- 
sas nao possuem o complexo troponina nem tubulos T, e 
seu reticulo sarcoplasmatico nao e bem desenvolvido. Du- 
rante um potencial de aęao, o Ca 2+ entra no citosol princi- 
palmente atraves da membrana plasmatica. Os ions calcio 
promovem a contraęao ligando-se a proteina calmodulina, 
que ativa urna enzima que fosforila a cabeęa da miosina, 
permitindo a atividade de ponte cruzada. 

Os invertebrados possuem celulas musculares se- 
melhantes as celulas dos musculos esqueletico e liso dos 
yertebrados, e nos artrópodes os musculos esqueleticos 
sao muito parecidos aos dos yertebrados. No entanto, 
como os musculos relacionados ao voo de insetos sao 
capazes de contraęóes independentes e ritmicas, dessa 
forma as asas de alguns insetos podem bater mais rapi- 
do do que a conduęao dos potenciais de aęao ao sistema 
neryoso central. 

Outra adaptaęao evolutiva interessante foi descoberta 
nos musculos que mantem a concha dos moluscos fecha- 
da. Os filamentos grossos nesses musculos contem urna 
proteina chamada paramiosina, que permite que os mus¬ 
culos permaneęam contraidos por um longo periodo de 
ate um mes, com baixa taxa de consumo de energia. 


REVISAO DE CONCEITO 50.5 


1 . 

2 . 

3. 


Compare o papel do Ca 2+ na contraęao de urna fibra do mus- 
culo esgueletico e de uma celula do musculo liso. 


Por que e provavel que os musculos de um animal 
que morreu recentemente estejam rfgidos? 


Como e a atividade da tropomiosina 
e da troponina na contraęao muscular comparada com a 
atividade de um inibidor competitivo na aęao da enzima? 
(ver Figura 8.18b). 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 50.6 

Sistemas esqueleticos transformam a 
contraęao muscular em locomoęao 

Conyerter a contraęao muscular em movimento necessita 
de um esqueleto - uma estrutura rigida a qual os musculos 
possam se fixar. Um animal muda o seu formato ou a sua 
localizaęao pela contraęao dos musculos que se conectam 
a duas partes do seu esqueleto. Muitas vezes, os musculos 
estao ancorados ao osso indiretamente, por meio do tecido 
conectivo formado em um tendao. 

Como os musculos exercem foręa apenas durante a 
contraęao, mover uma parte do corpo para tras e para fren- 



Legenda I Musculo extensor Musculo flexor 

▲ Figura 50.34 A interaęao dos musculos e do esqueleto 
no movimento. O movimento de vaivem de uma parte do corpo 
geralmente e realizado por musculos antagonistas. Esta disposięao 
funciona tanto em esqueletos internos, como em mamiferos, quan- 
to em esgueletos externos, como em insetos. 


te normalmente requer dois musculos ligados a mesma 
seęao do esqueleto. Podemos obseryar essa disposięao de 
musculos na poręao superior de um braęo humano ou na 
pata de um gafanhoto (Figura 50.34). Embora tenhamos 
denominado esses musculos de um par de antagonistas, a 
sua funęao e realmente cooperativa, coordenada pelo siste¬ 
ma neryoso. Por exemplo, quando voce estende o braęo, os 
neurónios motores acionam a contraęao do seu musculo 
triceps enquanto a ausencia de estimulo neuronal permite 
que seu biceps relaxe. 

Cruciais para o movimento, os esqueletos dos animais 
tambem funcionam como suporte e proteęao. A maioria 
dos animais terrestres entraria em colapso se nao tivesse 
nenhum esqueleto para apoiar a sua massa. Ate mesmo 
um animal que vive na agua seria disforme, sem estrutura 
para manter sua forma. Em muitos animais, um esqueleto 
rigido tambem protege os tecidos moles. Por exemplo, o 
cranio em yertebrados protege o cerebro, e as costelas de 
yertebrados terrestres formam uma caixa em torno de co- 
raęao, pulmóes e outros órgaos internos. 

Tipos de sistemas esqueletico 

Embora tenhamos a tendencia a pensar no esqueleto ape¬ 
nas como um conjunto de ossos interligados, os esqueletos 
apresentam diferentes formas. Estruturas de suporte endu- 
recidas podem ser externas (como nos exoesqueletos), in- 
ternas (como nos endoesqueletos) ou ate mesmo ausentes 
(como nos esqueletos hidrostaticos). 
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Esqueleto hidrostatico 

Um esąueleto hidrostatico consiste em um liąuido man- 
tido sob pressao no compartimento corporal fechado. Esse 
e o principal tipo de esąueleto na maioria dos cnidarios, 
platelmintos, nematoides e anelideos (ver Capitulo 33). 
Esses animais controlam forma e movimento usando mus- 
culos para alterar o formato de compartimentos repletos 
de fluido. Entre os cnidarios, por exemplo, uma hidra alon- 
ga seu corpo fechando a boca e utilizando celulas contra- 
teis em sua parede corporal para constringir a sua cavidade 
gastrovascular central. Dado que a agua mantem o seu vo- 
lume sob pressao, a cavidade e foręada a se alongar ąuando 
o seu diametro diminui. 

Os vermes realizam a locomoęao em uma variedade 
de formas. Em planarias e outros platelmintos, o movi- 
mento resulta principalmente da foręa localizada, exercida 
pelos musculos, na parede do corpo contra o fluido inters- 
ticial. Em nematódeos (vermes cilindricos), os musculos 
longitudinais se contraem em torno da cavidade corporal 
preenchida por fluido, movendo o animal para frente em 
movimentos ondulatórios chamados de ondulaęóes. Em 
minhocas e muitos outros anelideos, musculos circulares 
e longitudinais atuam em conjunto para alterar a forma de 
segmentos individuais preenchidas por fluido, que sao di- 
yididos por septos. Essas mudanęas de forma ocasionam 
o peristaltismo, um movimento produzido por ondas rit- 
micas de contraęóes musculares que passam de frente para 
tras (Figura 50.35). 

Esąueletos hidrostaticos sao bem adaptados para a vida 
em ambientes aąuaticos. Em terra, eles fornecem suporte 
para o animal rastejar, escavar e amortecer órgaos internos 
contra choąues. No entanto, um esąueleto hidrostatico nao 
e capaz de suportar atividades terrestres que exijam que o 
animal se eleve do chao, como caminhar e correr. 

Exoesqueletos 

A concha que voce encontra em uma praia uma vez ser- 
viu de exoesqueleto, um revestimento duro depositado na 
superficie de um animal. As conchas de ostras e da maio¬ 
ria dos outros moluscos sao feitas de carbonato de calcio 
secretado pelo manto, uma extensao da parede do corpo 
(ver Figura 33.15). Moluscos e outros bivalves fecham sua 
concha articulada utilizando os musculos ligados ao in¬ 
terior desse exoesqueleto. Conforme o animal cresce, sua 
concha se estende em direęao a borda exterior. 

Insetos e outros artrópodes possuem um exoesqueleto 
articulado chamado de cuticula , uma carapaęa secretada 
pela epiderme. Cerca de 30 a 50% da cuticula do artrópo- 
de consistem em quitina, um polissacarideo semelhante a 
celulose (ver Figura 5.8). As fibrilas de ąuitina estao embu- 
tidas em uma matriz proteica, formando um materiał com- 
posto que combina foręa e flexibilidade. A cuticula pode 
ser endurecida com compostos organicos e em alguns ca- 
sos com sais de calcio. Nas partes do corpo que necessitam 
de flexibilidade, como articulaęóes das patas, nao ocorre 
o endurecimento da cuticula. Os musculos sao ligados a 
botóes e placas da cuticula que se estendem para o interior 
do corpo. Para cada periodo de crescimento, um artrópode 


Q No momento desenhado, os segmentos do corpo da extremidade 
frontal da minhoca e logo em frente a sua extremidade traseira 
estao pequenos e espessos (musculos longitudinais contrafdos; 
musculos circulares relaxados) e estao ancorados ao chao por 
cerdas. Os outros segmentos estao finos e elongados (musculos 
circulares contrafdos; musculos longitudinais relaxados). 


Extremidade frontal 

Q A cabeęa moveu-se para frente porque os musculos circulares 
nos segmentos da cabeęa contrafram-se. Os segmentos atras da 
cabeęa e do traseiro agora estao espessos e ancorados, assim 
evitam que a minhoca rasteje para tras. 


©Os segmentos da cabeęa estao finos novamente e ancorados 
em suas novas posięóes. Os segmentos do traseiro largaram o 
chao e foram puxados para frente. 

A Figura 50.35 Rastejo por movimentos peristalticos. 

A contraęao dos musculos longitudinais engrossa e encurta a mi¬ 
nhoca; a contraęao dos musculos circulares constringe e alonga a 
minhoca. 

se desfaz do antigo exoesqueleto (muda ou ecdise), produ- 
zindo um novo e maior. 

Endoesqueletos 

Animais como as esponjas ate os mamiferos tern um es¬ 
ąueleto interno endurecido, ou endosąueleto, inserido 
dentro de seus tecidos moles. Nas esponjas, o endoesąue- 
leto e composto por estruturas em forma de rigida agulha 
de materiał inorganico ou fibras produzidas por proteinas. 
Os corpos dos eąuinodermos sao reforęados por ossicu- 
los, placas duras compostas de cristais de carbonato de 
magnesio e carbonato de calcio. Enąuanto os ossfculos de 
ourięos- do-mar estao fortemente unidos, nos ossiculos de 
estrelas-do-mar essa uniao e mais fraca, permitindo que 
uma estrela-do-mar modifiąue a forma de seus braęos. 

Os cordados tern um endosąueleto constituido 
de cartilagem, osso ou a combinaęao desses materiais 
(ver Figura 40.5). O esąueleto de mamiferos contem mais 
de 200 ossos, alguns fundidos e outros ligados as articu¬ 
laęóes pelos ligamentos, permitindo a liberdade de mo- 
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yimento (Figuras 50.36 e 50.37). As celulas chamadas 
osteoblastos secretam a matriz óssea e, assim, mantem a 
reparaęao óssea (ver Figura 40.5). Os osteoclastos possuem 
urna funęao oposta, reabsorvendo componentes ósseos na 
remodelaęao do esąueleto. 

O quao espesso um endoesąueleto necessita ser? Po- 
demos comeęar a responder a essa pergunta, aplicando 
ideias da engenharia civil. O peso de um edificio aumenta 
em relaęao ao cubo das suas dimensóes. No entanto, a for- 
ęa de um apoio depende da sua area em secęao transver- 
sal, que aumenta em relaęao ao quadrado do seu diametro. 
Assim, podemos prever que, se ampliarmos um camun- 
dongo para o tamanho de um elefante, as patas do camun- 
dongo gigante seriam muito finas para suportar o seu peso. 
De fato, animais de grandę porte tern proporęóes corporais 
muito diferentes daquelas dos de pequeno porte. 

Aplicando a analogia do edificio, podemos predizer 
que o tamanho dos ossos da pata deve ser diretamente pro- 
porcional a tensao imposta pelo peso corporal do animal. 



A Figura 50.36 Ossos e articulaęóes do esqueleto humano. 


No entanto, os corpos dos animais sao complexos e nao 
rigidos. Para suportar o peso do corpo, verifica-se que a 
postura do corpo - a posięao das patas em relaęao ao cor¬ 
po - e mais importante do que o tamanho da pata, pelo 
menos em mamiferos e aves. Alem do mais, musculos e 
tendóes, os quais mantem as patas de grandes mamiferos 
relativamente estreitas e posicionadas sob o corpo, efetiva- 
mente suportarao a maior parte da carga. 

Tipos de locomoęao 

O movimento e urna caracteristica marcante dos animais. 
Mesmo os animais sesseis a urna superficie movem suas 
partes do corpo: as esponjas usam flagelos que se movi- 
mentam para gerar correntes de agua que atraem e aprisio- 
nam pequenas particulas de alimento, e os cnidarios ses- 


T Figura 50.37 Tipos de articulaęao 












































▲ Figura 50.38 Locomoęao energeticamente eficiente em solo firmę. Os mem- 
bros da familia do canguru percorrem distancias principalmente por meio de saltos com as 
grandes patas traseiras. A energia cinetica armazenada momentaneamente nos tendóes 
após cada salto fornece um impulso para o próximo salto. Na verdade, um grandę canguru 
saltando a 30 km/h nao utiliza mais energia por minuto do que aquele que salta a 6 km/h. 
A grandę cauda ajuda a eguilibrar o canguru guando ele pula, bem como ao sentar-se. 


seis possuem tentaculos que capturam 
as presas (ver Capitulo 33). No entanto, 
a maioria dos animais e móvel e passa 
uma parcela consideravel de seu tempo 
e energia ativamente a procura de co- 
mida, fugindo de ameaęas e buscando 
parceiros. Essas atividades envolvem a 
locomoęao - atividade de deslocamen- 
to de um lugar para outro. O atrito e a 
gravidade tendem a manter os animais 
em um estagio estacionario e, portanto, 
oposto a locomoęao. Para se mover, um 
animal deve gastar energia para superar 
essas duas foręas. Como yeremos a se- 
guir, a ąuantidade de energia necessaria 
para se opor ao atrito ou a gravidade e muitas vezes redu- 
zida para um animal com o corpo adaptado ao movimento 
em determinado ambiente. 

Locomoęao terrestre 

Na terra, um animal que anda, corre, pula ou rasteja deve 
ser capaz de se sustentar e se mover contra a gravidade, 
mas o ar apresenta uma resistencia relativamente baixa, 
pelo menos em yelocidades moderadas. Quando um ani¬ 
mal terrestre anda, corre ou pula, seus musculos das per- 
nas gastam energia tanto para o propulsionar quanto para 
o manter sem cair. A cada passo, os musculos da perna do 
animal devem superar a inercia pela aceleraęao da perna 
antes parada. Para mover-se sobre a terra, musculos po- 
derosos e fortes de apoio esqueletico sao, portanto, mais 
importantes do que uma forma aerodinamica. 

As diversas adaptaęóes para migraęao em terra vem 
evoluindo em varios yertebrados. Por exemplo, os cangurus 
tern grandes e poderosos musculos nas pernas, adequados a 
locomoęao por meio de saltos (Figura 50.38). Ao aterrissar 
após cada salto, o canguru armazena momentaneamente 
energia nos tendóes das pernas. Quanto mais distante o ani¬ 
mal salta, mais energia seus tendóes armazenam. Analoga 
a energia armazenada em uma mola comprimida, a ener¬ 
gia armazenada nos tendóes esta dispomvel para o próxi- 
mo salto e reduz a quantidade total de energia que o animal 
deve gastar no percurso. As pernas de um inseto, cao ou ser 
humano tambem conseryam certa quantidade de energia 
durante a caminhada ou corrida, embora uma parcela con- 
sideravelmente menor do que as de um canguru. 

Manter o equilibrio e outro pre-requisito para cami- 
nhadas, corridas ou saltos. A cauda grandę de um canguru 
ajuda a equilibrar seu corpo durante os saltos e tambem 
forma um tripe estavel com as patas traseiras, quando o 
animal se senta ou se move lentamente. O mesmo princi- 
pio ilustra o andar de gatos, cachorros ou cavalos que man¬ 
tem tres patas no solo. Animais bipedes, como humanos 
e aves, mantem parte de ao menos um pe no chao ao se 
locomover. Quando um animal corre, todos os quatro pes 
(ou dois em bipedes) podem estar fora da terra por pouco 
tempo, mas em yelocidades de corrida, o momento (impul¬ 
so) e mais importante do que o contato da pata com o chao 
para manter o corpo ereto. 


Rastejar impóe uma situaęao bem diferente. Pelo fato 
de a maior parte do corpo estar em contato com o solo, 
um animal rastejante deve exercer um esforęo considera- 
vel para superar o atrito. Como voce ja deve ter lido, as 
minhocas rastejam por meio de movimentos peristalticos. 
Em contrapartida, muitas cobras rastejam ondulando o 
corpo lateralmente. Auxiliado por grandes escamas mó- 
veis na regiao inferior, o corpo de uma cobra se empurra 
contra o solo, impulsionando o animal a frente. Algumas 
cobras, como jiboias e pitons, arrastam-se adiante impul- 
sionadas por musculos que elevam as escamas abdominais, 
afastando-as do solo, inclinam as escamas a frente e depois 
as empurram para tras contra o chao. 

Nataęao 

Ja que a maioria dos animais e capaz de flutar razoavel- 
mente na agua, superar a gravidade e um problema me¬ 
nor para animais que nadam do que para as especies que 
se movem na terra ou no ar. Por outro lado, a agua e um 
meio muito mais denso e mais yiscoso do que o ar, e as- 
sim o arrasto (atrito) e um grandę problema para animais 
aquaticos. Uma forma lisa e fusiforme (forma de torpedo) 
e uma adaptaęao comum em animais aquaticos yelozes 
(ver Figura 40.2). 

A maioria dos filos animais inclui especies que nadam, 
mas a nataęao ocorre de diversas maneiras. Muitos insetos 
e yertebrados de quatro patas usam as pernas como remos 
para empurrar a agua. Lulas, yieiras e alguns cnidarios uti- 
lizam a propulsao a jato, pegando a agua e a empurrando 
para fora em jatos. Os tubaróes e peixes ósseos nadam mo- 
vendo seu corpo e cauda lateralmente, enquanto as baleias 
e os golfinhos se movimentam ondulando seu corpo e cau¬ 
da yerticalmente. 

Voo 

O voo ativo (ao contrario de planar para baixo a partir de 
uma arvore) tern evoluido em apenas alguns grupos de 
animais: insetos, repteis (incluindo aves) e, entre os ma- 
miferos, os morcegos. Um grupo de repteis yoadores, os 
pterossauros, foi extinto ha milhóes de anos, deixando as 
aves e os morcegos como os unicos yertebrados yoado¬ 
res. A gravidade representa um grandę problema para um 
animal yoador, porque suas asas devem desenvolver uma 
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Quais sao os custos de energia da locomoęao? Na decada 
de 1960, o fisiologista animal Knut Schmidt-Nielsen, da Universida- 
de de Duke, questionou se principios gerais regulavam os custos de 
energia de diferentes formas de locomoęao entre as diversas espe- 
cies de animais. Para responder a essa pergunta, ele se baseou em 
seus próprios experimentos e de outros pesquisadores. Neste exerci- 
cio, voce ira analisar os resultados combinados destes estudos e ava- 
liar a justificativa para traęar os dados experimentais em urn grafico 
com escalas logaritmicas. 

Como os experimentos foram realizados. Os pesquisa- 
dores mediram a taxa de consumo de oxigenio ou a produęao de 
dióxido de carbono em animais que corriam em esteiras, nadavam 
em condutos de agua ou voavam em tuneis de vento. Por exemplo, 
urn tubo conectado a urna mascara de plastico recolhia os gases 
exalados por urn periquito durante o voo (ver foto no canto superior 
direito). A partir dessas medidas, Schmidt-Nielsen calculou a quan- 
tidade de energia que cada animal utilizava para transportar deter- 
minada quantidade de massa corporal em determinada distancia 
(calorias/kg • metro). 

Os dados dos experimentos. Schmidt-Nielsen plotou o custo 
de voar e nadar em relaęao a massa corporal em urn unico grafico 
em escalas logaritmicas (log) para os eixos. Entao, ele desenhou urn 
grafico de reta de melhor ajuste atraves dos pontos de dados para 
cada forma de locomoęao. (No grafico abaixo, os pontos dos dados 
individuais nao sao mostrados.) 



Interprete os dados 

1. As massas corporais dos animais utilizados nestas experien- 
cias variaram de cerca de 0,001 g a 1.000.000 g, e as res- 
pectivas taxas de utilizaęao de energia variaram de cerca de 
0,1 cal/kg • m a 100 cal/kg • m. Se voce traęasse esses dados 
em urn grafico linear em vez de em escalas log, como voce de- 
senharia os eixos de modo que todos os dados fossem visiveis? 
Qual e a vantagem de usar escalas de registro para plotar os 
dados com grandę intervalo de valores? (Ver informaęóes adi- 
cionais sobre os graficos na Revisao de Habilidades Cientfficas 
no Apendice F.) 

2 . Com base no grafico, quanto maior e o custo da energia de 
voo de urn animal que pesa 10' 3 g comparado a urn animal que 
pesa 1 g? Para qualquer forma de locomoęao, qual se locomo- 
ve de forma mais eficiente, urn animal maior ou menor? 

3 . As inclinaęóes da linha para voo e nataęao sao muito seme- 
Ihantes. Com base na sua resposta a pergunta 2, se o custo 
de energia de urn animal de 2 g e de 1,2 cal/kg • m, qual e o 
custo de energia estimada para o nado de animais de 2 kg? 

4 . Considerando os animais com massa corporal de cerca de 100 
g, classifique as tres formas de locomoęao partindo do maior 
custo energetico para o menor custo energetico. Com base em 
seu própria experiencia, voce esperava esses resultados? O que 
poderia explicar o custo energetico para a corrida comparado 
com a de voar ou nadar? 

5 . Schmidt-Nielsen calculou o custo de nadar em urn pato-real e 
descobriu que ele era quase 20 vezes maior do que o custo de 
nadar de urn salmao da mesma massa corporal. O que poderia 
explicar essa eficiencia de nado no salmao? 

Dados a partir de: K. Schmidt-Nielsen, Locomotion: Energy cost of 
swimming, flying, and running, Science 177:222-228 (1972). Reprinted 
with permission from AAAS. 


sustentaęao suficiente para superar a foręa descendente da 
gravidade. A chave para o voo e a forma da asa. Todas as 
asas atuam como estruturas de aerofólios - estruturas que 
alteram as correntes de ar de maneira a ajudar os animais 
ou avióes a permanecerem no ar. Quanto ao corpo em que 
as asas sao inseridas, urna forma fusiforme ajuda a reduzir 
o arrasto do ar como o faz na agua. 

Os animais voadores sao relativamente leves, com 
massas corporais variando de menos de um grama para al- 
guns insetos ate cerca de 20 kg para as maiores aves voado- 
ras. Muitos animais voadores tern adaptaęóes estruturais 
que contribuem para a baixa massa corporal. As aves, por 
exemplo, nao exibem bexiga urinaria ou dentes e tern ossos 
relativamente grandes com regióes ocas cheias de ar que 
aj udam a diminuir o peso do passaro (ver Capitulo 34). 

Cada urna dessas maneiras de locomoęao - voar, cor- 
rer e nadar - impóe diferentes demandas energeticas nos 


animais. No Exerckio de Habilidades Cientfficas, voce 
pode interpretar um grafico que compara os custos de 
energia relativos dessas tres formas de locomoęao. 


REVISAO DO CONCEITO 50.6 


1 . 

2 . 

3. 


De que forma o septo e uma caracteristica importante para o 
esgueleto da minhoca? 


Compare a nataęao e o voo em relaęao aos problemas que 
apresentam e as adaptaęóes que permitem a superaęao 
desses problemas pelos animais. 


Ao usar os braęos para abaixar-se em uma cadei- 
ra, voce dobra seus braęos sem o uso de seu biceps. Expli- 
que como isso e possfvel. (Dica: pense na gravidade como 
uma foręa antagónica.) 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 










Revisao do capftulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 50.1 

Receptores sensoriais fazem a transduęao da energia 
do estimulo e transmitem sinais para o sistema 
nervoso central (p. 1102-1106) 

• A detecęao de um estimulo precede a transduęao sensorial, a mu- 
danęa no potencial da membrana de um receptor sensorial em 
resposta a um estimulo. O potencial receptor resultante controla 
a transmissao de potenciais de aęao para o SNC, onde a informa- 
ęao sensorial e integrada para gerar a percepęao. A freąuencia de 
potenciais de aęao em um axónio e o numero de axónios ativados 
determinam a foręa do estimulo. A identidade do axónio transpor- 
tando o sinal codifica a natureza ou a ąualidade dos estimulos. 

• Os mecanorreceptores respondem a estimulos como pressao, 
tato, alongamento, movimento e som. Os ąuimiorreceptores de- 
tectam a concentraęao total de solutos ou moleculas especificas. 
Os receptores eletromagneticos detectam diferentes formas de 
radiaęao eletromagnetica. Os termorreceptores sinalizam as tem- 
peraturas da superficie e do interior do corpo. A dor e detectada 
por um grupo de nociceptores que respondem ao excesso de calor, 
pressao ou a classes especificas de produtos ąuimicos. 

] Para simplificar a classificaęao de receptores sensoriais, para isso tal- 
vez faęa sentido eliminar nociceptores como urna classe distinta? 

CONCEITO 50.2 

Os mecanorreceptores responsaveis pela audięao e 
pelo equilibrio detectam o movimento de liquidos ou a 
sedimentaęao de particulas (p. 1106-1100) 

• A maioria dos invertebrados sente sua orientaęao em relaęao a gra- 
vidade por meio de estatocistos. Celulas ciliadas especializadas 
formam a base para audięao e eąuilibrio em mamiferos e para de¬ 
tecęao de movimento da agua em peixes e anfibios aąuaticos. Nos 
mamiferos, a membrana timpanica (timpano) transmite ondas so- 
noras para ossos da orelha media, que transmitem ondas pela jane- 
la oval para o fluido em espiral da cóclea na orelha interna. Ondas 
de pressao em fluidos vibram a membrana basilar, despolarizando 
as celulas ciliadas e desencadeando potenciais de aęao que trafe- 
gam pelo nervo auditivo ate o cerebro. Receptores da orelha interna 
possuem funęao de balanęo e equilibrio. 

] Como o tom e o volume da musica sao codificados em sinais para 
o cerebro ? 

CONCEITO 50.3 

Os diversos receptores visuais de animais dependem 
da luz absorvida pelos pigmentos (p. 1111 -1117) 

• Invertebrados possuem urna variedade de fotodetectores, incluindo 
ocelos simples sensiveis a luz, olhos compostos para formaęao de 
imagem, e os olhos de lente unica. No olho de vertebrado, urna uni- 
ca lente e utilizada para focar luz sobre fotorreceptores na retina. 
Ambos os cones e os bastonetes contem um pigmento, retinal, 
ligado a urna proteina (opsina). Absoręao de luz na retina desen- 
cadeia urna rota de transduęao de sinal que hiperpolariza os fotor¬ 
receptores, levando-os a liberar menos neurotransmissor. Sinapses 
transmitem informaęao a partir de fotorreceptores de celulas que 
integram informaęóes e transmitem ao cerebro ao longo dos axó- 
nios que formam o nervo óptico. 

] Como o processamento das informaęóes sensoriais enviadas ao cere¬ 
bro de vertebrados na visao e diferente daquele da audięao ou do olfato? 


CONCEITO 50.4 

Os sentidos do paladar e do olfato dependem de 
um conjunto semelhante de receptores sensoriais 
(p. 1117-1119) 

• Paladar (gustaęao) e cheiro (olfato) dependem de estimulaęao dos 
quimiorreceptores por pequenas moleculas dissolvidas. Nos seres 
humanos, as celulas sensoriais no paladar expressam um tipo de 
receptor especifico para urna das cinco percepęóes do gosto: doce, 
azedo, salgado, amargo e urnami (provocada pelo glutamato). Ce¬ 
lulas receptoras olfativas preenchem a parte superior da cavidade 
nasal. Mais de 1000 genes codificam proteinas de membrana que se 
ligam a determinadas classes de odorantes, e cada receptor celular 
parece expressar apenas um desses genes. 

] Por que o gosto dos alimentos parece sem graęa quando voce tern 
um resfriado ? 

CONCEITO 50.5 

A interaęao fisica dos filamentos proteicos e 
necessaria para a funęao muscular (p. 1119 - 1126) 

• As celulas musculares (fibras) do musculo esqueletico de vertebra- 
dos contem miofibrilas compostas por filamentos finos (principal- 
mente) de actina e filamentos grossos de miosina. Esses filamentos 
sao organizados em unidades repetidas chamadas de sarcómeros. 
Cabeęas de miosina, energizadas pela hidrólise de ATP, ligam-se 
aos filamentos finos, formam pontes cruzadas e depois liberam o 
ATP para ligar-se novamente. A medida que esse ciclo se repete, os 
filamentos grossos e finos deslizam uns sobre os outros, encurtan- 
do o sarcómero e contraindo a fibra muscular. 

^-Sarcómero-►! 


Musculo 

relaxado 



_Contraęao_grosso 

do sarcómero 1 


• Os neurónios motores liberam acetilcolina, provocando poten¬ 
ciais de aęao nas fibras musculares que estimulam a liberaęao 
de Ca 2+ do reticulo sarcoplasmatico. Quando o Ca 2+ se liga ao 
complexo troponina, a tropomiosina se movimenta, expondo 
os sitios de ligaęao da miosina na actina e, assim, iniciando a 
formaęao da ponte cruzada. A unidade motora consiste em um 
neurónio motor e nas fibras musculares que ele controla. A con¬ 
traęao resulta de um potencial de aęao. Fibras musculares esque- 
leticas sao de contraęao lenta ou de contraęao rapida e oxidativas 
ou glicoliticas. 

• O musculo cardiaco, encontrado no coraęao, e constituido por 
celulas estriadas eletricamente conectadas por discos intercalares 
que geram potenciais de aęao, sem estimulos de neurónios. Nos 
musculos lisos, as contraęóes sao iniciadas pelos musculos ou pela 
estimulaęao dos neurónios no sistema nervoso autónomo. 

] Quais sao as duas principais funęóes da hidrólise de ATP na atividade 
muscular esgueletica? 


































1132 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


CONCEITO 50.6 

Sistemas esqueleticos transformam a contraęao 
muscular em locomoęao (p. 1126-1130) 

• Os musculos esąueleticos, muitas vezes em pares antagónicos, se 
contraem e se esticam contra o esąueleto. Esąueletos podem ser 
hidrostaticos e mantidos pela pressao de um fluido, como em ver- 
mes; em exoesqueletos endurecidos, como nos insetos; ou sob a 
forma de endoesąueletos, como em vertebrados. 

• Cada forma de locomoęao - nado, movimento terrestre ou voo - 
apresenta um desafio particular. Por exemplo, os nadadores preci- 
sam superar o atrito, mas, comparados aos animais terrestres e aos 
que voam, nao enfrentam o desafio da gravidade. 

1 Explique como a ancoragem microscópica e macroscópica de fila- 
mentos musculares permite dobrar o cotovelo. 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Qual dos seguintes receptores sensoriais esta incorretamente as- 
sociado a categoria? 

a. Celula ciliada - mecanorreceptor. 

b. Fuso muscular - mecanorreceptor. 

c. Receptor gustatório - ąuimiorreceptor. 

d. Receptor olfatório - receptor eletromagnetico. 

2. A orelha media converte: 

a. ondas de pressao de ar em ondas de pressao de liąuidos. 

b. ondas de pressao de ar em impulsos nervosos. 

c. ondas de pressao de liąuido em impulsos nervosos. 

d. ondas de pressao em movimentos das celulas ciliadas. 

3. Durante a contraęao de urna fibra muscular esąueletica de verte- 
brados, os ions calcio: 

a. ąuebram as pontes cruzadas, atuando como cofatores na 
hidrólise de ATP. 

b. ligam-se com troponina, alterando a sua forma, de modo 
que os sitios de ligaęao de miosina na actina sao expostos. 

c. transmitem potenciais de aęao do neurónio motor para a 
fibra muscular. 

d. espalham potenciais de aęao pelos tubulos T. 

I\MVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. Que distinęao sensorial nao e codificada por urna diferenęa de 
identidade neural? 

a. Branco e yermelho. 

b. Vermelho e verde. 

c. Alto e fraco. 

d. Salgada e doce. 

5. A transduęao de ondas sonoras em potenciais de aęao ocorre: 

a. no interior da membrana tectória quando sao estimuladas 
pelas celulas ciliadas. 

b. quando as celulas ciliadas sao flexionadas contra a membra¬ 
na tectória, despolarizando e liberando neurotransmissores 
que estimulam os neurónios sensoriais. 

c. a medida que a membrana basilar vibra com frequencias 
diferentes, em resposta ao volume de sons variandos. 

d. dentro da orelha media, com as yibraęóes amplificadas pelo 
martelo, bigorna e estribo. 

I\MVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

6. Embora alguns tubaróes fechem os olhos antes do ataque, suas 
mordidas acertam o alvo. Os pesquisadores obseryaram que os 


tubaróes frequentemente orientam as mordidas a objetos me- 
talicos e que podem encontrar baterias enterradas sob a areia. 
Essa evidencia sugere que os tubaróes rastream a posięao de suas 
presas durante fraęóes de segundos antes que eles a mordam, da 
mesma forma que: 

a. urna cascavel encontra um rato em sua toca. 

b. um inseto evita ser pisado. 

c. urna toupeira-nariz-de-estrela encontra seu alimento em 
tuneis. 

d. um ornitorrinco localiza sua presa em um rio lamacento. 


7. EUiaHi Com base nas informaęóes contidas no texto, pre- 
encha o grafico seguinte. Use urna linha para bastonetes e outra 
linha para cones. 


-90° -45° 0° V 45° 90° 

Disco 

Fóvea óptico 

Posięao ao longo da retina (em graus em relaęao a fóvea) 


8 . 


9. 


10 . 


11 . 



CONEXAO EVOLUTIVA 

Em geral, a locomoęao terrestre exige mais energia do que a 
locomoęao na agua. Ao integrar o que voce aprendeu sobre a 
forma e a funęao dos animais na Unidade 7, discuta algumas das 
adaptaęóes evolutivas de mamiferos que sustentam os requisitos 
de alta energia para mover-se em terra. 

QUESTIONAMENTO CIENTIFICO 

Embora os musculos esqueleticos geralmente fadiguem de for¬ 
ma bastante rapida, os musculos da concha do molusco tern 
urna proteina chamada paramiosina que lhes permite sustentar 
a contraęao por ate um mes. A partir do seu conhecimento do 
mecanismo celular de contraęao, proponha urna hipótese para 
explicar como a paramiosina poderia funcionar. Como voce tes- 
taria sua hipótese experimentalmente? 

ESCREVA SOBRE UM TEMA: ORGANIZAęAO 
Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), descreva pelo menos 
tres maneiras em que a estrutura da lente do olho humano e bem 
adaptada a sua funęao na yisao. 


O cao bloodhound, apto a seguir urna trilha de cheiro ate mesmo 
com poucos dias de idade, comparado a seres humanos possui 
ate mil vezes o numero de celulas receptoras olfatórias. Como 
essa diferenęa contribui para a capacidade de rastreamento des- 
ses caes? Que diferenęas na organizaęao do cerebro voce espera- 
ria comparando um bloodhound e um ser humano? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITOS-CH AVE 

Leves estimulos sensoriais 
podem desencadear com- 
portamentos simples e com- 
plexos 

A aprendizagem estabelece 
ligaęóes especificas entre ex- 
periencia e comportamento 

A seleęao para a sobre- 
vivencia e para o sucesso 
reprodutivo dos individuos 
pode explicar diversos com- 
portamentos 

51.4 Analises geneticas e o con- 
ceito de valor adaptativo 
inclusivo fornecem a base 
para estudar a evoluęao do 
comportamento 
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▲ Figura 51.1 O que leva um caranguejo-violinista 
macho a acenar sua garra gigante? 


0 como e o porque da atividade animal 

A o contrario da maioria dos animais, os caranguejos-violinistas machos 
(genero Uca) sao extremamente assimetricos: uma garra cresce em pro- 
poręóes gigantes, mais da metade da massa do corpo inteiro (Figura 51.1). 
O nome vioUnista vem do comportamento do caranguejo ąuando ele se ali¬ 
menta de uma alga dos lodaęais em que vive: a menor das garras desloca-se 
para frente e a partir da boca em frente da garra alargada. Em outros momen- 
tos, o macho acena sua garra grandę no ar. O que desencadeia esse comporta¬ 
mento? Qual o propósito disso? 

O aceno da garra dos caranguejos-yiolinistas machos tern duas funęóes. 
Brandir a garra, que pode ser usada como arma, ajuda o caranguejo a espantar 
outros machos vagando perto de sua toca. O aceno vigoroso da garra tambem 
o auxilia a atrair femeas, que vagam pela colónia do caranguejo a procura de 
um parceiro. Após o caranguejo-violinista macho seduzir uma femea para a 
sua toca, ele a sela com barro ou areia para a preparaęao do acasalamento. 

O comportamento animal, seja ele solitario ou social, fixo ou variavel, 
baseia-se em sistemas e processos fisiológicos. Um comportamento indi- 
vidual e uma aęao exercida por musculos sob controle do sistema neryoso. 
Exemplos incluem um animal usar seus musculos da garganta para produ- 
zir um som, liberar um perfume para marcar seu território ou simplesmente 
acenar com a garra. O comportamento e essencial para adquirir nutrientes 
e encontrar um parceiro para reproduęao sexuada. O comportamento tam¬ 
bem contribui para a homeostase, como quando abelhas se amontoam para 
manterem-se aquecidas (ver Conceito 40.3). Em resumo, toda a fisiologia do 
animal contribui para o comportamento, e o comportamento influencia toda 
a fisiologia. 
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Por ser essencial para a sobrevivencia e para a repro- 
duęao, o comportamento e objęto substancial para a sele¬ 
ęao natural ao longo do tempo. Esse processo evolutivo de 
seleęao tambem afeta a anatomia, pois o reconhecimento 
e a comunicaęao que fundamentam muitos comportamen- 
tos dependem da forma e aparencia corporal. Assim, a gar- 
ra alargada do caranguejo-yiolinista macho e urna adap- 
taęao que permite mostrar o essencial ao reconhecimento 
por outro membro da especie. De maneira semelhante, o 
posicionamento dos olhos no pedunculo sustentado bem 
acima da cabeęa do caranguejo lhe permite avistar intru- 
sos a longa distancia. Neste capitulo, examinaremos como 
o comportamento e controlado, como se desenvolve du- 
rante a vida do animal e como e influenciado pelos genes 
e pelo ambiente. Tambem exploraremos as maneiras nas 
quais o comportamento evolui ao longo de muitas gera- 
ęóes. Mudando o nosso foco do funcionamento interno 
de um animal para suas interaęóes com o mundo exterior, 
definiremos o cenario para explorar a ecologia, o tema da 
Unidade Oito. 

CONCEITO 51 . 1 

Leves estimulos sensoriais podem 
desencadear comportamentos simples e 
complexos 

Que abordagem os biólogos usam para determinar como 
os comportamentos surgem e para quais funęóes eles ser- 
vem? O cientista holandes Niko Tinbergen, um pioneiro 
no estudo do comportamento animal, sugeriu que, para 
entender qualquer comportamento, e necessario respon- 
der a quatro questóes, que podem ser resumidas assim: 

1. Qual estimulo provoca o comportamento, e qual me- 
canismo fisiológico controla a resposta? 

2. Como a experiencia do animal durante o crescimento 
e desenvolvimento influencia a resposta? 

3. Como o comportamento ajuda a sobrevivencia e re- 
produęao? 

4. Qual e a historia evolutiva do comportamento? 

As primeiras duas questóes de Tinbergen envolvem as 
causas proximais : “como” um comportamento ocorre ou e 
modificado. As duas ultimas questóes envolvem as causas 
distais : “por que” um comportamento ocorre no contexto 
da seleęao natural. Assim, qualquer comportamento tern 
causa proximal e causa distal. 

Os estudos sobre causa proximal realizados por 
Tinbergen e outros dois pesquisadores mais recentemente 
- Karl von Frisch e Konrad Lorenz - deram aos tres cien- 
tistas o Premio Nobel, em 1973. Consideraremos esses ex- 
perimentos na parte inicial do capitulo. O conceito de cau¬ 
sa distal e central ao comportamento ecológico, o estudo 
das bases ecológicas e evolutivas para o comportamento 
animal. Exploraremos essa area brilhante da pesquisa bio- 
lógica moderna no restante do capitulo. 


Padróes fixos de aęóes 

Na resposta a primeira questao de Tinbergen, a natureza 
do estimulo que desencadeia o comportamento, come- 
ęaremos com as respostas comportamentais ao estimulo 
bem-definido, iniciando com um exemplo dos próprios ex- 
perimentos de Tinbergen. 

Como parte da sua pesquisa, Tinbergen manteve aqua- 
rios contendo peixes esgana-gata (Gasterosteus aculeatus ). 
O peixe esgana-gata macho, que tern barriga vermelha, 
ataca outros machos que invadem seu território de desova. 
Tinbergen notou que o peixe esgana-gata macho tambem 
apresentava comportamento agressivo quando avistavam 
um caminhao yermelho passando nas imediaęóes do aqua- 
rio. Inspirado por essa obseryaęao, ele realizou experimen- 
tos mostrando que a cor yermelha de um intruso e causa 
proximal do comportamento de ataque. Um peixe esgana- 
-gata nao atacara um peixe que nao tenha coloraęao yerme¬ 
lha (obserye que a femea nunca tern a barriga yermelha), 
mas atacara mesmo modelos irreais se eles contiverem 
areas yermelhas (Figura 51.2). 



(a) Um peixe esgana-gata macho ataca outro peixe esgana-gata macho 
que invade o seu território de desova. A barriga vermelha do macho 
intruso (a esquerda) age como o estimulo sinal que libera o 
comportamento agressivo. 


j. 



(b) 0 modelo realista acima, sem a parte interior vermelha, nao produz 
resposta agressiva em machos do peixe esgana-gata. Os outros 
modelos, com partes inferiores vermelhas, produzem urna forte 
resposta. 

▲ Figura 51.2 Estimulo sinal em um classico padrao de 
aęao definida. 

J Sugira uma explicaęao de por que esse comportamento evoluiu 
(sua causa distal)? 
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A resposta territorial do esgana-gata macho e um 
exemplo de padrao fixo de aęao, uma seąuencia de atos 
nao aprendidos ligados diretamente a um simples estimu- 
lo. Os padróes de atividade definida sao essencialmente 
imutaveis e, uma vez iniciados, normalmente sao reali- 
zados ate o firn. O gatilho para o comportamento e uma 
causa externa chamada de estimulo sinal, como um objęto 
yermelho que induz ao comportamento agressivo do peixe 
esgana-gata macho. 

Migraęao 

O estimulo ambiental nao apenas desencadeia compor¬ 
tamentos, mas tambem fornece pistas que o animal usa 
para realizar aqueles comportamentos. Por exemplo, 
uma grandę variedade de passaros, peixes e outros ani- 
mais usa as pistas ambientais para guiar a migraęao - 
uma mudanęa regular e de longa distancia na localizaęao 
(Figura 51.3). No curso da migraęao, muitos animais 
passam por ambientes que nunca encontraram antes. 
Como, entao, encontram seu caminho nessas condięóes 
estranhas? 

Alguns animais migratórios norteiam-se pela posięao 
relativa do sol, mesmo que a posięao relativa do sol a Ter¬ 
ra mude ao longo do dia. Os animais podem ajustar essas 
mudanęas por meio do ritmo circadiano , um mecanismo 
interno que mantem o ritmo ou ciclo de atividade 24 horas 
(ver Capitulo 49.2). Por exemplo, os experimentos mos- 
traram que os passaros migratórios orientam-se diferen- 
temente em relaęao ao sol em momentos distintos do dia. 
Os animais noturnos podem, ao contrario, usar a Estrela 
Polar, que tern uma posięao constante no ceu noturno. 

Apesar do sol e das estrelas fornecerem pistas uteis 
para a navegaęao, essas marcas podem ser obscuras pe- 
las nuvens. Como os animais migratórios enfrentam esse 
problema? Um experimento simples com pombos-cor- 
reio fornece uma resposta. Em um dia nublado, colocar 
um ima pequeno na cabeęa de um pombo-correio nao 
deixa que ele retorne com eficiencia para o seu local de 


origem. Os pesquisadores concluiram que os pombos 
orientam a sua posięao em relaęao ao campo magnetico 
da Terra e podem, assim, navegar sem pistas solares e 
celestes. 

O modo como o animal percebe o campo magnetico 
da Terra permanece um tópico de pesquisa. Sabe-se que 
a cabeęa de passaros (e peixes) migratórios contem peda- 
ęos de magnetita, um ferro magnetico minerał. Tambem 
existem evidencias que as celulas no tronco cerebral do 
pombo codificam informaęóes sobre o campo magneti¬ 
co, como direęao, intensidade e polaridade. A pesquisa 
continua por receptores magneticos, que parecem estar 
localizados nos passaros nos olhos, bico e, talvez, na ore- 
lha interna. 

Ritmos comportamentais 

Apesar de o ritmo circadiano exercer um pequeno, po¬ 
rem importante papel na navegaęao de algumas especies 
migratórias, ele exerce um papel primordial nas ativida- 
des diarias de todos os animais. Conforme discutido nos 
Capitulos 40 e 49, o relógio e responsavel pelo ritmo circa¬ 
diano, um ciclo diario de descanso e atividade. O relógio e 
normalmente sincronizado com os ciclos de claro e escu- 
ro do ambiente, mas pode manter as atividades ritmadas 
mesmo sob condięóes ambientais constantes, como duran- 
te a hibernaęao. 

Alguns comportamentos, como a migraęao e a re- 
produęao, refletem o ritmo biológico com um ciclo, ou 
periodo, mais longo que o ritmo circadiano. Os ritmos 
comportamentais ligados ao ciclo anual das estaęóes sao 
chamados de ritmos circanuais. Apesar de a migraęao e a 
reproduęao correlacionarem-se com a disponibilidade da 
comida, esses comportamentos nao sao uma resposta dire- 
ta as mudanęas na ingestao de comida. Ao contrario, os rit¬ 
mos circanuais, como o ritmo circadiano, sao influencia- 
dos pelos periodos de luz e escuridao diarios do ambiente. 
Por exemplo, estudos com muitas especies de passaros tern 
mostrado que um ambiente artificial com periodos de luz 
prolongados pode induzir um comportamento migratório 
fora de epoca. 

Nem todos os ritmos biológicos sao ligados aos ciclos 
de claro e escuro do ambiente. Considere, por um mo- 
mento, o caranguejo-yiolinista mostrado 
na Figura 51.1. O comportamento de cor- 
te do macho de acenar a garra esta liga- 
do ao periodo das luas nova e cheia. Por 
que? Os caranguejos-yiolinistas (tambem 
chamados de caranguejos “chama-mare”) 
comeęam suas vidas como plancton, esta- 
belecidos em lodaęais após muitos estagios 
laryais. Pelo cortejo na epoca da lua nova 
ou cheia, o caranguejo liga sua reprodu¬ 
ęao aos periodos de maior movimento da 
marę. A marę dispersa as larvas para as 
aguas mais profundas, onde elas comple- 
tam seu desenvolvimento inicial em segu- 
ranęa relativa antes de retornarem para as 
planicies de marę. 


T Figura 51.3 Migraęao. Os rebanhos de gnu migram longas 
distancias duas vezes por ano, mudando suas areas de alimentaęao 
de acordo com as estaęóes de seca e chuvosa. 
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Sinais animais e comunicaęao 

O aceno da garra pelo caranguejo-yiolinista durante o 
comportamento de cortejo e um exemplo de animal (o ca- 
ranguejo macho) gerando o estimulo que guia o comporta¬ 
mento de outro animal (o caranguejo femea). A transmis- 
sao do estimulo de um organismo para outro e chamado de 
sinal. A transmissao e a recepęao de sinais entre animais 
constituem a comunicaęao, que geralmente exerce um pa- 
pel na causa proximal do comportamento. 

Formas da comunicaęao animal 

Vamos considerar o comportamento de cortejo da mosca- 
-das-frutas, Drosophila melanogaster , como introduęao as 
quatro maneiras de comunicaęao animal: visual, quimica, 
tatil e auditiva. 

O cortejo da mosca-das-frutas constitui urna cadeia 
estimulo-resposta , em que a resposta a cada estimu¬ 
lo e o estimulo em si para o próximo comportamento 
(Figura 51.4). No primeiro passo, um macho detecta 
urna femea em seu campo de visao e orienta seu cor- 
po em direęao a ela. Para confirmar que ela pertence a 
mesma especie, ele usa o sistema olfatório para detectar 
componentes quimicos que ela libera no ar. Em seguida, 
o macho se aproxima e toca a femea com a pata diantei- 
ra. Esse toque, ou comunicaęao tatil, alerta a femea so- 
bre a presenęa do macho. No terceiro estagio do cortejo, 
o macho estende e vibra urna de suas asas, produzindo 
um som de cortejo. Essa comunicaęao auditiva informa a 
femea se o macho e da mesma especie. Apenas se todas 
essas formas de comunicaęao tiverem sucesso a femea 
permitira que o macho tente copular. Em geral, a forma 
de comunicaęao que evolui esta fortemente relacionada 
a um estilo de vida animal e ao ambiente. Por exemplo, 
a maioria dos mamiferos terrestres e noturna, o que tor- 
na a visao relativamente ineficiente. Em vez disso, essas 
especies usam os sinais olfatórios e auditivos, que fun- 
cionam tao bem no escuro quanto no claro. Em contra- 
partida, a maioria dos passaros e diurna (atividade prin- 
cipal durante o dia) e comunica-se, principalmente, por 
sinais visuais e auditivos. Os seres humanos tambem sao 
diurnos e, como os passaros, privilegiam a comunicaęao 
yisual e auditiya. 


Podemos, assim, detectar e apreciar os sons e os bri- 
lhos das cores usados por passaros para se comunicarem, 
mas perdemos muitas pistas quimicas em que outros 
mamiferos baseiam seu comportamento. O conteudo da 
informaęao da comunicaęao animal varia consideravel- 
mente. Um dos mais marcantes exemplos e a linguagem 
simbólica das abelhas europeias (Apis melifera ), descober- 
ta no inicio de 1900 pelo pesquisador australiano Karl von 
Frisch. Usando colmeias de obseryaęao com paredes de vi- 
dro, ele e seus alunos passaram varias decadas obseryando 
as abelhas. As gravaęóes metódicas dos movimentos das 
abelhas permitiu von Frisch a decifrar urna “linguagem de 
danęa” usada pelas operarias que retornam para informar 
as outras abelhas sobre a distancia e a direęao do cami- 
nho para as fontes de alimento. Urna abelha que esta re- 
tornando (danęarina) rapidamente torna-se o centro das 
atenęóes para as outras abelhas, chamadas de seguidoras 
(Figura 51.5a). Se a fonte de alimento estiver perto da col- 
meia (menos de 50 m de distancia), a abelha danęarina se 
move em pequenos circulos enquanto sacode seu abdome 
de lado a lado (Figura 51.5b). Esse comportamento, cha¬ 
mado de “danęa circular”, motiva as abelhas seguidoras a 
deixar a colmeia e buscar por alimento nas proximidades. 

Quando a fonte de alimento estiver distante do ninho, 
a abelha danęarina executa um “requebrado”. Essa danęa, 
que consiste em um semicirculo executado em urna dire¬ 
ęao, urna corrida em linha reta durante o qual a abelha re- 
quebra o abdome, e um semicirculo executado em outra 
direęao, comunica as abelhas seguidoras tanto a direęao 
quanto a distancia da fonte de alimento em relaęao a col¬ 
meia (Figura 51.5c). O angulo da corrida em linha reta 
relativo a superficie yertical da colmeia e o mesmo angulo 
da comida em relaęao ao eixo horizontal do sol. Por exem- 
plo, se a abelha danęarina corre a um angulo de 30° a di- 
reita da yertical, as abelhas seguidoras deixam a colmeia 
yoando a 30° a direita da direęao horizontal do sol. Urna 
danęa com corrida em linha reta mais longa e, portanto, 
mais requebrado abdominal por corrida, indica urna dis¬ 
tancia maior ate a fonte de alimento. Quando as abelhas 
seguidoras deixam a colmeia, elas voam quase diretamente 
ate a area indicada pelo requebrado. Utilizando odor das 
flores e outras pistas, elas localizam a fonte de alimento 
dentro dessa area. 


► Figura 51.4 Comporta¬ 
mento de corte da mosca- 
-das-frutas. O cortejo da 
mosca-das-frutas envolve um 
grupo fixo de comportamentos 
que seguem urna ordem fixa. 




pancadinhas no abdome 
da femea com urna pata anterior. 



O Orientar-se 


Q Bater levemente 


@ Cantar 
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(a) As operarias se agrupam (b) A danęa circular indica que o 
em torno de uma danęarina alimento esta próximo. 
que recentemente 
retornou. 




Na colónia das abelhas meliferas, os feromónios pro- 
duzidos pela rainha e por suas filhas, as operarias, mantem 
o complexo social da colmeia ordenado. Um feromónio 
(uma vez chamado de substancia da rainha) tern particu- 
larmente uma vasta gama de efeitos. Ele atrai as operarias a 
rainha, inibe o desenvolvimento dos ovarios das operarias 
e atrai os machos (zangóes) a rainha durante seus voos de 
acasalamento fora da colmeia. 

Os feromónios tambem podem servir como sinais de 
alarme. Por exemplo, ąuando uma carpa ou um bagre e fe- 
rido, uma substancia liberada da pele do peixe se dispersa 
na agua, induzindo uma resposta de medo nos outros pei- 
xes. Os peixes próximos se tornam mais yigilantes e, mui- 
tas vezes, formam cardumes bastantes coesos próximos do 
fundo do rio ou do lago, onde estao mais seguros de ata- 
ques (Figura 51.6). Os feromónios podem ser muito efi- 
cientes em concentraęóes realmente baixas. Por exemplo, 
apenas 1 cm 2 de pele de uma carpa contem ąuantidades su- 
ficientes de substancia de alarme para induzir uma reaęao 
em 58.000 L de agua. 

Ate aqui, neste capitulo, exploramos os tipos de esti- 
mulos que provocam comportamentos - a primeira par¬ 
te da primeira questao de Tinbergen. A segunda parte da 
questao - os mecanismos fisiológicos que controlam as res- 
postas - envolve os sistemas nervoso, muscular e esquele- 
tico: os estimulos ativam os sistemas sensoriais, sao proces- 
sados no sistema nervoso central e resultam em respostas 
motoras que constituem o comportamento. Assim, esta- 
mos prontos para estudar a segunda questao de Tinbergen 
- como as experiencias influenciam o comportamento. 


Localizaęao © 
a fonte de alimento 
esta na mesma 
direęao do sol. 


Localizaęao Q: 
a fonte de alimento 
esta na direęao oposta 
ao sol. 


Localizaęao ®: 
a fonte de alimento 
esta 30° a direita do 
sol. 


(c) O requebrado e executado quando o alimento esta distante. 

O requebrado lembra a figura numero oito. A distancia e indicada 
pelo numero de balanęos do abdome executado na parte da corrida 
em linha reta da danęa. A direęao e indicada pelo angulo (em 
relaęao a superficie vertical da colmeia) da corrida em linha reta. 


A Figura 51.5 Linguagem da danęa das abelhas meliferas. 

As abelhas danęarinas que retornam a colmeia comunicam a locali¬ 
zaęao das fontes de alimento por meio da linguagem simbólica de 
uma danęa. 



0 As carpas estao 
muito dispersas 
em um aquario 
antes de uma 
substancia 
alarme ser 
introduzida. 


Feromónios 

Animais que se comunicam por odores ou sabores emitem 
substancias quimicas chamadas de feromónios. Os fero¬ 
mónios sao especialmente comuns entre os mamiferos e 
os insetos e, frequentemente, estao relacionados ao com¬ 
portamento reprodutivo. Por exemplo, os feromónios sao a 
base para a comunicaęao quimica na corte das mosca-das- 
-frutas (ver Figura 51.4). Os feromónios nao sao limitados 
a sinalizaęao de curtas distancias, entretanto. Traęas-da- 
-seda machos tern receptores que podem detectar o fero¬ 
mónio de uma traęa femea a muitos quilómetros de distan¬ 
cia (ver Figura 50.6). 




Q Poucos segundos 
após a substancia 
alarme ter sido 
introduzida, as 
carpas se 
agrupam 
próximas do 
fundo do aquario 
e diminuem a sua 
movimentaęao. 


A Figura 51.6 Resposta das carpas a presenęa de uma 
substancia alarme. 





















1138 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


REVISAO DO CONCEITO 51.1 


1. Se um ovo rola para fora do ninho, a mae ganso vai recupera- 
-lo empurrando-o com o bico e com a cabeęa. Se pesqui- 
sadores removerem o ovo ou o substituirem por uma bola 
durante esse processo, o ganso continua curvando a cabe¬ 
ęa enquanto volta para o ninho. Explique como e por que 
esse comportamento ocorre. 


2 . 


3. 


] Suponha que voce tenha exposto varias especies 
de peixe a substancia de alarme das carpas. Pensando so- 
bre a selegao natural, sugira por que algumas especies de- 
vem responder como as carpas, algumas talvez aumentem 
sua atividade e outras talvez nao apresentem alteraęao. 


Como o ritmo de corte ligado a lua 
do caranguejo-violinista e semelhante em mecanismo 
e fungao a epoca sazonal de florescimento das plantas? 
(Ver Conceito 39.3.) 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 51.2 

A aprendizagem estabelece ligaęóes especificas 
entre experiencia e comportamento 

Para alguns comportamentos - como os padróes fixos de 
aęao, a cadeia estimulo-resposta da corte e a sinalizaęao por 
feromónios - ąuase todos os indmduos de uma populaęao se 
comportam da mesma forma. O comportamento que apre- 
senta desenvolvimento fixo e conhecido como comporta¬ 
mento inato. Outros comportamentos, entretanto, variam 
com a experiencia e, assim, diferem entre os indMduos. 


Experiencia e comportamento 

A segunda ąuestao de Tinbergen pergunta como as ex- 
periencias de um animal durante o crescimento e o de- 
senvolvimento influenciam a resposta a estimulos. Uma 
abordagem informativa a essa ąuestao e o estudo de ama¬ 
mentaęao cruzada, em que os jovens de uma especie es- 
tao sob os cuidados de adultos de outra especie. A extensao 
em que o comportamento da prole muda nessa situaęao 
fornece uma medida de como o ambiente social e fisiológi- 
co influencia o comportamento. 

Certas especies de camundongo tern comportamen¬ 
tos bem adeąuados para estudos de amamentaęao cruza¬ 
da. Os camundongos-da-califórnia machos (Peromyscus 
californicus) sao altamente agressivos com outros ca- 
mundongos e apresentam grandę cuidado parental. Em 
contrapartida, os camundongos-de-pata-branca machos 
(.Peromyscus leucopus ) sao menos agressivos e envolvem 
pouco cuidado parental. Quando os filhotes de cada es¬ 
pecie foram colocados nos ninhos de outras especies, a 
amamentaęao cruzada alterou alguns comportamentos de 
ambas as especies (Tabela 51.1). Por exemplo, camundon¬ 
gos-da-califórnia machos criados por camundongos-de- 
-pata-branca eram menos agressivos com intrusos. Assim, 
a experiencia durante o desenvolvimento pode influenciar 
fortemente o comportamento agressivo nesses roedores. 


Tabela 51.1 Influencia da amamentaęao cruzada no 
camundongo macho* 


Agressao 

Agressao 
em situaęao 

Comportamento 

Especie 

ao irwasor 

neutra 

paterno 

Camundongos- 
-da-califórnia 
amamentados por 
camundongos-de- 
-patas-brancas 

Reduzida 

Sem 

dife renga 

Reduzida 

Camundongos- 
-de-patas-brancas 
amamentados por 
Camundongos- 
-da-califórnia 

Sem 

dife renga 

Aumentada 

Sem diferenga 


*as comparaęóes sao com camundongos criados por pais de sua própria especie. 


Um dos achados mais importantes dos experimen- 
tos da amamentaęao cruzada com camundongos foi que 
a influencia da experiencia no comportamento pode ser 
passada para os descendentes: quando os camundongos- 
-da-califórnia da amamentaęao cruzada tornaram-se pais, 
eles passaram menos tempo recuperando filhotes que se 
afastaram do que os camundongos-da-califórnia criados 
por seus próprios pais. Logo, a experiencia durante o de- 
senvolvimento pode modificar a fisiologia de maneira que 
altere o comportamento parental, ampliando a influencia 
ambiental a geraęao seguinte. 

Para os seres humanos, a influencia da genetica e do 
ambiente no comportamento pode ser explorada pelo es¬ 
tudo com gemeos, em que os pesąuisadores comparam 
o comportamento de gemeos identicos criados separados 
um do outro com o comportamento daąueles criados no 
mesmo lar. Os estudos com gemeos tern sido fundamen- 
tais para estudar disturbios como esąuizofrenia, ansiedade 
e alcoolismo, que alteram o comportamento humano. 


Aprendizagem 

Uma maneira poderosa que o ambiente do animal pode in¬ 
fluenciar no seu comportamento e por meio da aprendiza¬ 
gem, a modificaęao do comportamento como resultado de 
experiencias especificas. A capacidade para aprender depen- 
de da organizaęao do sistema nervoso estabelecida durante o 
desenvolvimento seguindo instruęóes codificadas no geno- 
ma. A aprendizagem em si envolve a formaęao de memórias 
por mudanęas especificas na conectividade neuronal (ver 
Conceito 49.4). Portanto, o desafio essencial da aprendiza¬ 
gem para a pesąuisa nao e decidir entre natureza (genes) e 
estimulo (ambiente), mas sim explorar as contribuięóes de 
ambos, natureza e estimulo, na modelagem da aprendizagem 
e, de maneira mais generalizada, do comportamento. 

Vmculo 

Em algumas especies, a habilidade da prole para reconhecer 
e ser reconhecida pelos pais e essencial para a sobreviven- 
cia. Nos jovens, essa aprendizagem com freąuencia toma a 
forma de yinculo, o estabelecimento de uma resposta com- 
portamental de longa duraęao a um individuo em particular 












BIOLOGIA DE CAMPBELL 1139 


ou objęto. O yinculo pode tomar forma apenas durante um 
periodo de tempo especifico do desenvolvimento, chama- 
do de periodo sensitiyo. Entre as gaivotas, por exemplo, 
o periodo sensitiyo para um pai conectar-se com sua cria 
dura um ou dois dias. Durante o periodo sensitiyo, o jovem 
se yincula ao pai e aprende seus comportamentos basicos, 
enąuanto o pai aprende a reconhecer sua cria. Se a conexao 
nao ocorrer, o pai nao cuidara da sua prole, levando a morte 
da prole e a urna diminuięao no sucesso reprodutivo do pai. 

Como o jovem sabe em quem - ou o que - yincular? 
Os experimentos com muitas especies de aves aquaticas 
indicam que os passaros jovens nao tern reconhecimento 
inato da “mae”. Em vez disso, identificam-se com o pri- 
meiro objęto que encontram que tenha algumas caracte- 
risticas-chave. Nos anos de 1930, o pesquisador austriaco 
Konrad Lorenz mostrou que o principal estimulo de vin- 
culo em gansos domesticos (.Anser anser) e o objęto nas 
proximidades que esta se movendo para longe do jovem. 
Quando o filhote de ganso chocado em incubadora passou 
suas primeiras horas com Lorenz em vez de passar com 
um ganso, eles se yincularam nele e o seguiram firmemen- 
te desde entao (Figura 51.7a). Alem disso, eles nao mos- 
traram reconhecimento de sua mae biológica. 

O yinculo tornou-se um importante componente de 
esforęos para salvar animais em extinęao, como o grou 
(■Grus americana). Os cientistas tentaram criar grous em 
cativeiro usando garęas (Grus canadenses) como pais adoti- 
vos. Entretanto, como o grou se yinculou em seus pais ado- 
tivos, nenhum formou um casal (ligaęao forte) com outro 
grou. Para evitar esses problemas, programas de reprodu- 
ęao em cativeiro, agora, isolam os grous jovens, expondo-os 
as atraęóes e aos sons dos membros da sua própria especie. 

Os cientistas, posteriormente, fizeram uso do yinculo 
para ensinar grous nascidos em cativeiro a migrar ao longo 
de rotas seguras. Os grous jovens sao yinculados em seres 
humanos com “roupas de grou” e depois seguem esses “pais” 
quando eles voam em aeronaves ultraleves ao longo de ro¬ 
tas de migraęao selecionadas (Figura 51.7b). E importan¬ 
te ressaltar que esses grous ainda pareiam com outro grou, 
indicando que os costumes dos grous tern as caracteristicas 
necessarias para direcionar um yinculo “normal”. 



(a) Esses gansos jovens estamparam no etólogo Konrad Lorenz. 



(b) Um piloto usando uma fantasia de grou e voando em um ultraleve age 
como o pai substituto para direcionar a migraęao dos grous americanos. 


Aprendizagem espacial e mapas cognitivos 

Todo o ambiente natural tern yariaęóes espaciais, como na 
localizaęao dos ninhos, residuos, alimento e parceiros po- 
tenciais. No entanto, o valor adaptativo de um organismo 
pode ser melhorado com a capacidade de aprendizagem 
espacial, o estabelecimento de uma memória que reflete a 
estrutura espacial do ambiente. 

A ideia de aprendizagem espacial intrigou Tinbergen 
enquanto ele era estudante de graduaęao na Holanda. 
Naquela epoca, ele estava estudando a vespa-escavadora 
(Philanthus triangulum ) femea, que faz o ninho em peque- 
nas tocas escavadas nas dunas de areia. Quando uma vespa 
deixa seu ninho para caęar, ela esconde a entrada de poten- 
ciais intrusos, cobrindo-a com areia. Quando ela retorna, 
contudo, ela voa diretamente para o seu ninho escondido, 
apesar da presenęa de outras centenas de tocas na areia. 
Como ela consegue fazer isso? Tinbergen hipotetizou que 


A Figura 51.7 Vinculo. O yinculo pode ser alterado para (a) 
investigar o comportamento animal ou (b) direcionar o comporta- 
mento animal. 


Suponha que os gansos seguindo Lorenz tivessem cruza- 
do entre si. Como seu vlnculo em Lorenz poderia afetar sua prole? 
Expligue. 


a vespa localiza seu ninho aprendendo sua posięao relativa 
a pontos de referenda visiveis. Para testar a sua hipótese, 
ele realizou um experimento no habitat natural da vespa 
(Figura 51.8). Manipulando objetos ao redor da entrada 
do ninho, ele demonstrou que as vespas escavadoras apre- 
sentam aprendizagem espacial. Esse experimento foi tao 
simples e informativo que pode ser resumido de maneira 
muito concisa. De fato, em 32 paginas, a tese de doutorado 
de Tinbergen, de 1932, ainda e a mais sucinta de todas as ja 
aproyadas na Uniyersidade de Leiden. 
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Em alguns animais, a aprendizagem espacial envolve a 
formulaęao de um mapa cognitiyo, uma representaęao no 
sistema nervoso do animal da relaęao espacial entre objetos 
ao seu redor. Um exemplo notavel e encontrado no ąuebra- 


▼ Figura 51.8 


Pesquisa 


Uma vespa-escavadora usa pontos de referenda 
para encontrar seu ninho? 


Experimento Uma vespa-escavadora femea cobre a entrada de 
seu ninho enquanto forrageia por alimento, mas encontra o ninho 
correto com seguranęa após seu retorno de 30 minutos ou mais. 
Niko Tinbergen quis testar sua hipótese que uma vespa aprende 
pontos de referenda que marcam seu ninho antes de sair em sua 
busca por alimento. Primeiro, ele marcou um ninho com um cfrcu- 
lo de pinhas enquanto a vespa estava na toca. Após deixar a toca 
para forragear, a vespa retornou ao ninho com sucesso. 



Dois dias depois, a vespa sai novamente, e Tinbergen afastou o 
circulo de pinhas do ninho. Depois ele esperou para observar o 
comportamento da vespa. 

Resultados Quando a vespa retornou, ela voou para o centro 
do circulo de pinhas em vez das proximidades do ninho. Repe- 
tindo o experimento com muitas vespas, Tinbergen obteve os 
mesmos resultados. 



Conclusao O experimento apoiou a hipótese que as vespas- 
-escavadoras usam pontos de referenda para manter seus ni- 
nhos rastreados. 


Fonte: N. Tinbergen, The Study of Instinct, Clarendon Press, Oxford (1951). 

1 Suponha que a vespa-escavadora tivesse retornado ao 
local do seu ninho original, apesar das pinhas terem sido movidas. 
Que hipóteses alternativas voce proporia a respeito de como a vespa 
encontra seu ninho e por que as pinhas nao desorientaram a vespa? 


-nozes-de-clark (Nucifmga columbiana ), especie da familia 
de aves que inclui corvos e gralhas. No outono, os quebra-no- 
zes escondem sementes de pinheiro para recuperar duran- 
te o inverno. Variando experimentalmente a distancia entre 
pontos de referenda no ambiente das aves, os pesquisadores 
descobriram que as aves acompanham o ponto da metade do 
caminho entre pontos de referenda, em vez de uma distancia 
fixa, para encontrar as suas fontes de alimentos escondidas. 

Aprendizagem associativa 

Muitas vezes, a aprendizagem envolve fazer associaęóes 
entre as experiencias. Considere, por exemplo, uma gra¬ 
lha-azul ( Cyanocitta cristata) que ingere uma borboleta- 
-monarca colorida (. Danaus plexippus). As substancias que 
a monarca acumula de plantas do genero Asclepia levam a 
gralha-azul a vomitar quase imediatamente (Figura 51.9). 
Na sequencia dessas experiencias, as gralhas-azuis evitam 
atacar monarcas e borboletas de aparencia semelhante. 
A capacidade para associar uma caracteristica ambiental 
(como a cor) com outra (como um mau sabor) e chamada 
de aprendizagem associativa. 

A aprendizagem associativa e adequada para estudos em 
laboratório. Normalmente, esses estudos envolvem tanto o 
condicionamento classico quanto condicionamento operan- 
te. No condicionamento classico , um estimulo arbitrario tor- 
na-se associado com uma resposta espedfica. O fisiologista 
russo Ivan Pavlov realizou os primeiros experimentos em 
condicionamento classico, demonstrando que se ele sempre 
tocasse uma campainha pouco antes de alimentar um cao, 
o cao por firn salivaria quando a campainha soasse, anteci- 
pando o fornecimento da comida. No condicionamento ope- 
rante , tambem chamado de aprendizado por tentativa e erro, 
um animal primeiro aprende a associar um de seus compor- 
tamentos com uma recompensa ou punięao e, em seguida, 
tende a repetir ou evitar o comportamento (ver Figura 51.9). 
B. F. Skinner, um pioneiro americano no estudo do condicio¬ 
namento operante, explorou esse processo em laboratório, 
por exemplo, ensinando um rato, por tentativa e erro, a obter 
alimentos pressionando uma alavanca. 

Estudos revelam que os animais podem aprender a li- 
gar muitos pares de caracteristicas de seu ambiente, mas 



A Figura 51.9 Aprendizagem associativa. Tendo ingerido 
e vomitado uma borboleta monarca, a gralha-azul provavelmente 
aprendeu a evitar essa especie. 








BIOLOGIA DE CAMPBELL 1141 


nao todas. Por exemplo, os pombos podem aprender a as- 
sociar o perigo a um som, mas nao a uma cor. No entanto, 
conseguem aprender a associar a cor com alimentos. O que 
isso significa? O desenvolvimento e a organizaęao do siste- 
ma nervoso do pombo, aparentemente, restringem as asso- 
ciaęóes que podem ser formadas. Alem disso, essas restri- 
ęóes nao se limitam as aves. Os ratos, por exemplo, podem 
aprender a evitar alimentos indutores de doenęa com base 
em odores, mas nao com base em sentidos ou sons. 

Se considerarmos como o comportamento evolui, o 
fato de que alguns animais nao conseguem aprender a fazer 
associaęóes particulares parece lógico. Em geral, as asso- 
ciaęóes que um animal pode rapidamente formar refletem 
relaęóes possiveis de ocorrer na natureza. Por outro lado, as 
associaęóes que nao podem ser formadas sao aquelas im- 
provaveis de ser uma vantagem seletiva em um ambiente 
natural. No caso da dieta de um rato selvagem, por exem- 
plo, um alimento prejudicial e mais provavel que tenha cer¬ 
to odor do que possa ser associado a um som particular. 

Cognięao e soluęao de problemas 

As formas mais complexas de aprendizagem envolvem a 
cognięao - o processo de conhecimento que envolve a 
consciencia, o raciodnio, a memória e o julgamento. Apesar 
de ter sido uma vez argumentado que apenas os primatas e 
alguns mamiferos marinhos tern processos de pensamento 
de alto nivel, muitos outros grupos de animais, incluindo in- 
setos, parecem apresentar cognięao em estudos de laborató- 
rio controlados. Por exemplo, um experimento usando labi- 
rintos em forma de Y fornece evidencias para o pensamento 
abstrato em abelhas. Um labirinto tinha cores diferentes, 
enquanto outro tinha diferentes padróes de listras em pre- 
to e branco, tanto barras verticais quanto horizontais. Dois 
grupos de abelhas foram treinados no labirinto de cores. 
Ao entrar, uma abelha veria uma amostra de cor e poderia, 
entao, escolher entre um braęo 
do labirinto com a mesma cor 
ou um braęo com uma cor dife- 
rente. Apenas um braęo conti- 
nha uma recompensa alimentar. 

O primeiro grupo de abelhas foi 
recompensado por voar para o 
braęo com a mesma cor que a 
amostra (Figura 51.10 Q); o se- 
gundo grupo foi recompensado 
por escolher o braęo com a cor 
diferente. A seguir, as abelhas de 
cada grupo foram testadas no la¬ 
birinto de barras, que nao tinha 
recompensa alimentar. Após en- 
contrarem uma amostra de pa¬ 
dróes de barras em preto e bran¬ 
co, uma abelha poderia escolher 
um braęo com o mesmo padrao 
ou um braęo com um padrao di¬ 
ferente. As abelhas do primeiro 
grupo quase sempre escolheram 
o braęo com o mesmo padrao 


(Figura 51.10 ©), enquanto aquelas do segundo grupo 
normalmente escolheram o braęo com o padrao diferente. 

Os experimentos com os labirintos forneceram forte 
apoio experimental para a hipótese de que as abelhas con¬ 
seguem distinguir com base em caracteristicas “iguais” e 
“diferentes”. Surpreendentemente, a pesquisa publicada em 
2010 indica que as abelhas tambem conseguem aprender a 
distinguir rostos humanos. 

A capacidade de processamento de informaęóes de um 
sistema nervoso tambem pode ser revelada na soluęao de 
problemas, a atividade cognitiva de elaborar um metodo 
para proceder a partir de um estado para outro em face de 
obstaculos reais ou aparentes. Por exemplo, se um chimpan- 
ze e colocado em uma sala com varias caixas no chao e uma 
banana pendurada no alto fora de alcance, o chimpanze pode 
avaliar a situaęao e empilhar as caixas, permitindo-lhe alcan- 
ęar o alimento. O comportamento de soluęao de problemas 
e altamente desenvolvido em alguns mamiferos, especial- 
mente em primatas e golfinhos. Exemplos notaveis tambem 
tern sido observados em algumas especies de aves, especial- 
mente corvideos. Em um estudo, os corvos foram confronta- 
dos com alimento pendurado em um galho por uma corda. 
Depois de nao conseguir pegar a comida voando, um corvo 
voou para o ramo e, de maneira alternativa, puxou para cima 
e pisou na corda ate que o alimento estivesse dentro do al¬ 
cance. Por firn, uma serie de outros corvos chegou a soluęóes 
semelhantes. No entanto, alguns corvos nao conseguiram 
resolver o problema, indicando que o sucesso de resoluęao 
de problemas nesta especie, como em outras, varia de acordo 
com a experiencia e as habilidades individuais. 

Desenvolvimento de comportamentos aprendidos 

A maioria dos comportamentos aprendidos que discu- 
timos desenvolve-se ao longo de um tempo relativamen- 
te curto. Alguns comportamentos desenvolvem de for- 


Camara 



O As abelhas foram treinadas em um Q As abelhas foram testadas em um labirinto de 

labirinto de cor. Como mostrado aqui, um padrao. Se recompensadas previamente por escolher a 

grupo foi recompensado por escolher as cores mesma cor, as abelhas quase sempre escolhem as 

iguais as do estimulo. barras orientadas do mesmo modo que o estimulo. 

A Figura 51.10 O labirinto testa o pensamento abstrato das abelhas. Estes labirintos foram 
desenhados para testar se as abelhas podem distinguir o "igual" do "diferente". 
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ma mais gradual. Por exemplo, algumas especies de aves 
aprendem canęóes em etapas. 

No caso do pardal-de-coroa-branca (. Zonotrichia 
leucophrys), a primeira etapa de aprendizagem do canto 
ocorre no inicio da vida, ąuando o pardal inexperiente 
ouve pela primeira vez a canęao. Se um filhote e impedido 
de ouvir pardais reais ou gravaęóes de canęóes de pardal 
durante os primeiros 50 dias de vida, ele nao consegue de- 
senvolver a canęao de adultos de suas especies. Embora o 
jovem passaro nao cante durante o periodo sensitivo, ele 
memoriza a canęao de sua especie, ouvindo outros par¬ 
dais-de-coroa-branca cantarem. Durante o periodo sensi- 
tivo, filhotes gorjeiam mais em resposta aos sons de sua 
própria especie do que aos sons de outras especies. Assim, 
embora jovens pardais-de-coroa-branca aprendam as can¬ 
ęóes que vao cantar mais tarde, a aprendizagem parece es- 
tar ligada as preferencias geneticamente controladas. 

O periodo sensitivo, quando o pardal-de-coroa-branca 
memoriza os sons de sua especie, e seguido por urna se- 
gunda fasę de aprendizagem quando os passaros juvenis 
tentam cantar notas chamadas de subcanto. O passaro 
juvenil ouve seu próprio canto e compara-o com o som 
memorizado durante o periodo sensitivo. Urna vez que o 
som do próprio pardal combina com aquele que ele memo- 
rizou, o som “cristaliza” como a canęao finał, e o passaro 
canta apenas esse som de adulto para o resto da vida. 

O processo de aprendizagem da canęao pode ser bas- 
tante diferente em outras especies. Os canarios, por exem- 
plo, nao tern um unico periodo sensitivo para a aprendi¬ 
zagem da canęao. Um canario jovem comeęa com um 
subcanto, mas a canęao inteira nao cristaliza do mesmo 
modo que nos pardais-de-coroa-branca. Entre as estaęóes 
de reproduęao, a canęao torna-se flexivel novamente, e um 
macho adulto pode aprender novos sons “silabicos” a cada 
ano, acrescentando a canęao que ele ja canta. 

A aprendizagem da canęao e um dos muitos exemplos 
de como os animais aprendem com outros membros de sua 
especie. Finalizando a nossa exploraęao da aprendizagem, 
vamos olhar para varios outros exemplos que refletem o 
fenómeno mais geral da aprendizagem social. 

Aprendizagem social 

Muitos animais aprendem a solucionar problemas obser- 
vando o comportamento de outros individuos. Os chim- 
panzes selvagens jovens, por exemplo, aprendem como 
quebrar nozes de palmeiras com duas pedras copiando 
chimpanzes experientes (Figura 51.11). Esse tipo de 
aprendizagem atraves da observaęao em outros animais e 
chamada de aprendizagem social. 

Outro exemplo de como a aprendizagem social pode 
modificar o comportamento se da atraves dos estudos com 
macacos vervet (Cercopithecus aethiops) no Parque Nacio- 
nal de Amboseli, no Quenia. Os macacos vervet , que tern 
o tamanho aproximado de um gato domestico, produzem 
um complexo conjunto de gritos de alarme. Os macacos 
vervet de Amboseli emitem diferentes gritos de alarme 
para leopardos, aguias e cobras, todos predadores dos ma¬ 
cacos vervet. Quando um macaco vervet avista um leopar- 
do, ele emite um latido alto; quando ele avista urna aguia, 



A Figura 51.11 Um chimpanze jovem aprendendo a quebrar 
nozes de palmeiras por observaęao de um anciao experiente. 

emite urna tosse de duas silabas; e o grito de alarme para 
cobra e o mais diferente. Ao ouvir um particular grito de 
alarme, outros macacos vervet do grupo comportam-se de 
maneira apropriada: eles sobem nas arvores ao ouvirem o 
grito de alarme para leopardo (os macacos vervet sao mais 
ageis que os leopardos nas arvores); olham para cima sob 
gritos de alarme para aguia; e olham para baixo sob gritos 
de alarme para cobra (Figura 51.12). 

Os macacos vervet infantis emitem gritos de alarme, 
mas de modo relativamente indiscriminado. Por exemplo, 
eles emitem o alarme de “aguia” quando avistam um pas¬ 
saro, incluindo passaros amigaveis como os abelharucos. 
Com a idade, os macacos melhoram a sua precisao. De fato, 
os macacos vervet adultos dao o alarme de aguia apenas ao 
yisualizar urna aguia pertencente a urna das duas especies 
que comem vervets . Os filhotes provavelmente aprendem 
como emitir o grito correto observando os outros membros 
do grupo e ao receber a confirmaęao social. Por exemplo, 
se o filhote emitir o grito na ocasiao correta, digamos, um 
alarme de aguia quando ha urna aguia sobrevoando - outro 



A Figura 51.12 Os macacos vervet aprendendo o uso corre¬ 
to dos gritos de alarme. Ao ver uma pfton (no primeiro piano), os 
macacos vervet emitem um grito distintivo de alarme para "cobras" 
(em destaque), e os membros do grupo levantam-se imediatamente 
e olham para baixo. 
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membro do grupo tambem dara o alarme de aguia. Mas se 
o filhote der a chamada ąuando um abelharuco sobrevoar, 
os adultos do grupo ficarao em silencio. Assim, os macacos 
vervet tern uma tendencia inicial nao aprendida, a dar gritos 
ao ver objetos potencialmente ameaęadores no ambiente. 
A aprendizagem ajusta os gritos para que os vervets adul¬ 
tos emitam gritos apenas em resposta ao perigo real e pode 
ajustar os gritos de alarme da próxima geraęao. 

A aprendizagem social forma as raizes da cultura, que 
pode ser definida como um sistema de transferencia de in- 
formaęóes por meio da aprendizagem social ou como ensi- 
no que influencia o comportamento dos individuos de uma 
populaęao. A transferencia cultural de informaęao pode 
alterar fenótipos comportamentais e, assim, influenciar as 
atitudes dos individuos. 

As mudanęas no comportamento que resultam da 
seleęao natural ocorrem em uma escala de tempo muito 
mais longa do que a aprendizagem. No Conceito 51.3, exa- 
minaremos a relaęao entre certos comportamentos e os 
processos de seleęao relacionados com a sobrevivencia e 
a reproduęao. 


REVISAO DO CONCEITO 51.2 


1. Como a aprendizagem associativa explica por que diferentes 
especies de insetos desagradaveis ou urticantes tern cores 
semelhantes? 


§§ Como voce pode posicionar e manipular alguns 
objetos em um laboratório para testar se um animal conse- 
gue usar um mapa cognitivo para lembrar a localizaęao da 
fonte alimento? 


3 Como um comportamento aprendido 

pode contribuir para a especiaęao? (Ver Conceito 24.1.) 


Ver as respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 51.3 

A seleęao para a sobrevivencia e para o 
sucesso reprodutivo dos individuos pode 
explicar diversos comportamentos 

mssnEZM Agora abordaremos a terceira questao de 
Tinbergen - como o comportamento melhora a sobreviven- 
cia e a reproduęao em uma populaęao. O foco entao muda 
da causa proximal - as questóes de “como” - para a causa 
distal - as questóes de “por que”. Comeęaremos conside- 
rando a atividade de coleta de alimento. O comportamento 
de obtenęao de alimento, ou forrageio, inclui nao apenas 
comer, mas tambem qualquer atividade que um animal usa 
para buscar, reconhecer e capturar itens alimenticios. 

Evoluęao do comportamento de forrageio 

A mosca-das-frutas nos permite examinar uma forma que 
o comportamento de forrageio pode ter evoluido. A va- 
riaęao de um gene chamado forager (for) determina quao 
longe as larvas de Drosophila viajam durante o forrageio. 
Em media, as larvas carregando o alelo for R (“rover”) via- 
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Linhagens de Drosophila melanogaster 


▲ Figura 51.13 A evoluęao do comportamento de forrageio 
por populaęao de Drosophila melanogaster de laboratório. 

Após 74 geraęóes vivendo em baixa densidade populacional, as lar- 
vas de D. melanogaster (populaęóes R1-R3) seguem os caminhos de 
forrageio significativamente mais curtos do que aquelas larvas de 
D. melanogaster c\ue viveram em alta densidade (populaęóes K1-K3). 


INTERPRETE OS DADOS 


Que hipótese alternativa esta descar- 
tada por ter tres linhas R e K, em vez de uma de zada? 


jam quase duas vezes mais longe para forragear do que as 
larvas com o alelo/or 5 (“sitter”). 

Ambos os alelos for R e for estao presentes em popu¬ 
laęóes naturais. Quais circunstancias poderiam favorecer 
um ou outro alelo? A resposta tornou-se aparente em ex- 
periencias que mantiveram moscas tanto em densidades 
populacionais baixas quanto em altas por muitas geraęóes. 
As larvas mantidas em populaęóes de baixa densidade for- 
ragearam em distancias mais curtas do que as mantidas 
em populaęóes de alta densidade (Figura 51.13). Alem 
disso, o alelo for s aumentou em frequencia nas populaęóes 
de baixa densidade, enquanto o alelo for R aumentou em 
frequencia no grupo de alta densidade. Essas mudanęas 
fazem sentido. Em uma baixa densidade populacional, os 
rendimentos alimenticios de forrageio de curta distancia 
sao suficientes, enquanto o forrageio de longa distancia re- 
sultaria em um gasto de energia desnecessario. Sob condi- 
ęóes de superlotaęao, o forrageio de longa distancia permi¬ 
te que as larvas se movam para areas sem alimento. Assim, 
uma mudanęa evolutiva interpretavel no comportamento 
ocorreu no curso desse experimento. 

Modelo de forrageio ótimo 

Para estudar a causa distal das estrategias de forrageio, bió- 
logos, por vezes, aplicam um tipo de analise custo-beneficio 
utilizada em economia. Essa ideia propóe que o comporta¬ 
mento de forrageio esta comprometido entre os beneficios 
da nutrięao e os custos de obtenęao de alimentos. Esses cus- 
tos devem incluir a energia gasta no forrageio bem como 
o risco de ser comido enquanto forrageia. De acordo com 
esse modelo de forrageio ótimo, a seleęao natural deve fa- 
yorecer um comportamento de forrageio que minimize os 
custos de forragear e maximize os beneficios. O Exercicio 
de Habilidades Cientificas fornece um exemplo de como 
esse modelo pode ser aplicado a animais na selva. 






















EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Testando a hipótese com um modelo quantitativo 


Os corvos mostram comportamento de forrageio ótimo? 

Em ilhas da Columbia Britanica, Canada, corvos (Corvus caurinus ) 
procuram piscinas rochosas naturais para encontrar caracóis marinhos 
chamados de buzios. Depois de encontrar um buzio, o corvo pega-o 
em seu bico, voa alto e larga-o em direęao das rochas. Se a queda for 
bem-sucedida, a concha quebra e o corvo pode jantar as partes moles 
do buzio. Caso contrario, o corvo levanta voo novamente e larga o 
buzio de novo e de novo ate que a concha quebre. O que determina 
o quao alto o corvo voa? Se consideraęóes energeticas dominaram a 
seleęao para o comportamento de forrageio do corvo, a altura media 
da queda pode refletir urna compensaęao entre o custo de voar mais 
alto e o beneficio do sucesso mais frequente. Neste exercfcio, voce 
testara o quao bem este modelo de forrageio ótimo preve a altura 
media da queda observada na natureza. 

Como o experimento foi realizado A altura da queda feita 
por um corvo na natureza foi medida em referenda a um ponto 
vertical marcado nas proximidades. No teste, o comportamento do 
corvo foi simulado usando um equipamento que largava um buzio 
em direęao as rochas a partir de urna plataforma fixa. O numero 
medio de quedas necessario para quebrar o buzio partindo de varias 
alturas de plataforma foi anotado e medido durante muitas tenta- 
tivas com o equipamento. Combinando os dados de cada altura de 
plataforma, a altura total do "voo" foi calculada por multiplicaęao 
da altura vezes o numero medio de quedas necessario. 

Dados do experimento 



Ecjuilibmnclo risco e recompensa 

Um dos mais significativos custos potenciais para o forra¬ 
geio e o risco de predaęao. Maximizar o ganho energetico 
e minimizar o custo energetico e de pouca utilidade se o 
comportamento de forrageio tornar o animal urna provavel 
refeięao para um predador. Parece lógico, entretanto, que 
esse risco predatório influenciasse o comportamento de 
forrageio. Esse parece ser o caso dos veados (Odocoileus he - 
mionus), que vive nas montanhas ao oeste da America do 
Norte. Os pesquisadores constataram que o alimento dispo- 
nivel para o veado era bastante uniforme em todas as areas 
potenciais de forrageio, embora um pouco menos em areas 
abertas nao florestadas. Em contrapartida, o risco de preda¬ 
ęao diferia bastante; o leao-da-montanha {Puma concolor ), 
seu principal predador, matou um grandę numero de vea- 
dos nas bordas de florestas e apenas um pequeno numero 




Interprete os dados 

1. Como o numero medio de quedas necessario para quebrar um 
buzio depende da altura da plataforma para urna queda de 

5 metros ou menos? Para quedas de mais de 5 metros? 

2. A altura total do voo pode ser considerada como urna medida 
da energia total necessaria para quebrar um buzio. Por que 
esse valor e mais baixo para urna plataforma definida com 

5 metros do que para urna a 2 ou 15 metros? 

3. Compare a altura de queda preferida por corvos com o grafico 
da altura total do voo para a queda da plataforma. Os dados 
comprovam a hipótese de forrageio ótimo? Explique. 

4. Ao testar o modelo de forrageio ótimo A, assumiu-se que a 
mudanęa da altura da queda mudou apenas a energia total 
necessaria. Voce acha que essa e urna limitaęao realista, ou 
talvez outros fatores alem da energia total sejam afetados 
pela altura? 

5. Os pesquisadores observaram que os corvos só bicam e largam 
os maiores buzios. Quais sao algumas das razóes provaveis 
para os corvos favorecerem buzios maiores? 

6 . Descobriu-se que a probabilidade de um buzio quebrar era a 
mesma para um buzio largado pela primeira vez que para um 
buzio largado varias vezes anteriormente. Se, em vez disso, a 
probabilidade de ruptura aumentasse, qual mudanęa voce po- 
deria prever no comportamento do corvo? 

Dados de R. Zach, Shell-dropping: Decision-making and optimal fora- 
ging in northwestern crows, Behavior 68:106-1 17 (1979). 


em areas abertas e nos interiores da floresta. Como o com¬ 
portamento de forrageio dos veados reflete as diferenęas do 
risco de predaęao em determinadas areas? Os veados se ali- 
mentam predominantemente em areas abertas. Assim, pa¬ 
rece que o comportamento de forrageio dos veados reflete a 
grandę variaęao no risco de predaęao e nao a menor varia- 
ęao na disponibilidade de alimentos. Este resultado apoia o 
ponto que o comportamento normalmente reflete um com- 
promisso entre pressóes seletivas concorrentes. 

Comportamento de acasalamento e 
escolha do parceiro 

Assim como forragear e crucial para a sobrevivencia indivi- 
dual, o comportamento de acasalamento e a escolha do par¬ 
ceiro desempenham um papel importante na determinaęao 
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do sucesso reprodutivo. Esses comportamentos incluem 
procurar ou atrair parceiros, escolher entre os parceiros em 
potencial, competir por parceiros e cuidar dos filhotes. 

Sistemas de acasalamento e dimorfismo sexual 

Embora a tendencia e pensar no acasalamento simples- 
mente como a uniao de um macho e de urna femea, as 
especies variam muito no que diz respeito aos sistemas 
de acasalamento , a duraęao e o numero de relaęóes en¬ 
tre machos e femeas. Em algumas especies de animais, o 
acasalamento e promlscuo, sem casais fortemente ligados. 
Em outros, parceiros formam um relacionamento que dura 
algum tempo que e monogamico (um macho acasalando 
com urna femea) ou polfgamo (um individuo de um sexo 
acasalando com varios de outro). As relaęóes poligamicas 
envolvem a poligamia , um unico macho e muitas femeas, 
ou a poliandria , urna unica femea e varios machos. 

O quanto machos e femeas diferem na aparencia, ca- 
racteristica conhecida como dimorfismo sexual , normal- 
mente varia de acordo com o tipo de sistema de acasala¬ 
mento (Figura 51.14). Entre as especies monogamicas, 
machos e femeas frequentemente parecem muito seme- 
lhantes. Em contrapartida, entre especies poligamicas, o 
sexo que atrai varios parceiros de acasalamento e geral- 
mente mais yistoso e maior do que o sexo oposto. Vamos 
discutir a base evolutiva dessas diferenęas brevemente. 

Sistemas de acasalamento e cuidado parental 

As necessidades dos jovens sao um importante fator limi- 
tante da evoluęao dos sistemas de acasalamento. A maio- 
ria das aves recem-nascidas, por exemplo, nao podem 
cuidar de si. Em vez disso, elas exigem urna grandę oferta 
de alimentos continua, urna necessidade que e dificil para 
apenas um dos pais atender. Nesses casos, um macho que 
permanece e ajuda a parceira pode vir, por sua vez, a ter 
filhos mais viaveis do que teria abandonando-a para procu¬ 
rar parceiras adicionais. Isso pode explicar porque muitos 
passaros sao monogamicos. Em contrapartida, para passa- 
ros com filhotes jovens que podem se alimentar e cuidar de 
si quase que imediatamente após a eclosao, os machos de- 
rivam menos beneficio ao ficar com a sua parceira. Os ma¬ 
chos dessas especies, como faisóes e codornas, maximizam 
o sucesso reprodutivo buscando outras companheiras, e 
a poligamia e relativamente comum nesses passaros. No 
caso dos mamiferos, a femea lactante e muitas vezes a 
unica fonte de alimento para os jovens, e os machos geral- 
mente nao desempenham um papel na criaęao do jovem. 
Em especies de mamiferos em que os machos protegem as 
femeas e os jovens, como os leóes, um macho ou um grupo 
pequeno de machos normalmente cuida de um harem com 
muitas femeas. 

Outro fator que influencia o comportamento de aca¬ 
salamento e o cuidado parental e a certeza da paternidade. 
Os jovens nascidos ou ovos postos de urna femea definiti- 
yamente contem genes daquela femea. No entanto, mesmo 
dentro de um relacionamento monogamico, normalmente, 
outro macho que nao o parceiro habitual da femea pode ter 
sido pai da prole daquela femea. A certeza da paternidade e 
relatiyamente baixa na maioria das especies com fecundaęao 




Nas especies poliandricas, como esses falaropos-de-bico-fino 
(,Phalaropus lobatus), as femeas (a direita) sao geralmente mais 
ornamentadas que os machos. 


T Figura 51-14 Relacionamento entre o sistema de aca¬ 
salamento e as formas de machos e femeas. 


(b) Poligamia 


Em especies monogamicas, como essas gaivotas-ocidentais (Larus 
occidentalis), os machos e as femeas sao dificeis de se distinguir 
usando apenas caracteristicas externas. 


(a) Monogamia 


Entre as especies poligamicas, como o cervo (Cervus canadenses ), o 
macho (a direita) e muitas vezes bem ornamentado. 


(c) Poliandria 
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A Figura 51.15 Cuidado paternal por um peixe Opistogna- 
thus macho. O macho de Opistognathus, que vive em ambientes 
marinhos tropicais, guarda os ovos que fertilizou na boca, manten- 
do-os arejados e protegidos dos predadores de ovos ate que os jo- 
vens eclodam. 


interna, porąue os atos de acasalamento e nascimento (ou do 
acasalamento e da postura de ovos) sao separados ao longo 
do tempo. Isso poderia explicar por que o cuidado parental 
exclusivamente por machos e raro em especies de passaros 
e mamiferos. No entanto, os machos de muitas especies 
com fecundaęao interna se envolvem em comportamentos 
que parecem aumentar a sua certeza da paternidade. Esses 
comportamentos incluem fazer guarda das femeas, remover 
qualquer esperma do trato reprodutivo da femea antes da 
cópula e introduzir grandes quantidades de espermatozoides 
que deslocam os espermatozoides de outros machos. 

A certeza da paternidade e elevada quando a postura 
dos ovos e o acasalamento ocorrem juntos, como na fertili- 
zaęao externa. Isso pode explicar porque o cuidado paren¬ 
tal em invertebrados aquaticos, peixes e anfibios, se e que 
acontece, e tao provavel de acontecer por machos quanto 
por femeas (Figura 51.15; ver tambem a Figura 46.6). En- 
tre os peixes e os anfibios, o cuidado parental ocorre em 
menos de 10% das especies com fecundaęao interna, mas 
em mais da metade das especies com fecundaęao externa. 

E importante ressaltar que a certeza da paternidade 
nao significa que os animais estejam cientes desses fatores 
quando se comportam de determinada maneira. O com- 
portamento parental correlacionado com a certeza da pa¬ 
ternidade existe porque foi reforęado ao longo de geraęóes 
por meio da seleęao natural. A intrigante relaęao entre a 
certeza da paternidade e cuidado parental por machos 
continua sendo urna area de pesquisa ativa. 

Seleęao sexual e escolha do parceiro 

O dimorfismo sexual resulta da seleęao sexual, urna forma 
de seleęao natural em que as diferenęas no sucesso repro- 
dutivo entre individuos sao urna consequencia das diferen¬ 
ęas no sucesso do acasalamento (ver Conceito 23.4). A se¬ 
leęao sexual pode assumir a forma de seleęao intersexual , 
em que os membros de um sexo escolhem parceiros com 
base nas caracteristicas do outro sexo, como sons de corte- 


jo, ou seleęao intrassexual , que envolve a competięao entre 
os membros de um sexo por parceiros. 

Escolha do parceiro por femeas. As preferencias de acasa¬ 
lamento das femeas podem desempenhar um papel central 
na evoluęao do comportamento dos machos e na anatomia 
por meio da seleęao intersexual. Considere, por exemplo, o 
comportamento de corte das moscas de olhos peduncula- 
dos. Os olhos desses 
insetos estao nas pon- 
tas de pedunculos, 
que sao mais longos 
nos machos do que 
nas femeas. Durante a 
corte, um macho se 
aproxima primeiro da 
cabeęa femea. Os pes- 
quisadores mostraram 
que as femeas sao 
mais propensas a aca- 
salar com machos com 
pedunculos oculares 
mais longos. Por que 
as femeas favorece- 
riam essa caracteristi- 
ca aparentemente ar- 
bitraria? Em geral, os 
ornamentos (como longos pedunculos oculares nessas mos¬ 
cas e a coloraęao brilhante em passaros) correlacionam-se 
com saude e vitalidade. Urna femea cujo parceiro escolhido 
e um macho saudavel tende a produzir mais descendentes 
que sobrevivam para se reproduzir. Por isso, os machos po¬ 
dem competir uns com os outros em rituais de disputa para 
atrair a atenęao de urna femea (Figura 51.16). 

A escolha de parceiro tambem pode ser influencia- 
da pelo vinculo, como revelaram experimentos realiza- 
dos com mandarins. Os mandarins macho e femea nor- 
malmente nao tern nenhuma crista de penas na cabeęa 
(Figura 51.17). Para explorar se a aparencia parental afeta 
a preferencia do acasalamento da prole independentemen- 
te de qualquer influencia genetica, os pesquisadores adi- 
cionaram aos mandarins ornamentaęao artificial. A pena 



A Figura 51.16 Machos de mos¬ 
cas de olhos em pedunculo dis- 
putando pela atenęao da femea. 

Nestes rituais de disputa, os machos 
que tern os pedunculos oculares me- 
nores normalmente recuam pacifica- 
mente. 



► Figura 51.17 Aparencia do 
tentilhao-zebra na natureza. 

O tentilhao-zebra macho (a es- 
querda) e mais altamente padro- 
nizado e colorido que a tentilhao- 
-zebra femea. 
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Ambos pais 
ornamentados 


yermelha de 2,5 cm de comprimento foi 
presa com as penas da testa de um ou 
de ambos os mandarins ąuando seus fi- 
lhotes tinham 8 dias de idade, aproxima- 
damente 2 dias antes de eles abrirem os 
olhos. Um grupo-controle de mandarins 
foi criado por pais sem adornos. Quan- 
do os filhotes amadureciam, eram apre- 
sentados a parceiros potenciais que fo- 
ram artificialmente ornamentados com 
pena yermelha ou nao ornamentados 
(Figura 51.18). Os machos nao mostra- 
ram preferencia. As femeas criadas por 
um progenitor macho que nao foi orna- 
mentado tambem nao mostraram pre¬ 
ferencia. No entanto, as femeas criadas 
por um macho ornamentado preferiram 
machos ornamentados para serem seus 
parceiros. Assim, as mandarins femeas 
aparentemente, usam pistas de seus pais 
na escolha do parceiro. 

A escolha copiada do parceiro, 
comportamento em que os individuos 
de urna populaęao copiam dos outros 
a escolha do parceiro, foi estudada 
nos peixes lebistes ou barrigudinhos 
(Poecilia reticulata). Quando urna fe- 
mea lebiste escolhe entre machos sem 
outras femeas presentes, a femea quase sempre escolhe o 
macho com mais coloraęao cor de laranja. Para explorar 
se o comportamento de outras femeas poderia influenciar 
essa preferencia, um experimento foi criado usando duas 
femeas reais e modelo artificial de femeas (Figura 51.19). 
Se urna lebiste femea obseryar a modelo “cortejar” um 
macho com menos marcaęóes extensas alaranjadas, ela 
muitas vezes copia a preferencia da femea modelo. Isto e, a 
femea escolheu o macho que tinha sido apresentado em as- 
sociaęao com um modelo em vez de urna femea alternatiya 


Grupos experimentais de pares de pais 


Machos 

ornamentados 


Femeas 

ornamentadas 


Grupo-controle 

Pais nao 
ornamentados 




Preferencia de parceiro das femeas 
descendentes: macho ornamentado 


Preferencia de parceiro das femeas 
descendentes: nenhuma 




A Figura 51.18 A seleęao sexual influenciada pelo vmculo. Os experimentos de- 
monstraram que os filhotes femeas de tentilhao-zebra que foram vinculado a pais orna¬ 
mentados artificialmente preferiram machos ornamentados como parceiros adultos. Para 
todos os grupos experimentais, a prole de machos nao mostrou preferencia por parceiras 
ornamentadas nem por nao ornamentadas. 


mais alaranjada. As exceęóes tambem foram informativas. 
O comportamento de escolha do parceiro normalmente 
nao se alterou quando a diferenęa na coloraęao foi parti- 
cularmente grandę. Assim, a escolha copiada do parceiro 
pode mascarar a preferencia geneticamente controlada da 
femea abaixo de um determinado limiar de diferenęa, nes- 
te caso, para a coloraęao do macho. 

A escolha copiada do parceiro, urna forma de aprendi- 
zagem social, tambem foi obseryada em muitas outras es- 
pecies de peixe e de passaro. Qual e a pressao seletiya para 


Grupo-controle 


Grupo experimental 



Lebistes femeas preferem machos com 
mais coloraęao alaranjada. 


As lebistes femeas preferem machos 
que estao associados a outras femeas. 


A Figura 51.19 Escolha copiada de parceiro em lebistes femeas (Poecilia reticulata). 

Na ausencia de outras femeas (grupo-controle), as lebistes femeas geralmente escolheram 
machos com coloraęao mais alaranjada. Entretanto, quando urna femea modelo e colocada 
perto de um dos machos (grupo experimental), as lebistes femeas frequentemente copiam 
a escolha do parceiro aparente de urna modelo, mesmo se o macho for menos colorido que 
os outros. As lebistes femeas ignoram a escolha do parceiro da modelo apenas se um macho 
alternativo tiver muito mais coloraęao alaranjada. 
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esse mecanismo? Uma possibilidade e que a femea que se 
acasala com machos que sao atrativos a outras femeas au- 
menta a probabilidade de a prole de machos dela tambem 
ser atrativa e ter alto sucesso reprodutivo. 

Competięao por parceiras entre machos Os exemplos an- 
teriores mostram como a escolha da femea pode selecionar 
um tipo de macho melhor em determinada situaęao, resul- 
tando em baixa yariaęao entre os machos. Da mesma for¬ 
ma, a competięao de machos por parceiras pode reduzir a 
yariaęao entre os homens. Essa competięao pode envolver 
um comportamento agonistico , uma disputa muitas vezes 
ritualizada que determina qual concorrente ganha acesso a 
um recurso, como comida ou parceiras (Figura 51.20; ver 
tambem Figura 51.16). 

Apesar do potencial da competięao entre machos para 
selecionar uma yariaęao reduzida, yariaęóes comporta- 
mentais e morfológicas nos machos sao extremamente 
elevadas em algumas especies de yertebrados, incluindo 
especies de peixes e veados, bem como em uma ampla 
yariedade de inyertebrados. Em algumas especies, a sele¬ 
ęao sexual levou a evoluęao do comportamento de acasa- 
lamento alternativo dos machos e a morfologia. Como os 
cientistas analisam situaęóes em que mais de um compor¬ 
tamento de acasalamento pode resultar em uma reprodu- 
ęao bem-sucedida? Uma abordagem baseia-se nas regras 
que goyernam os jogos. 



▲ Figura 51.20 Interaęao agonistica. Cangurus-gigantes ma¬ 
chos (Macropusgiganteuś), muitas vezes "lutam boxe" em disputas 
que determinam qual macho tern mais chances de acasalar com 
uma femea disponh/el. Normalmente, um macho ronca alto e ataca 
o outro com as patas dianteiras. Se o macho sob ataque nao recu- 
ar, a łuta pode se transformar em agarramento ou os dois machos 
equilibram-se em suas caudas enquanto tentam chutar um ao outro 
com as unhas afiadas de suas patas traseiras. 


Aplicando a teoria dos jogos 

Muitas vezes, a adequaęao de um fenótipo comportamental 
particular e influenciada por outros fenótipos comportamen- 
tais na populaęao. Ao estudar essas situaęóes, os ecologistas 
comportamentais usam uma yariedade de ferramentas, in¬ 
cluindo a teoria dos jogos. Desenvolvida pelo matematico 
americano John Nash e outros para modelar o comporta¬ 
mento humano económico, a teoria dos jogos avalia estra- 
tegias alternativas em situaęóes em que o resultado depende 
das estrategias de todos os indiyiduos envolvidos. 

Como exemplo de aplicaęao da teoria dos jogos para o 
comportamento de acasalamento, vamos considerar o la- 
garto-pintado (Uta stansburiana ) da Califórnia. Variaęóes 
geneticas originam machos com gargantas cor de laranja, 
azul ou amarela (Figura 51.21). Seria de se esperar que a 
seleęao natural favore- 
cesse um dos tres tipos 
de cor, porem todos os 
tres ainda persistem. 

Por que? A resposta pa- 
rece estar no fato de 
que cada cor de gargan- 
ta e associada a um di- 
ferente padrao de com¬ 
portamento: machos de 
garganta cor-de-laranja 
sao os mais agressivos e 
defendem grandes ter- 
ritórios que contem 
muitas femeas. Os ma¬ 
chos de garganta azul 
tambem sao territoriais, 
mas defendem territórios menores e com menos femeas. 
Os de garganta amarela sao machos nao territoriais que 
imitam as femeas e usam taticas “sorrateiras” para ganhar a 
chance de acasalar. 

As evidencias indicam que o sucesso do acasalamento 
de cada tipo de lagarto macho e influenciado pela abun- 
dancia relativa dos outros tipos, um exemplo de seleęao 
frequencia-dependente. Em um estudo populacional, a co- 
loraęao de garganta mais frequente mudou ao longo de um 
periodo de varios anos de azul para cor de laranja e para 
amarelo e de volta para o azul. 

Ao comparar a competięao entre lagartos-pintados ao 
jogo das crianęas de pedra-papel-tesoura, os cientistas de- 
senvolveram uma explicaęao para os ciclos de yariaęao da 
populaęao de lagartos. No jogo, papel derrota a pedra, a pe- 
dra vence a tesoura, a tesoura derrota o papel. Cada simbolo 
feito com a mao ganha, assim, um confronto, mas perde o 
outro. Da mesma forma, cada tipo de lagarto macho tern 
uma yantagem sobre um dos outros dois tipos. Quando os 
lagartos de garganta azul sao abundantes, eles podem defen- 
der as poucas mulheres em seus territórios dos avanęos dos 
machos trapaceiros de garganta amarela. No entanto, os la¬ 
gartos de garganta azul nao podem defender seus territórios 
contra os hiperagressivos de garganta cor de laranja. Uma 
vez que os lagartos de garganta cor de laranja se tornam os 
mais abundantes, o grandę numero de femeas em cada ter- 



▲ Figura 51.21 O polimorfis- 
mo dos lagartos-pintados (Uta 
stansburiana). Um macho de 
garganta cor de laranja, a esquer- 
da; um macho de garganta azul, 
no centro; um macho de garganta 
amarela, a direita. 
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ritório oferece a oportunidade para os de garganta amarela 
terem maior sucesso no acasalamento. Os lagartos de gar¬ 
ganta amarela tornam-se mais freąuentes, mas depois sao 
tomados pelos de garganta azul, cuja tatica de guardar pe- 
ąuenos territórios, mais urna vez, permite-lhes o maior su¬ 
cesso. Assim, na seąuencia da populaęao ao longo do tem¬ 
po, nota-se urna persistencia de todos os tres tipos de cor e 
urna mudanęa periódica na qual cada tipo e mais prevalente. 

A teoria dos jogos fornece urna maneira de pensar 
sobre problemas evolutivos complexos em que o desem- 
penho relativo (o sucesso reprodutivo em relaęao a outros 
fenótipos), e nao o desempenho absoluto, e a chave para 
a compreensao da evoluęao do comportamento. Isso faz 
da teoria dos jogos urna ferramenta importante porque o 
desempenho relativo de um fenótipo em comparaęao com 
os outros e urna medida de valor adaptatiyo darwiniana. 


REVISAO DO CONCEITO 51.3 


1 . 

2 . 


3. 


Por que o modo de fertilizaęao correlaciona com a presenęa 
ou ausencia de cuidado parental do macho? 


Equilibrar a seleęao pode manter a Ya¬ 
riaęao em um locus (ver Conceito 23.4). Com base nos ex- 
perimentos de forrageio descritos neste capitulo, conceba 
urna simples hipótese para explicar a presenęa de ambos os 
alelos for n e for 5 em populaęóes naturais de moscas. 

U22BM Suponha que urna infecęao em urna populaęao de 
lagartos-pintados matou muito mais machos do que feme- 
as. Qual seria o efeito imediato na competięao masculina 
pelo sucesso reprodutivo? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 51.4 

Analises geneticas e o conceito de valor 
adaptativo inclusivo fornecem a base para 
estudar a evoluęao do comportamento 

Wl.WUA.l Vamos agora explorar quesitos relacionados 
a quarta questao de Tinbergen - a historia evolutiva dos 
comportamentos. Primeiro, vamos analisar o controle ge- 
netico de um comportamento. Em seguida, vamos exami- 
nar a yariaęao genetica subjacente a evoluęao de comporta¬ 
mentos espedficos. Por firn, yeremos como a expansao da 
definięao de valor adaptatiyo alem da sobrevivencia do in- 
dividuo pode aj udar a explicar o comportamento “altruista! 

Base genetica do comportamento 

Ao explorar a base genetica do comportamento, comeęare- 
mos com o comportamento de corte do macho da mosca- 
-das-frutas, diagramado na Figura 51.4. Durante a corte, a 
mosca macho realiza urna complexa serie de aęóes em res- 
posta a multiplos estimulos sensoriais. Os estudos geneticos 
revelaram que um unico gene chamado fru controla todo 
esse ritual de corte. Se o gene fru sofre mutaęao para urna 
forma inatiya, os machos nao cortejam ou acasalam com 


as femeas. (O nome d e fru e a abreviatura de “fruitless”, do 
ingles, ausencia de descendencia dos machos mutantes.) 
As moscas-das-frutas machos e femeas normais expressam 
diferentes formas do gene fru. Quando as femeas sao geneti- 
camente manipuladas para expressar a forma fru do macho, 
elas cortejam outras femeas, fazendo o papel que normal- 
mente e feito por machos. Como um unico gene controla 
tantas aęóes diferentes? Os experimentos realizados coope- 
rativamente em muitos laboratórios demonstraram que o 
fru e o gene regulador maximo que direciona a expressao e 
a atividade de muitos genes de funęóes semelhantes. Juntos, 
os genes que sao controlados pelo gene fru explicam o desen- 
volvimento sexo-especifico do sistema neryoso das moscas. 

Em muitos casos, as diferenęas no comportamento 
surgem de urna yariaęao na atividade ou na quantidade de 
produto de um gene e nao da inativaęao de um gene. Um 
exemplo marcante vem do estudo de duas especies de arga- 
nazes, pequenos roedores semelhantes ao rato. Os arganazes 
do prado machos ( Microtus pennsylvanicus ) sao solitarios 
e nao formam relacionamentos duradouros com parceiros. 
Após o acasalamento, eles dao pouca atenęao a seus filhotes. 
Em contrapartida, arganazes do campo machos (Microtus 
ochrogaster ) formam um casal com urna unica femea, após 
acasalarem (Figura 51.22). Os arganazes do campo machos 
cuidam de seus jovens filhotes, lambendo-os e carregando- 
-os, enquanto agem agressivamente com intrusos. 

Um neurotransmissor peptideo e fundamental para 
a parceria e para o comportamento parental de arganazes 
machos. Conhecido como ADH ou yasopressina (ver Capi¬ 
tulo 44), este peptideo e libertado durante o acasalamento 
e se liga a um receptor especifico no sistema neryoso cen¬ 
tral. Quando os arganazes do campo machos recebem um 
composto que inibe o receptor cerebral para yasopressina, 
eles nao conseguem formar casais após o acasalamento. 

O gene do receptor da yasopressina e muito mais ex- 
presso no cerebro de arganazes do campo do que no cerebro 
de arganazes do prado. Para testar a hipótese de que os ni- 

< Figura 51.22 
Um casal de argana¬ 
zes do campo ( Mi¬ 
crotus ochrogaster) 
aconchegando-se. 
0 arganaz do campo 
da America do Norte 
associa-se fortemen- 
te com sua parceira, 
como mostrado aqui, 
e contribui substan- 
cialmente para o cui¬ 
dado dos filhotes. 
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veis de receptor de vasopressina no cerebro regulam o com- 
portamento pós-acasalamento, os pesąuisadores inseriram 
o gene do receptor de vasopressina de arganazes do campo 
em arganazes do prado. Os arganazes do prado machos por- 
tadores desse gene nao só desenvolveram cerebros com ni- 
veis mais elevados do receptor da vasopressina, como tam¬ 
bem mostraram muitos dos mesmos comportamentos de 
acasalamento que os arganazes do campo machos, como a 
ligaęao do casal. Assim, embora muitos genes infiuenciem a 
ligaęao do casal e o cuidado parental em arganazes, urna al- 
teraęao nos niveis de receptores de vasopressina e suficiente 
para alterar o desenvolvimento desses comportamentos. 

Variaęao genetica e evoluęao do comportamento 

As diferenęas de comportamento entre especies estreita- 
mente aparentadas, como o arganaz do campo e o arganaz 
do prado, sao comuns. As diferenęas significativas de com¬ 
portamento tambem podem ser encontradas dentro de 
urna especie, mas muitas vezes sao menos óbvias. Quando 
a yariaęao comportamental entre populaęoes de urna espe¬ 
cie correlaciona-se com a yariaęao das condięóes ambien- 
tais, isso pode refletir na seleęao natural. 

Estudo de caso.M ariaęao da seleęao da presa 

Um exemplo de yariaęao comportamental com base na 
genetica dentro de urna especie envolve a seleęao de pre- 
sas pela serpente-ocidental (Thamnophis elegans). A die¬ 
ta natural dessa especie difere amplamente em toda a sua 
gama, na Califórnia. As populaęoes costeiras alimentam- 
-se predominantemente de lesmas-banana (.Ariolimax 
californicus) (Figura 51.23). As populaęoes terrestres 
alimentam-se de ras, sanguessugas e peixes, mas nao de 
lesmas-banana. Na verdade, as lesmas-banana sao raras ou 
ausentes nos habitats terrestres. 

Quando os pesąuisadores ofereceram lesmas-banana 
para cobras de cada populaęao selvagem, a maioria das co- 
bras costeiras prontamente as comeu, enąuanto as cobras 
terrestres tenderam a recusa-las. Ate que ponto a yaria¬ 
ęao genetica contribui para urna predileęao por lesmas- 
-banana? Para responder a essa pergunta, os pesąuisadores 
coletaram cobras gestantes de cada populaęao selvagem e 
as abrigou em gaiolas separadas em laboratório. Enąuanto 
ainda muito jovem, foi oferecido a prole um peąueno pe- 
daęo de lesma-banana em cada um dos dez dias. Mais de 
60% das jovens cobras de maes costeiras comeram lesmas- 
-banana em oito ou mais dos dez dias. Em contrapartida, 
menos de 20% das jovens cobras de maes terrestres nao co¬ 
meu um pedaęo de lesma-banana seąuer urna vez. Talvez 
de modo nao surpreendente, as lesmas-banana parecem 
ser urna predileęao adąuirida geneticamente. 

Como urna diferenęa de preferencia alimentar geneti¬ 
camente determinada vem a coincidir tao bem com os ha¬ 
bitats das serpentes? Acontece que as populaęoes costeiras 
e terrestres tambem variam no que diz respeito a sua ca- 
pacidade de reconhecer e de responder as moleculas odo- 
riferas produzidas pelas lesmas-banana. Os pesąuisadores 
acreditam que, ąuando as cobras terrestres colonizaram 
habitats costeiros mais de 10.000 anos atras, algumas delas 



A Figura 51.23 A serpente-ocidental de um habitat costei- 
ro comendo uma lesma-banana. Experimentos mostram que a 
preferencia destas serpentes por lesmas-banana pode ser influencia- 
da mais pela genetica do que pelo meio. 

poderiam reconhecer as lesmas-banana pelo cheiro. Como 
essas cobras tiraram vantagem dessas fontes de alimento, 
elas tiveram valor adaptativo maior do que as cobras da po¬ 
pulaęao que ignoraram as lesmas. Ao longo de centenas ou 
milhares de geraęóes, a capacidade de reconhecer as les¬ 
mas como presas aumentou em freąuencia na populaęao 
costeira. A yariaęao marcante no comportamento obserya- 
do hoje entre as populaęoes costeiras e terrestres pode ser 
uma prova dessa mudanęa evolutiva do passado. 

Estudo de caso.M ariaęao nos padróes migratórios 

Outra especie adeąuada para o estudo da yariaęao com¬ 
portamental e toutinegra-de-barrete-preto (Sylvia atrica- 
pilla), uma peąuena toutinegra migratória. Toutinegras 
que se reproduzem na Alemanha geralmente migram do 
sudoeste de Espanha e depois para o sul da Africa no inver- 
no. Na decada de 1950, algumas toutinegras comeęaram a 
passar o inyerno na Gra-Bretanha, e ao longo do tempo a 
populaęao de toutinegras que invernava na Gra-Bretanha 
cresceu para muitos milhares. As anilhas das patas mos¬ 
traram que alguns desses passaros haviam migrado para o 
oeste da regiao central da Alemanha. Essa mudanęa no pa- 
drao de migraęao foi resultado da seleęao natural? Se assim 
for, os passaros que inyernam na Gra-Bretanha devem ter 
uma diferenęa hereditaria no comportamento migratório. 
Para testar essa hipótese, os pesąuisadores do Centro de 
Pesąuisa Max Planck em Radolfzell, Alemanha, desenyol- 
veram uma estrategia para estudar a orientaęao migratória 
em laboratório (Figura 51.24). Os resultados demonstra- 
ram que os dois padróes de migraęao - para o oeste e para 
o sudoeste - de fato refletem as diferenęas geneticas entre 
as duas populaęoes. 

O estudo da toutinegra da Europa Ocidental indicou 
que a mudanęa em seu comportamento migratório ocor- 
reu recente e rapidamente. Antes do ano 1950, nao havia 
toutinegras oeste-migratórias conhecidas na Alemanha. 
Na decada de 1990, toutinegras oeste-migratórias compu- 
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▼ Figura 51.24 


Pesquisa 


Existem diferenęas na orientaęao migratória 
dentro de especies geneticamente determinadas? 


Experimento Peter Berthold e colaboradores no sul da 
Alemanha criaram dois conjuntos de jovens toutinegras para 
seu estudo. Um grupo era composto por descendentes de tou¬ 
tinegras capturadas enquanto invernavam na Gra-Bretanha e, 
em seguida, criados na Alemanha em uma gaiola ao ar livre. 
O outro grupo era composto por jovens passaros coletados a 
partir de ninhos próximos do laboratório e, em seguida, criados 
em gaiolas. No outono, a equipe de Berthold colocou as touti¬ 
negras capturadas na Gra-Bretanha e os jovens passaros criados 
em gaiolas em grandes gaiolas de vidro em forma de funil re- 
vestidas com papel carbono por 1,5 a 2 horas. Quando os funis 
foram colocados do lado de fora durante a noite, os passaros se 
moviam dentro deles, fazendo marcas no papel que indicaram a 
direęao em que estavam tentando "migrar". 



Resultados Os passaros adultos capturados no inverno da 
Gra-Bretanha e os seus descendentes criados em laboratório 
tentaram migrar para o oeste. Em contrapartida, os passaros jo- 
vens capturados de ninhos no sul da Alemanha tentaram migrar 
para o sudoeste. 



Conclusao As jovens toutinegras britanicas e as jovens touti¬ 
negras da Alemanha (o grupo-controle) foram criadas sob con- 
dięóes semelhantes, mas mostraram orientaęóes migratórias 
muito diferentes, indicando que sua orientaęao migratória tern 
base genetica. 


Fonte: Berthold et al., Rapid microevolution of migratory behavior in a wild 
Bird species, Naturę 360:668-690 (1992). 


Suponha que os passaros nao mostrassem uma dife- 
renęa na orientaęao migratória nesses experimentos. Voce poderia 
concluir que o comportamento nao tinha bases geneticas? Explique. 


nham de 7 a 11% das populaęóes de toutinegras da Alema¬ 
nha. Uma vez que a migraęao oeste comeęou, ela persiste e 
aumenta em freąuencia, talvez devido ao uso generalizado 
de alimentadores de passaros no inverno da Gra-Bretanha, 
bem como distancias menores de migraęao. 

Altruismo 

Normalmente, assumimos que comportamentos sao egois- 
tas; isto e, beneficiam um individuo em detrimento de ou- 
tros, especialmente concorrentes. Por exemplo, a capacidade 
superior de forragear de um individuo pode deixar menos 
comida para os outros. O problema vem com comportamen¬ 
tos “altruistas”. Como esses comportamentos surgem por 
meio da seleęao natural? Para responder a essa pergunta, va- 
mos olhar mais de perto alguns exemplos de comportamen¬ 
to altruista e considerar como eles poderiam surgir. 

Ao discutir abnegaęao, usaremos o termo altruismo 
para descrever um comportamento que reduz o valor adap- 
tativo individual de um animal, mas aumenta o valor adap- 
tativo de outros individuos na populaęao. Considere, por 
exemplo, os esquilos-de-belding, que vivem no oeste dos 
Estados Unidos e sao vulneraveis a predadores, como coiotes 
e gavióes. Um esquilo que ve a aproximaęao de um predador 
muitas vezes emite um alarme estridente para alerta os in- 
dividuos que nao o viram a recuar para suas tocas. Observe 
que para o esquilo que avisa aos outros, o comportamento 
do alarme conspicuo aumenta o risco de ser morto, pois cha¬ 
ma a atenęao para a localizaęao do animal que alerta. 

Outro exemplo de comportamento altruista ocorre 
nas sociedades de abelhas, em que as operarias sao este- 
reis. As operarias em si nunca reproduzem, mas trabalham 
em nome de uma unica rainha fertil. Alem disso, as ope¬ 
rarias picam os intrusos, um comportamento que aj uda a 
defender a colmeia, mas resulta na morte dessas operarias. 

O altruismo tambem e observado em ratos-toupeira- 
-pelados (Heterocephalus glaber), roedores altamente so- 
ciais, que vivem em camaras e tuneis subterraneos no sul e 
no nordeste da Africa. O rato-toupeira-pelado, que e prati- 
camente sem pelos e cego, vive em colónias de 75 a 250 ou 
mais individuos (Figura 51.25). Cada colónia tern apenas 
uma femea reprodutora, a rainha, que acasala com um a 
tres machos, chamados de reis. O resto da colónia consis- 



A Figura 51.25 Ratos-toupeira-pelados, especie de marm- 
feros coloniais que exibe comportamento altruista. Fotografa- 
da aqui, esta a rainha amamentando a prole enquanto e circundada 
por outros membros da colónia. 
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te em femeas e machos nao reprodutores que, as vezes, se 
sacrificam para proteger a rainha ou os reis de cobras ou 
outros predadores que invadem a colónia. 

Valor adaptativo inclusivo 

Com esses exemplos de esquilos terrestres, abelhas e ra- 
tos toupeira em mente, vamos voltar a questao de como o 
comportamento altruista surge durante a evoluęao. O caso 
mais facil a considerar e que os pais sacrificarem-se por 
sua prole. Quando os pais sacrificam o seu próprio bem- 
-estar e produzem urna prole cuidada, esse ato realmente 
aumenta o valor adaptativo dos pais porque maximiza a 
sua representaęao genetica na populaęao. Por essa lógica, o 
comportamento altruista pode ser mantido pela evoluęao, 
mesmo que nao melhore a sobrevivencia e o sucesso repro- 
dutivo dos individuos que se sacrificam. 

O que dizer das circunstancias em que individuos 
ajudam outros que nao sao seus descendentes? Ao consi¬ 
derar um grupo maior de parentes que nao apenas pais e 
filhos, o biólogo William Hamilton encontrou urna respos- 
ta. Ele comeęou propondo que um animal pode aumentar 
sua representaęao genetica na próxima geraęao, ajudando 
parentes próximos que nao seus próprios descendentes. 
Como pais e filhos, os irmaos tern metade de seus genes 
em comum. Portanto, a seleęao tambem pode favorecer a 
ajudar irmaos ou ajudar os pais a produzir mais irmaos. 
Esse pensamento levou Hamilton a ideia de valor adapta- 
tivo inclusivo, o efeito total que um individuo tern sobre a 
proliferaęao de seus genes produzindo a sua própria pro¬ 
le e fornecendo ajuda para que outros parentes próximos 
produzam descendentes. 

A regra de Hamilton e a seleęao de parentesco 

O poder da hipótese de Hamilton foi que ela forneceu urna 
maneira de medir ou quantificar o efeito do altruismo no 
valor adaptativo. De acordo com Hamilton, as tres varia- 
veis-chave em um ato de altruismo sao os beneficios para 
o destinatario, o custo para o altruista e o coeficiente de 
parentesco. O beneficio, B,e o numero medio de filhos ex- 
tra que o receptor de um ato altruista produz. O custo, C, 
e quantos descendentes a menos o altruista produz. O coe¬ 
ficiente de parentesco, r, e igual a fraęao de genes que, em 
media, sao compartilhados. A seleęao natural favorece o 
altruismo quando o beneficio para o receptor multiplicado 
pelo coeficiente de parentesco excede o custo para o altru¬ 
ista - em outras palavras, quando rB> C. Esta constataęao 
e chamada regra de Hamilton. 

Para entender a regra de Hamilton, vamos aplica-la a 
urna populaęao humana em que o individuo tern em media 
dois filhos. Vamos imaginar que um jovem esta perto de 
se afogar em ondas fortes, e sua irma arrisca sua vida para 
tira-lo do mar e puxa seu irmao para um local seguro. Se o 
jovem homem tivesse se afogado, seu resultado reprodutivo 
teria sido zero; mas agora, se usarmos a media, ele pode ser 
pai de dois filhos. O beneficio para o homem e, portanto, 
de dois filhos (B = 2). Qual o custo incorrido por sua irma? 
Digamos que ela tenha 25% de chance de afogamento na 


tentativa de resgate. O custo do ato altruista para a irma e 
entao 0,25 vezes 2, seu numero de descendentes esperado, 
caso ela tivesse permanecido em terra (C = 0,25 X 2 = 0,5). 
Por firn, notamos que o irmao e a irma compartilham me¬ 
tade de seus genes em media (r = 0,5). Urna maneira de ver 
isso em termos de segregaęao dos cromossomos homólogos 
que ocorre durante a meiose dos gametas (Figura 51.26; 
ver tambem o Capitulo 13). 

Podemos agora usar nossos valores de B, C e r para 
avaliar se a seleęao natural favoreceria o ato altruista no 
nosso cenario imaginario. No exemplo do resgate entre ir¬ 
maos, rB = 0,5 X 2 = 1, se C = 0,5. Como rB e maior que 
C, a regra de Hamilton e cumprida; assim, a seleęao natural 
favoreceria esse ato altruista. 

Fazendo a media durante muitos indMduos e gera- 
ęóes, qualquer gene em particular na irma em face da si- 
tuaęao descrita sera passado para mais descendentes se ela 
arriscar o resgate do que se ela nao o fizesse. Entre os genes 
propagados dessa maneira talvez esteja algum que contri- 
bua o comportamento altruista. Assim, a seleęao natural 
que favorece o altruismo melhorando o sucesso reproduti- 
vo dos parentes e chamada de seleęao de parentesco. 

A seleęao de parentesco enfraquece com a distancia 
hereditaria. Os irmaos tern um r de 0,5, mas entre urna tia 
e sua sobrinha, o r = 0,25 (1/4), e entre primos-irmaos, 
o r = 0,125 (V 8 ). Note-se que como o grau de parentesco 
diminui, o termo rB na desigualdade de Hamilton tam¬ 
bem diminui. A seleęao natural favoreceria o resgate de 
um primo? Apenas se as ondas fossem menos traięoeiras. 


Pai A Pai B 



V2 (0,5) 

de probabilidade 


Irmao 1 Irmao 2 




Vi (0,5) 
de probabilidade 


A Figura 51.26 Coeficiente de parentesco entre irmaos. 

A faixa vermelha indica um alelo particular (versao de um gene) pre- 
sente em um cromossomo, mas nao o seu homólogo, no pai A. O 
irmao 1 herdou o alelo do pai A. Ha urna probabilidade de Vi que o 
irmao 2 tambem herde esse alelo do pai A. Qualquer alelo presente 
em um cromossomo de um dos pais se comportara de forma seme- 
Ihante. O coeficiente de parentesco entre os dois irmaos e, portanto, 
1/2, ou 0,5. 


0 coeficiente de parentesco de um indMduo para um 
irmao (nao gemeos) ou a qualquer um dos pais e o mesmo: 0,5. 
Sera que esse valor tambem se verifica nos casos de poliandria e 
poligamia? 
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A Figura 51.27 A seleęao de parentesco e o altruismo em 
esquilos-de-belding. Este grafico ajuda a explicar a diferenęa en- 
tre macho e femea no comportamento altruista de esquilos. Uma 
vez desmamado (os filhotes sao amamentados durante cerca de um 
mes), as femeas sao mais propensas do que os machos a viver perto 
de parentes próximos. Os gritos de alarme que alertam estes paren- 
tes aumentam o valor adaptativo inclusivo da femea altruista. 


Nas condięóes originais, rB = 0,125 X 2 = 0,25 , apenas a 
metade do valor de C (0,5). O geneticista britanico J. B. S. 
Haldane parece ter antecipado essas ideias ąuando, em tom 
de brincadeira, afirmou que ele nao acabaria com a sua vida 
por um irmao, mas faria por dois irmaos ou oito primos. 

Se a seleęao de parentesco explica o altruismo, entao 
os exemplos de um comportamento altruista que se obser- 
vam entre diversas especies de animais deveriam envolver 
parentes mais próximos. Parece que esse e o caso, mas 
frequentemente de maneiras complexas. Como a maioria 
dos animais, a femea dos esquilos-de-belding fica próxima 
de seus locais de nascimento, e os machos vao para locais 
distantes (Figura 51.27). Como quase todos os gritos de 
alarme sao dados por mulheres, e mais provavel que elas 
ajudem os parentes próximos. No caso das abelhas opera- 
rias, que sao todas estereis, tudo o que fazem para ajudar 
a colmeia inteira beneficia um unico membro permanente, 
que e reprodutivamente ativo - a rainha, que e a sua mae. 

No caso dos ratos-toupeira-pelados, as analises de 
DNA mostraram que todos os individuos de uma colónia 
sao intimamente relacionados. Geneticamente, a rainha 
parece ser uma irma, filha, ou mae dos reis, e os ratos-tou- 
peira nao reprodutivos sao descendentes diretos da rainha 
ou de seus irmaos. Portanto, quando um individuo nao 
reprodutivo aumenta as chances de reproduęao de uma 
rainha ou de um rei, o altruista aumenta a chance de que 
alguns genes identicos aos seus sejam passados a próxima 
geraęao. 

Altruismo redproco 

Alguns animais, ocasionalmente, se comportam de forma 
altruista para com os outros que nao sao parentes. Um ba- 
buino pode ajudar um parceiro nao relacionado em uma 
łuta, ou um lobo pode oferecer alimento para o outro lobo, 
embora eles nao compartilhem parentesco. Esse tipo de 


comportamento pode ser adaptativo, se o indmduo auxi- 
liado retorna a favor no futuro. Esse tipo de troca de ajuda, 
chamado altruismo reciproco, e comumente invocado 
para explicar o altruismo que ocorre entre os seres huma- 
nos nao relacionados. O altruismo reciproco e raro em ou¬ 
tros mamiferos; e bastante limitado as especies (como os 
chimpanzes) com grupos sociais estaveis o suficiente para 
que os indiyiduos tenham muitas chances de trocar ajuda. 
Em geral, considera-se que esse comportamento ocorre 
quando os indiyiduos sao suscetiveis de se encontrarem 
novamente e quando haveria consequencias negativas as- 
sociadas a nao devolver favores a indiyiduos que tinham 
sido uteis no passado, um padrao de comportamento que 
os ecologistas comportamentais chamam de “trapaęa”. 

Desde que a trapaęa possa beneficiar o trapaceiro subs- 
tancialmente, como poderia o altruismo reciproco evoluir? 
A teoria dos jogos fornece uma possivel resposta sob a for¬ 
ma de uma estrategia comportamental chamada olho por 
olho. Na estrategia olho por olho um indmduo trata ou¬ 
tro da mesma forma como foi tratada da ultima vez que se 
encontraram. Indiyiduos que adotam esse comportamen¬ 
to sao sempre altruistas, ou cooperativistas, no primeiro 
encontro com outro indmduo, e a situaęao permanecera 
assim enquanto seu altruismo for reciproco. Quando sua 
cooperaęao nao e reciproca, no entanto, os indiyiduos que 
empregam olho por olho vao retaliar imediatamente, mas 
yoltarao ao comportamento cooperativo, logo que o outro 
indmduo tornar-se cooperativo. A estrategia olho por olho 
foi usada para explicar as poucas interaęóes aparentemente 
altruistas reciprocas obseryadas em animais que vao desde 
a partilha de sangue entre morcegos hematófagos nao rela¬ 
cionados ao aliciamento social em primatas. 

Evoluęao e cultura humana 

Como os animais, os seres humanos tern comportamento (e, 
as vezes, um mau comportamento). Assim como os seres hu¬ 
manos variam amplamente 
em caracteristicas anató- 
micas, exibimos yariaęóes 
substanciais no comporta¬ 
mento. O ambiente inter- 
vem no caminho do genó- 
tipo ao fenótipo de traęos 
fisicos, mas atua de maneira 
mais profunda para traęos 
comportamentais. Alem 
disso, como consequencia 
da nossa capacidade nota- 
vel para a aprendizagem, os 
seres humanos sao, prova- 
yelmente, mais capazes do 
que qualquer outro animal 
de adquirir novos com- 
portamentos e habilidades 
(Figura 51.28). 

Algumas atividades 
humanas tern uma funęao 
menos facilmente definida 



A Figura 51.28 Aprenden- 
do um novo comportamento. 
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na sobrevivencia e reproduęao do que, por exemplo, o for- 
rageio ou o cortejo. Uma dessas atividades e uma brinca- 
deira, que as vezes e definido como um comportamento 
que parece sem propósito. Reconhecemos as brincadeiras 
em crianęas e o que achamos que e brincadeira em jo- 
vens de outros vertebrados. Os biólogos comportamen- 
tais descrevem “brincadeira do objęto”, como chimpanzes 
brincando com folhas, brincadeira locomotora, como as 
acrobacias de um antilope, e “brincadeira social”, como 
as interaęóes e as travessuras de filhotes de leao. Essas ca- 
tegorias, no entanto, trazem poucas informaęóes sobre a 
funęao de brincar. Uma ideia e que, em vez de gerar habili- 
dades especificas ou experiencia, a brincadeira serve como 
preparaęao para eventos inesperados e circunstancias que 
nao podem ser controladas. 

O comportamento e a cultura humanos relacionam-se 
com a teoria evolutiva na disciplina de sociobiologia. A pre- 
missa principal da sociobiologia e que certas caracteristicas 
comportamentais existem porque sao expressóes dos genes 
que se perpetuaram pela seleęao natural. Em seu livro semi- 
nal de 1975, intitulado Sociobiologia: A Nova Sintese , E. O. 
Wilson especulou sobre as bases evolutivas de certos tipos de 
comportamento social. Ao incluir poucos exemplos da cul¬ 
tura humana, ele deflagrou um debate que continua ate hoje. 

Ao longo da nossa recente historia evolutiva, construi- 
mos sociedades estruturadas com governos, leis, valores 
culturais e religióes que definem o que e um comporta¬ 


mento aceitavel e o que nao e, mesmo quando comporta- 
mentos inaceitaveis podem melhorar um valor adaptativo 
individual darwiniano. Talvez sejam as nossas instituięóes 
sociais e culturais que nos tornem distintos e forneęam 
aquelas qualidades que as vezes tornam menos aparente o 
continuo entre os seres humanos e os outros animais. Uma 
dessas qualidades, nossa consideravel capacidade para o 
altruismo reciproco, sera essencial a medida que enfren- 
tarmos os desafios atuais, incluindo a mudanęa climatica 
global, em que os interesses individuais e coletivos, muitas 
vezes, parecem estar em conflito. 


REVISAO DO CONCEITO 51.4 


1 . 


2 . 


3. 


Explique por que a variaęao geografica na escolha da presa 
da serpente pode indicar que o comportamento evoluiu 
por seleęao natural. 


Suponha um organismo individual que ajuda a sobrevivencia 
e o sucesso reprodutivo da prole de seu irmao. Como esse 
comportamento poderia resultar na seleęao indireta de al- 
guns genes carregados por esse individuo? 


] Suponha que voce aplicou a lógica de Hamilton 
para uma situaęao em que um individuo ja tenha passado 
da idade reprodutiva. Poderia ainda haver seleęao para um 
ato altruista? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


51 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 51.1 

Leves estimulos sensoriais podem desencadear 
comportamentos simples e complexos (p. 1134-1138) 

• O comportamento e a soma das respostas de um animal para os 
estimulos externos e internos. Em estudos de comportamento, 
ąuestóes proximais, ou “como” focalizam os estimulos que desen- 
cadeiam um comportamento, e na genetica, mecanismos fisiológi- 
cos e anatómicos subjacentes a um ato comportamental. As ąues¬ 
tóes distais, ou “por que” abordam a significativa evolutiva. 

• Um padrao fixo de aęao e um comportamento bastante invarian- 
te desencadeado por uma simples pista conhecida como estimu- 
lo sinal. Os movimentos migratórios envolvem a navegaęao, que 
pode ser com base na orientaęao em relaęao ao sol, as estrelas ou 
ao campo magnetico da Terra. Com freąuencia, o comportamento 
animal e sincronizado com o ciclo circadiano de claro e escuridao 


no meio ambiente ou com os sinais que o ciclo da durante as esta- 
ęóes do ano. 

• A transmissao e a recepęao de sinais constituem a comunicaęao 
animal. Os animais usam sinais visuais, auditivos, ąuimicos e tateis. 
As substancias ąuimicas chamadas feromónios transmitem infor¬ 
maęóes especificas da especie entre os membros de uma especie 
em comportamentos que vao desde o forrageio ate a corte. 

I Como a migraęao com base em ritmos circanuais se adequaria as 
mudanęas climaticas globais? 

CONCEITO 51.2 

A aprendizagem estabelece ligaęóes especificas entre 
experiencia e comportamento (p. 1138-1143) 

• Os estudos de amamentaęao cruzada podem ser usados para medir 
a influencia do ambiente social e de experiencias sobre o compor¬ 
tamento. 

• A aprendizagem, a modificaęao do comportamento como resulta- 
do da experiencia, pode tomar muitas formas: 
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Vinculo 
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Formas de 
aprendizagem e 
resoluęao de 
problemas 



Cognięao 
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Aprendizagem espacial 



1 Como o vinculo em gansos e o desenvolvimento do canto em par- 
dais diferem no que diz respeito ao comportamento resultante? 


CONCEITO 51.3 

A seleęao para a sobrevivencia e para o sucesso 
reprodutivo dos individuos pode explicar diversos 
comportamentos (p. 1143-1149) 

• Os experimentos controlados no laboratório podem dar origem a 
mudanęas evolutivas interpretaveis no comportamento. 

• Um modelo de forrageio ótimo se baseia na ideia de que a seleęao 
natural deve favorecer o comportamento de forrageio que minimi- 
za os custos de e maximiza os beneficios. 

• O dimorfismo sexual correlaciona-se com o tipo de relaęao de 
acasalamento entre machos e femeas. Esses incluem sistemas de 
acasalamento monogamico e poligamico. Variaęóes no sistema de 
acasalamento e no modo de fertilizaęao afetam a certeza da pater- 
nidade, que, por sua vez, tern urna influencia significativa no com¬ 
portamento do parceiro e no cuidado parental. 

• A teoria dos jogos fornece urna maneira de pensar sobre a evoluęao 
em situaęóes em que a adequaęao de um fenótipo comportamental 
particular e influenciada por outros fenótipos comportamentais na 
populaęao. 

] Em algumas especies de aranha, a femea come o macho imediata- 
mente após a copulaęao. Como voce explicaria esse comportamento a 
partir de urna perspectiva evolutiva? 


CONCEITO 51.4 

Analises geneticas e o conceito de valor adaptativo 
indusivo fornecem a base para estudar a evoluęao do 
comportamento (p. 1149-1154) 

• Estudos geneticos em insetos tern revelado a existencia de genes 
reguladores mestres que controlam comportamentos complexos. 
Dentro da hierarquia subjacente, multiplos genes influenciam com¬ 
portamentos espedficos, como urna canęao de cortejo. A pesquisa 
sobre os arganazes revelou que a yariaęao em um unico gene pode 


determinar diferenęas em comportamentos complexos envolvidos 
tanto no acasalamento quanto no parentesco. 

• Quando a yariaęao dentro de urna especie comportamental corre- 
laciona-se com yariaęóes nas condięóes ambientais, pode ser urna 
evidencia de evoluęao do passado. Os estudos de campo e labora- 
toriais tern documentado a base genetica para urna mudanęa no 
comportamento migratório de determinados passaros e revelou 
diferenęas comportamentais em cobras que se correlacionam com 
yariaęao geografica quanto a disponibilidade de presas. 

• O altruismo pode ser explicado pelo conceito de valor adaptativo 
inclusivo, o efeito total de um indiyiduo sobre a proliferaęao de 
seus genes pela produęao da sua própria prole e da prestaęao de 
ajuda que permite que parentes próximos produzam descenden- 
tes. O coeficiente de parentesco e a regra de Hamilton fornecem 
urna forma de medir a foręa das pressóes seletivas que favorecem 
o altruismo contra o custo potencial do comportamento “altruista”. 
A seleęao de parentesco favorece o comportamento altruista au- 
mentando o sucesso reprodutivo de parentes. 

] Que visao sobre a base genetica do comportamento emerge ao es¬ 
tudar os efeitos das mutaęóes de cortejo em mosca-das-frutas e de liga- 
ęao entre casais em arganazes? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Qual das opęóes a seguir e yerdadeira sobre comportamentos 
inatos? 

a. A expressao deles e apenas fracamente influenciada por genes. 

b. Ocorrem com ou sem estimulos ambientais. 

c. Sao expressos na maioria dos indiyiduos em urna populaęao. 

d. Ocorrem em inyertebrados e alguns yertebrados, mas nao 
em mamiferos. 

2. De acordo com a regra de Hamilton: 

a. a seleęao natural nao favorece comportamento altruista que 
cause a morte do altruista. 

b. a seleęao natural favorece atos altruistas quando o beneficio 
resultante ao receptor, corrigido pelo parentesco, excede o 
custo para o altruista. 

c. a seleęao natural tende mais a favorecer comportamento 
altruista que beneficie urna prole que o comportamento 
altruista que beneficia o irmao. 

d. os efeitos da seleęao de parentesco sao maiores do que os 
efeitos da seleęao natural direta em indiyiduos. 

3. A femea do maęarico-pintado corteja agressivamente os machos 

e. depois do acasalamento, deixa a ninhada de jovens para o ma¬ 
cho incubar. Essa sequencia pode ser repetida varias vezes com 
diferentes machos ate nao restarem machos disponiveis, foręan- 
do a femea a incubar a sua ultima ninhada. Qual dos termos se- 
guintes descreve este comportamento? 

a. Poligamia 

b. Poliandria 

c. Promiscuidade 

d. Certeza da paternidade 

NIVEL 2: APLICAęÓES/ANALISES 

4. A regiao anterior do cerebro do canario encolhe durante a tem- 
porada nao reprodutiva e amplia quando comeęa a epoca de re- 
produęao. Essa alteraęao e provavelmente associada com a anual: 

a. adięao de novas silabas ao repertório de canto do canario. 

b. cristalizaęao dos subcantos em cantos de adultos. 

c. o periodo sensitivo em que os canarios pais yinculam na 
nova geraęao. 

d. eliminaęao do modelo yinculado para cantos emitidos no 
ano anterior. 
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5. Apesar de muitos chimpanzes viverem em ambientes contendo 

nozes de palmeiras, só os membros de poucas populaęóes usam 

pedras para ąuebrar as nozes. A explicaęao provavel e que: 

a. a diferenęa do comportamento e causada por diferenęas 
geneticas entre populaęóes. 

b. os membros de diferentes populaęóes tern diferentes neces- 
sidades nutritivas. 

c. a tradięao cultural de usar pedras para ąuebrar nozes surgiu 
em apenas algumas populaęóes. 

d. os membros de diferentes populaęóes diferem na habilidade 
de aprendizagem. 

6. Qual das opęóes a seguir nao e necessaria para o traęo compor- 

tamental evoluir pela seleęao natural? 

a. Em cada indmduo, a forma do comportamento e determi- 
nada inteiramente por genes. 

b. O comportamento varia entre os indmduos 

c. O sucesso reprodutivo individual depende em parte de 
como o comportamento e executado. 

d. Algum componente do comportamento e geneticamente 
inerente. 


I\MVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 


7. 


8 . 


DESENHE 


Voce esta considerando dois modelos de forrageio 
ótimo para o comportamento de um batuira que se alimenta de 
mexilhao. No modelo A, a recompensa energetica aumenta ape¬ 
nas com o tamanho do mexilhao. No modelo B, voce leva em 
consideraęao que os mexilhóes maiores sao mais dificeis para 
abrir. Desenhe um grafico de recompensa (beneficio de ener¬ 
gia em urna escala de 0-10) versus o comprimento do mexilhao 
(escala de 0-70 mm) para cada modelo. Suponha que os mexi- 
lhóes com menos de 10 mm nao ofereęam nenhum beneficio 
e sao ignorados pelos passaros. Tambem assuma que os mexi- 
lhóes tornam-se dificeis de abrir quando chegam a 40 mm de 
comprimento e impossiveis de abrir quando chegam a 70 mm de 
comprimento. Considerando os graficos que voce desenhou, que 
observaęóes e medięóes voce faria no habitat deste batuira para 
ajudar a determinar qual o modelo que e mais preciso? 

CONEXAO EVOLUTIVA 


As vezes, explicamos nosso comportamento em termos de sen- 
timentos subjetivos, motivos, ou razóes, mas explicaęóes evo- 
lutivas sao baseadas em valor adaptativo reprodutivo. Qual e a 
relaęao entre os dois tipos de explicaęao? Por exemplo, e urna 
explicaęao humana para o comportamento, como “apaixonar-se” 
incompativel com urna explicaęao evolutiva? 


9. PESQUISA CIENTIFICA 

Os pesąuisadores estudando galhos descobriram que “ajudantes” 
freąuentemente assistem casais de passaros a criarem seus filho- 
tes. Os ajudantes nao tern territórios e nao acasalam. Ao contra- 
rio, eles ajudam os donos dos territórios a apanhar alimento para 


a prole deles. Proponha urna hipótese para explicar qual vanta- 
gem deve existir para os ajudantes engajarem-se nesse compor¬ 
tamento em vez de buscar seus próprios territórios e parceiros. 
Como voce testaria a sua hipótese? Se ela estiver correta, ąuais 
resultados voce esperaria do seu teste? 

10. CIENCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Os pesąuisadores estao muito interessados em estudar gemeos 
identicos separados no nascimento e criados separados. Para 
tanto, os dados revelaram que esses gemeos muitas vezes tern 
personalidades, maneiras, habitos e interesses semelhantes. 
Qual ąuestao generalizada voce acha que os pesąuisadores es- 
peram responder ao estudar esses gemeos? Por que os gemeos 
identicos sao bons sujeitos para essa pesąuisa? Quais sao as pos- 
siveis armadilhas dessa pesąuisa? Qual abuso pode ocorrer se os 
estudos nao forem criticamente avaliados? 

11. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INFORMAęAO 

A aprendizagem e definida como urna mudanęa no compor¬ 
tamento em resultado de experiencia. Em um ensaio sucinto 
(100-150 palavras), descreva o papel da informaęao hereditaria 
na aąuisięao da aprendizagem, usando alguns exemplos da im- 
pressao e da aprendizagem associatiya. 



Os pica-paus bolota {Melanerpes formicivorus) guardam bolo- 
tas em buracos de armazenamento que perfuram em aryores. 
Quando esses pica-paus reproduzem, a prole dos anos anterio- 
res, muitas vezes, ajuda com os deveres parentais. As atiyidades 
desses ajudantes nao reprodutores incluem a incubaęao de ovos 
e a defesa de bolotas escondidas. Quais sao algumas ąuestóes so- 
bre causa proximal e distal em relaęao a esses comportamentos 
que um biólogo comportamental pode perguntar? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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ECOLOGIA 


UMA ENTREVISTA COM 

Monica Turner 

Como estudante de graduaęao em biologia 
na Universidade Fordham, em Nova Iorque, 

Monica Turner sonhava em tornar-se veteri- 
naria ou guarda-florestal. Um estagio de verao 
no Parąue Nacional de Yellowstone a direcio- 
nou para a ecologia florestal e, por firn, mu- 
dou sua vida. Após graduar-se com distinęao 
(summa cum laude ), Monica Turner obteve 
o doutorado (Ph. D.) pela Universidade da 
Georgia e tornou-se pioneira na area de eco¬ 
logia da paisagem. A Dra. Turner e membro 
da Academia Nacional de Ciencias dos EUA e leciona Ecologia 
na Catedra Eugene P. Odum, na Universidade de Wisconsin, 
Madison, onde atua desde 1994. 

0 que aconteceu em seu primeiro verao em 
Yellowstone que a fez querer ser ecóloga? 

Eu nunca tinha saldo do leste dos Estados Unidos. Assim, ba- 
sicamente foi como pegar uma crianęa que freąuenta o cole- 
gio no Bronx e coloca-la em Yellowstone por um semestre, e 
isso e que fez a diferenęa. Eu adorava estar ao ar livre e gostava 
de historia natural e de auxiliar nas pesquisas. Decidi que nao 

queria passar minha carrei- 
ra em um ambiente pura- 
mente academico. 

Voce passou grandę 
parte da sua carreira 
trabalhando em 
ecologia da paisagem. 

0 que e ecologia da 
paisagem? 

A ecologia da paisagem 
focaliza as causas e as con- 
sequencias dos padróes 
espaciais na natureza. 
Os ecólogos da paisagem consideram como os fragmentos 
de habitats estao distribuidos e como eles se conectam com 
os organismos e processos que neles ocorrem. Imagine olhar 
de um aviao e avistar um mosaico de matos e lavouras abaixo 
de voce. Nesses muitos fragmentos ocorrem ciclagem de nu- 


trientes, migraęao de organismos, propagaęao 
de doenęas e disturbios. A forma e a dispo- 
sięao desses fragmentos fazem uma imensa 
diferenęa. 

Voce teve outro momento transformador 
em Yellowstone que influenciou sua 
pesquisa. Descreva o que voce viu. 

Essa e uma epoca na minha carreira em que 
posso destacar um evento isolado que definiu 
a direęao do meu trabalho. Eu estava interes- 
sada em disturbios porque eles transformam 
paisagens muito rapidamente. No verao de 
1988, havia incendios por todas as partes em 
Yellowstone. As pessoas pensavam que os incendios tinham 
queimado tudo. De um helicóptero, notei que em vez disso os 
incendios tinham deixado um mosaico de fragmentos quei- 
mados e fragmentos nao queimados. Eu vivenciava um expe- 
rimento natural incomparavel. Desde entao, trabalhei para 
entender quais as consequencias dos mosaicos de incendios 
e outros disturbios para os ecossistemas e para a recuperaęao 
de especies. Apesar da extensao dos incendios, o ecossistema 
de Yellowstone recuperou-se muito mais rapidamente do que 
qualquer um de nos esperava. Ele foi incrivelmente resiliente. 

Hoje, qual a importancia de os alunos se interessarem 
em ecologia? 

E muito importante que compreendamos o mundo ao nosso 
redor e percebamos as mudanęas que estao acontecendo glo- 
bal e regionalmente. Estamos observando mudanęas de longo 
prazo no clima. Vemos disturbios que se tornam maiores e 
mais graves. Eles acontecem com mais rapidez do que mui- 
tas pessoas tern reconhecido. Tambem estamos aprendendo 
muito a respeito de servięos ecossistemicos, os valores e os 
beneficios que usufruimos da natureza. Os alunos constatam 
mudanęas no mundo ao seu redor e, por isso, reconhecem a 
ecologia. Para fomentar esse reconhecimento, qualquer coi- 
sa que leve os jovens a experimentar a natureza - seja qual 
for a natureza ao redor deles localmente - e uma boa coisa. 
Tambem e importante que os alunos tenham um amplo co- 
nhecimento de biologia nas aulas de graduaęao. Os alunos ne- 
cessitam de aulas de ecologia, bem como de biologia celular e 
genetica, de modo a nao descartarem opęóes, antes de conhe- 
cerem a amplitudę da biologia. 



E muito importante 
que compreendamos 
o mundo ao nosso 
redor e percebamos as 
mudanęas que estao 
acontecendo global e 
regionalmente. 



◄ Recuperaęao após 
os incendios de 1988 
em Yellowstone. 



Introducao a Ecologia 
e a Biosfera 


O clima da Terra varia com 
a latitude e a estaęao e esta 
mudando rapidamente 

52.2 A estrutura e a distribuięao 
dos biomas terrestres sao 
controladas pelo clima e 
por perturbaęóes 

52.3 Os biomas aquaticos sao sis- 
temas diversos e dinamicos 
que cobrem a maior parte 
da Terra 

52.4 As interaęóes entre os 
organismos e o ambiente 
limitam a distribuięao das 
especies 




▲ Figura 52.1 O que limita a distribuięao desta dimi- 
nuta ra? 


Descobrindo a ecologia 

A joelhando-se em um riacho em Papua Nova Guine em 2008, Michael 
Grundler, aluno de graduaęao na Universidade de Cornell, ouviu uma 
serie de estalos. Inicialmente, ele pensou que o barulho viesse de um grilo 
próximo. No entanto, voltando a observar, ele viu uma diminuta ra inflan- 
do seu saco vocal para o chamado de acasalamento. Grundler aprenderia 
mais tarde que havia precisamente descoberto a primeira das duas especies 
novas de ras do local: Paedophryne swiftorum e Paedophryne amauensis 
(Figura 52.1). O genero Paedophryne inteiro existe apenas na Peninsula de 
Papua, no leste da Nova Guine. As ras adultas das duas especies tern apenas 
8 mm de comprimento, podendo ser os menores vertebrados adultos da 
Terra. 

Que fatores ambientais limitam a distribuięao geografica de ras do gene¬ 
ro Paedophryne ? Como as variaęóes na oferta do seu alimento ou interaęóes 
com outras especies, como patógenos, afetam o tamanho da sua populaęao? 
Perguntas como essas constituem o tema da ecologia (do grego, oikos, casa, 
e logos , estudo), o estudo cientifico das interaęóes entre organismos e o am¬ 
biente. As interaęóes estudadas pelos ecólogos podem ser organizadas em uma 
hierarquia, cuja variaęao se estende de um unico organismo ate escala de pla¬ 
neta (Figura 52.2). 

A ecologia e uma ciencia experimental rigorosa que exige amplo conhe- 
cimento biológico. Os ecólogos observam a natureza, geram hipóteses, mani- 
pulam variaveis ambientais e observam os resultados. Neste capitulo, conside- 
raremos primeiramente como o clima e outros fatores da Terra determinam a 
localizaęao das principais zonas de vida terrestres e oceanicas. Após, examina- 
remos como os ecólogos inyestigam o que controla a distribuięao das especies. 



T Figura 52.2 


o escopo da pesquisa ecológica 


Os ecólogos trabalham em diferentes mveis da hierarąuia biológica, desde os organismos individualmente ate 
o planeta. Apresentamos aqui uma amostra de perguntas para pesąuisa em cada m'vel da hierarąuia biológica. 



Uma populacao e um grupo de individuos da mesma 
especie vivendo em uma area. A ecologia de populaęóes 
analisa os fatores que afetam o tamanho populacional e 
como e por que ele muda ao longo do tempo. 

◄ Que fatores ambientais afetam a taxa de reproduęao 
de flamingos? 

Ecologia do organismo 


Ecologia global 


Uma paisagem e um mosaico de ecossistemas conectados. 
A pesąuisa em ecologia da paisagem enfoca os fatores 
que controlam as trocas de energia, de materiais e de 
organismos entre multiplos ecossistemas. 


◄ Em que grau as arvores que margeiam um rio servem como 
corredores para a dispersao de animais? 


Ecologia de ecossistemas 


Um ecossistema e o conjunto de organismos de uma area 
e os fatores fisicos com os ąuais eles interagem. A ecologia 
de ecossistemas enfatiza o fluxo de energia e a ciclagem 
ąuimica entre os organismos e o ambiente. 


◄ Que fatores controlam a produtividade fotossintetica em um 
ecossistema de pradaria temperada? 


Ecologia de comunidades 


Uma comunidade e um grupo de populaęóes de especies difere¬ 
ntes de uma area. A ecologia de comunidades examina de que 
modo as interaęóes das especies, como a predaęao e a competięao, 
afetam a estrutura e a organizaęao das comunidades. 

◄ Que fatores influenciam a diversidade de especies que constituem 
uma floresta? 


Ecologia de populaęóes 


A biosfera e o ecossistema global - a soma de todos os ecossis¬ 
temas e paisagens do planeta. A ecologia global examina como a 
troca regional de energia e de materiais influencia o funcionamento 
e a distribuięao de organismos na biosfera. 

◄ Como a circulaęao oceanica afeta a distribuięao global dos crustaceos. 


Ecologia da paisagem 



A ecologia do organismo, que inclui as subdisciplinas 
de ecologia fisiológica, evolutiva e comportamental, esta 
preocupada com a maneira como a estrutura, a fisiologia 
e o comportamento de um organismo enfrentam os 
desafios impostos pelo seu ambiente. 

◄ Como os tubaróes-martelo selecionam um parceiro 
reprodutivo? 
















T Figura 52.3 


os padroes dimaticos globais 


Variaęao latitudinal da 
intensidade da luz solar 

A forma curvada da Terra causa variaęao latitudinal na 
intensidade da luz solar. Como a luz solar atinge os tropi- 
cos (regióes situadas entre 23,5° de latitude Norte e 23,5° de 
latitude Sul) mais diretamente, mais ąuantidade de calor e 
de luz por unidade de area de superficie e liberada nessas 
regióes. Nas latitudes mais altas, a luz solar atinge a Terra 
em angulo obliąuo e, desse modo, a energia luminosa e 
mais difusa na superficie da Terra. 


Padrdes globais de circulaęao 
do ar e de precipitaęao 



90°N (Polo Norte) 


23,B°N (Trópico 

de Cancer) 

0° (Equador) 


23,5°S (Trópico de 
Capricórnio) 


90°S (Polo Sul) 


A radiaęao solar intensa próxima ao Eąuador inicia um padrao global de 
circulaęao do ar e de precipitaęao. As temperaturas elevadas nos 
trópicos evaporam a agua da superficie da Terra e causam a subida das 
massas de ar ąuente e umido (setas azuis) e a sua dispersao em direęao 
aos polos. A medida que as massas de ar ascendentes esfriam, elas 
liberam grandę parte do seu conteudo de agua, gerando precipitaęao 
abundante nas regióes tropicais. As massas de ar de altitudes elevadas, 
agora secas, descem (setas amarelas) em direęao a Terra, nas latitudes 
de aproximadamente 30° norte e sul, absorvendo umidade do solo e 
criando um clima arido que conduz ao desenvolvimento de desertos 
comuns nessas latitudes. Em seguida, parte do ar descendente flui em 
direęao aos polos. Nas latitudes em torno de 60° norte e sul, as massas de 
ar novamente sobem e liberam precipitaęao abundante (embora menos 
intensa do que nos trópicos). Parte do ar frio e seco elevado, entao, flui 
para os polos, onde desce e se dirige de novo a faixa do equador, absor- 
vendo umidade e criando os climas comparativamente sem chuva e de 
frio intenso das regióes polares. 


66,5°N (Circulo Artico) 


^ / / / 

Ventos ocidentais 


Ventos alisios de nordeste 




\ \ 


30°N 



= O ar seco 
descendente 
absorve 
umidade. 


O ar umido 
ascendente 
libera 
umidade. 



Ventos alisios de śudeste 


Ventos ocidentais 

y v v \ 




66,5°S (Circulo Antartico)^ 


O ar fluindo junto a superficie da Terra cria padroes globais de vento 
previsiveis. A medida que a Terra gira em torno do seu eixo, a area próxi- 
ma ao equador se move mais rapidamente do que a dos polos, desviando 
os ventos das rotas verticais (mostradas acima) e criando fluxos mais ao 
leste e ao oeste (mostrados a esquerda). Os ventos alisios mais frescos 
sopram mais do leste para o oeste nos trópicos; ventos ocidentais predo- 
minantes sopram do oeste para o leste nas zonas temperadas. Essas zonas 
sao definidas como as regióes entre o Trópico de Cancer e o Circulo 
Artico e entre o Trópico de Capricórnio e o Circulo Antartico. 
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Os próximos ąuatro capftulos enfocam as populaęóes, as 
comunidades, os ecossistemas e a ecologia global, a me- 
dida que exploramos como os ecólogos aplicam o conhe- 
cimento biológico para predizer as conseąuencias globais 
das atividades humanas e para conservar a biodiversidade 
da Terra. 

CONCEITO 52.1 

0 dima da Terra varia com a latitude e a 
estaęao e esta mudando rapidamente 

A influencia mais significativa sobre a distribuięao dos or- 
ganismos nos ambientes terrestres e oceanicos e o clima, 
as condięóes meteorológicas que prevalecem por longo 
tempo em determinada regiao. Quatro fatores fisicos sao 
componentes do clima particularmente importantes: tem¬ 
peratura, precipitaęao, luz solar e vento. Nesta seęao, des- 
creveremos os padróes climaticos em duas escalas: macro- 
clima, padróes em niveis global, regional e de paisagem, 
e microclima, padróes localizados, muito especiais, como 
os encontrados pela comunidade de organismos que vivem 
no micro-habitat debaixo de um tronco caido. Primeira- 
mente, examinaremos o macroclima da Terra. 

Padróes climaticos globais 

Os padróes climaticos globais sao determinados em gran¬ 
dę parte pelo aporte de energia solar e pelo movimento da 


Terra no espaęo. O sol aquece a atmosfera, a superficie 
terrestre e a agua. O aquecimento estabelece as variaęóes 
de temperatura, os ciclos de movimento de ar e de agua 
e a evaporaęao da agua que causam as drasticas variaęóes 
latitudinais do clima. A Figura 52.3 resume os padróes cli¬ 
maticos da Terra e como eles sao formados. 

Efeitos regionais e locais no clima 

Os padróes climaticos abrangem a yariaęao sazonal e po- 
dem ser modificados por outros fatores, como grandes 
corpos de agua e cadeias de montanhas. Examinaremos 
cada um desses fatores mais detalhadamente. 

Sazonalidade 

Conforme descrito na Figura 52.4, a inclinaęao do eixo 
de rotaęao da Terra e sua movimentaęao anual ao redor 
do sol provocam fortes ciclos sazonais das medias ate as 
altas latitudes. Alem dessas mudanęas globais no com- 
primento do dia, na radiaęao solar e na temperatura, a 
yariaęao no angulo do sol no decorrer do ano afeta os 
ambientes locais. Por exemplo, os cinturóes de ar quente 
e seco de cada lado do equador estendem-se levemente 
para o norte e para o sul com a yariaęao no angulo do 
sol, produzindo estaęóes marcadamente umidas ou secas 
entre 20° de latitude norte e sul, onde crescem muitas flo- 
restas tropicais deciduas. Alem disso, as mudanęas sazo¬ 
nais nos padróes do vento alteram as correntes oceanicas, 
causando, as vezes, ressurgencia de agua fria a partir das 
camadas oceanicas profundas. Essa agua rica em nutrien- 


Equinócio de maręo: O Equador volta-se diretamente 
para o Sol; nenhum dos polos inclina-se na direęao 
do Sol; todas as regióes da Terra apresentam 12 horas 
de luz e 12 horas de escuro. ^ 





Inclinaęao constante 
de 23,5° 

Solsticio de junho: O Hemisferio 
Norte inclina-se na direęao do Sol e 
tem o dia mais longo e a noite mais 
curta; o Hemisferio Sul inclina-se na 
direęao oposta ao Sol e tem o dia 
mais curto e a noite mais longa. 


▲ Figura 52.4 Variaęao sazonal da intensidade da luz solar. Como a 
Terra esta inclinada sobre seu eixo em relaęao ao seu piano de orbita ao redor do 
Sol, a intensidade da radiaęao solar varia sazonalmente. Essa variaęao e menor nos 
trópicos e aumenta em direęao aos polos. 


Solstfcio de dezembro: 

O Hemisferio Norte inclina-se na 
direęao oposta ao Sol e tem o dia 
mais curto e a noite mais longa; 
o Hemisferio Sul inclina-se na 
direęao do Sol e tem o dia mais 
longo e a noite mais curta. 



0° (Eguador) 


30°S 


Equinócio de setembro: O Equador 
volta-se diretamente para o Sol; nenhum 
dos polos inclina-se na direęao do Sol; 
todas as regióes da Terra apresentam 
12 horas de luz e 12 horas de escuro. 
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tes estimula o crescimento do fitoplancton de superficie 
e dos organismos que dele se alimentam. Essas zonas 
constituem apenas uma peąuena porcentagem da area 
oceanica, mas sao responsaveis por mais de um ąuarto da 
captura global de peixes. 

Corpos de agua 

As correntes oceanicas influenciam o clima ao longo das 
costas dos continentes mediante aąuecimento ou resfria- 
mento das massas de ar circundantes, que atravessam a 
superficie terrestre. Em geral, as regióes costeiras tambem 
sao mais umidas do que as areas interiores na mesma la- 
titude. O clima frio e nebuloso produzido pela corrente 
fria da Califórnia, que flui para o sul ao longo do oeste da 
America do Norte, sustenta um ecossistema de floresta 
pluvial de coniferas ao longo de grandę parte da costa do 
Pacifico e grandes florestas de sequoias mais ao sul Inver- 
samente, a costa oeste do norte da Europa tern clima ame- 
no porque a Corrente do Golfo carrega a agua quente do 
equador para o Atlantico Norte (Figura 52.5). Em razao 
disso, o noroeste da Europa e mais quente durante o inver- 
no do que o sudeste do Canada, que esta situado bem mais 
ao sul, mas e resfriado pela Corrente do Labrador que flui 
para o sul a partir da costa da Groenlandia. 

Devido ao elevado calor especifico da agua 
(ver Conceito 3.2), os oceanos e os grandes lagos tendem a 
moderar o clima do ambiente terrestre próximo. Durante 
um dia quente, quando a terra esta mais aquecida do que a 


agua, o ar sobre a terra se aquece e sobe, provocando uma 
brisa fria da agua para o ambiente terrestre (Figura 52.6). 
Por outro lado, como a noite as temperaturas diminuem 
mais rapidamente sobre a terra do que sobre a agua, o ar 
sobre a agua agora mais quente sobe, levando ar mais frio 
da terra de volta para cima da agua, substituindo-o com 
o ar mais quente do alto-mar. Contudo, essa moderaęao 
localizada do clima pode ser limitada a própria costa. 
Em regióes como o sul da Califórnia e o sudoeste da Aus¬ 
tralia, brisas oceanicas frias e secas no verao sao aquecidas 
quando entram em contato com a terra, absorvendo umi- 
dade e criando um clima quente e arido a apenas poucos 
quilómetros da costa (ver Figura 3.5). Esse padrao climati- 
co tambem ocorre ao redor do Mar Mediterraneo, o que da 
o nome ao clima mediterraneo. 

Montanhas 

Como os grandes corpos de agua, as montanhas influen¬ 
ciam o fluxo de ar sobre a terra. Quando se aproxima de 
uma montanha, o ar quente e umido sobe e esfria, libe- 
rando umidade a barlavento do pico (ver Figura 52.6). 
A sotavento o ar mais frio e seco desce, absorve umidade e 
produz uma “sombra de chuva”. Essa sombra de chuva a so- 
tavento determina onde muitos desertos sao encontrados, 
incluindo a Great Basin e o Deserto Mojave, no oeste da 
America do Norte, e o Deserto de Gobi, na Asia. 

As montanhas tambem afetam a quantidade de luz 
solar que atinge uma area e, portanto, a temperatura e a 
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▲ Figura 52.5 Circulaęao global da agua superficial nos tre a direęao da circulaęao da agua nos giros e a direęao dos ventos 

oceanos. A agua e aquecida no equador e flui para o norte e para alisios na Figura 52.3. 

o sul em direęao aos polos, onde esfria. Observe as semelhanęas en- 
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T Figura 52.6 Como grandes corpos de agua e montanhas 
afetam o clima. Esta figura ilustra o que pode acontecer em um 
dia guente de verao. 



@0 ar que encontra as montanhas flui 
para cima, esfria-se nas altitudes mais 
elevadas e libera agua como precipitaęao. 


©Resta menos umidade no ar 
que alcanęa o sotavento, que, por 
isso, tern menos precipitaęao. Essa 
sombra de chuva pode criar um 
deserto no lado de tras da cadeia 
de montanhas. 


©O ar frio flui para o interior a partir da agua, 
moderando as temperaturas perto da margem. 


precipitaęao locais. No Hemisferio Norte, as encostas das 
montanhas voltadas para o sul recebem mais luz solar do 
que as encostas voltadas para o norte e sao, por isso, mais 
secas e ąuentes. Essas diferenęas fisicas influenciam local- 
mente a distribuięao de especies. Em muitas montanhas 
do oeste da America do Norte, espruces e outras coniferas 
ocupam as encostas mais frias voltadas para o norte, en- 
ąuanto as plantas arbustivas e resistentes a seca habitam as 
encostas voltadas para o sul Alem disso, cada aumento de 
1.000 metros em altitude produz urna ąueda media de 6°C 
na temperatura, equivalente a variaęao produzida por um 
aumento de 880 km na latitude. Essa e urna razao pela qual 
as comunidades de altitudes elevadas em determinada lati¬ 
tude podem ser semelhantes as de altitudes menores muito 
mais distantes do equador. 

Microclima 

Muitas caracteristicas ambientais influenciam o microcli¬ 
ma pelo sombreamento, pela alteraęao da evaporaęao do 
solo ou pela mudanęa dos padróes de vento. As arvores na 
floresta com frequencia moderam o microclima abaixo de- 
las. Por isso, areas abertas exibem geralmente temperatu¬ 
ras extremas mais acentuadas do que no interior de flores- 
tas, devido a maior radiaęao solar e as correntes de vento 
que surgem pelo rapido aquecimento e esfriamento da su- 
perficie terrestre aberta. No interior de urna floresta, urna 
area mais baixa e geralmente mais umida do que urna mais 
alta e tende a ser ocupada por especies arbóreas diferentes. 
Um tronco ou urna rocha grandę pode abrigar organismos 
como salamandras, vermes e insetos, protegendo-os de 
temperatura e umidade extremas. 

Cada ambiente da Terra e caracterizado por um mo- 
saico de diferenęas, em pequena escala, nos atributos qui- 
micos e ffsicos, como temperatura, luz, agua e nutrientes. 
Esses fatores abióticos, ou nao vivos, influenciam a dis¬ 
tribuięao e a abundancia dos organismos. Adiante neste 
capftulo, examinaremos tambem como todos os fatores 
bióticos, ou vivos - os outros organismos que fazem parte 


do ambiente de um indmduo - igualmente influenciam a 
distribuięao e a abundancia de vida na Terra. 

Mudanęa dimatica global 

Urna vez que as variaveis climaticas afetam os limites geo- 
graficos da maioria das plantas e dos animais, qualquer 
mudanęa em grandę escala no clima da Terra afeta pro- 
fundamente a biosfera. Na realidade, esse “experimento” 
climatico em grandę escala ja esta em andamento, tópico 
que examinaremos com mais detalhes no Conceito 56.4. 
A queima de combustfveis fósseis e o desmatamento es- 
tao aumentando a concentraęao de dióxido de carbono e 
outros gases estufa na atmosfera. Como consequencia, a 
Terra se aqueceu em media 0,8°C desde 1900, e projeta-se 
novo aquecimento de 1 a 6°C por volta de 2100. 

Urna maneira de predizer os possfveis efeitos de mu¬ 
danęa dimatica futura nos limites geograficos e recordar 
as mudanęas que ocorreram em regióes temperadas des¬ 
de o finał do ultimo perfodo glacial. Ate cerca de 16.000 
anos atras, as geleiras continentais cobriam grandę parte 
da America do Norte e Eurasia. A medida que o clima se 
aquecia e as geleiras recuavam, as distribuięóes das arvores 
se expandiam para o norte. Um registro detalhado dessas 
mudanęas esta capturado no pólen fóssil depositado em 
lagos e aęudes. Se os pesquisadores forem capazes de de- 
terminar os limites climaticos de distribuięóes atuais de 
organismos, eles tern condięóes de fazer predięóes sobre 
como essas distribuięóes podem mudar com o aquecimen- 
to climatico continuado. 

Urna pergunta importante quando se aplica essa abor- 
dagem para plantas e se as sementes conseguem se dis- 
persar com suficiente rapidez a medida que o clima muda. 
O pólen fóssil mostra que as especies com sementes aladas 
que se dispersam para relativamente longe da planta pa- 
rental, como o bordo sacarino {Acer saccharum ), expan- 
diram-se rapidamente para o norte após o finał do ultimo 
periodo glacial. Por outro lado, o limite de expansao para o 
norte da faia-americana (Fagus grandifolia), cujas semen- 







tes nao sao aladas, foi retardado por milhares de anos em 
comparaęao com o habitat adeąuado. 

As plantas e outros organismos serao capazes de 
acompanhar o aąuecimento muito mais rapido projetado 
para este seculo? Os ecólogos tem tentado responder essa 
pergunta estudando a faia-americana. Seus modelos predi- 
zem que o limite norte de distribuięao da faia podera mo- 
ver-se entre 700 e 900 km para o norte no próximo seculo 
e seu limite sul de distribuięao se deslocara ainda mais. 
As distribuięóes geograficas atual e prevista dessa especie, 
sob dois cenarios diferentes de variaęao climatica, estao 
ilustradas na Figura 52.7. Se essas predięóes estiverem 
mesmo aproximadamente corretas, o limite de distribui¬ 
ęao da faia devera deslocar-se entre 7 e 9 km para o norte 
por ano, a firn de acompanhar o ritmo de aąuecimento do 
clima. Entretanto, desde o finał do ultimo periodo glacial, 
a faia tem migrado a urna taxa de apenas 0,2 km por ano. 
Sem a ajuda humana no deslocamento para novos habitats, 
as especies como a faia-americana podem ter limites de 
distribuięao muito menores ou ate tornar-se extintas. 

As mudanęas na distribuięao de especies ja sao evi- 
dentes em muitos grupos de organismos terrestres, mari- 
nhos e de agua doce bem estudados, em coerencia com o 
registro de um mundo mais ąuente. Por exemplo, em de- 
cadas recentes, 22 das 35 especies de borboletas europeias 
estudadas deslocaram seus limites entre 35 e 240 km para 
o norte. Outra pesąuisa mostra que urna especie de diato- 
macea do Oceano Pacifico, Neodenticula seminae , recen- 
temente colonizou o Oceano Atlantico pela primeira vez 
em 800.000 anos. Com a retraęao do gelo do mar do Artico 
na decada passada, o aumento do fluxo de agua do Pacifico 
tem dispersado essas diatomaceas em torno do Canada e 
para o Atlantico, onde elas se estabeleceram rapidamente. 



(a) Distribuięao atual (b) 4,5°C de (c) 6,5°C de 

aquecimento durante aquecimento durante 
© 1989 aaas o próximo seculo. o próximo seculo. 


▲ Figura 52.7 Distribuięao atual e distribuięóes previstas 
para a faia-americana, sob dois cenarios de mudanęa climatica. 

] A distribuięao prevista em zada cenario baseia-se apenas em fa- 
tores dimaticos. Que outros fatores poderiam alterar a distribuięao 
desta especie? 


Na próxima seęao, continuaremos a examinar a importan- 
cia do clima na definięao das distribuięóes das especies ao 
redor do mundo. 


REVISAO DO CONCEITO 52.1 


1 . 

2 . 

3. 


4. 


Explique como o aquecimento desigual da superficie terrestre 
pelo sol leva ao desenvolvimento de desertos ao redor de 
30° norte e sul do equador. 


Quais sao algumas das diferenęas microclimaticas entre um 
campo nao cultivado e urna mata ciliar nas proximidades? 


] As mudanęas climaticas da Terra no finał do ul¬ 
timo periodo glacial aconteceram gradualmente, levando 
centenas a milhares de anos. Se o aquecimento global atual 
acontecer muito rapidamente, conforme previsto, como 
essa rapida mudanęa climatica pode afetar a evoluęao 
de arvores de vida longa em comparaęao com as plantas 
anuais, que tem pehodos de geraęao muito mais curtos? 


Enfocando apenas os efeitos da tempe¬ 
ratura, voce esperaria que a distribuięao global de plantas 
C 4 se expanda ou recue a medida que a Terra torna-se mais 
guente? Por que? (Ver Conceito 10.4.) 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 52.2 

A estrutura e a distribuięao dos biomas 
terrestres sao controladas pelo clima 
e por perturbaęóes 

Neste livro, temos visto muitos exemplos de como o clima 
e outros fatores influenciam onde as especies sao encontra- 
das (p. ex., ver Figura 30.7). Agora, vamos nos concentrar 
no papel do clima na definięao da natureza e na localizaęao 
dos biomas da Terra, importantes zonas de vida caracteri- 
zadas pelo tipo de vegetaęao nos biomas terrestres ou pelo 
ambiente fisico nos biomas aąuaticos. 

Clima e biomas terrestres 

Por exercer urna forte influencia na distribuięao das espe¬ 
cies vegetais, o clima e um fator importante na determina- 
ęao das localizaęóes dos biomas terrestres (Figura 52.8). 
Urna maneira de enfatizar a importancia do clima na dis¬ 
tribuięao dos biomas e construir um grafico climatico, 
urna representaęao das medias anuais da temperatura e da 
precipitaęao em determinada regiao. A Figura 52.9 e um 
grafico climatico para alguns dos biomas encontrados na 
America do Norte. Observe, por exemplo, que a faixa de 
precipitaęao para as florestas de coniferas e as temperadas 
e similar, mas as temperaturas para as florestas temperadas 
sao geralmente mais altas. As pradarias sao normalmente 
mais secas do que qualquer tipo de floresta, e os desertos 
sao ainda mais secos. 

Outros fatores, alem da temperatura e da precipita¬ 
ęao, tambem desempenham um papel na determinaęao 
dos locais de existencia dos biomas. Algumas areas na 
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▲ Figura 52.8 Distribuięao dos principais biomas terrestres. 


n 


Floresta tropical 
Savana 
Deserto 
Chaparral 

Pradaria temperada 

Floresta latifoliada 
temperada 
Floresta boreal de 
coniferas 
Tundra 

Montanhas altas 
Gelo polar 


America do Norte com uma combinaęao especial de tem¬ 
peratura e precipitaęao mantem uma floresta tempera¬ 
da latifoliada, mas outras areas com yalores semelhantes 
para essas variaveis sustentam uma floresta de coniferas 
(ver a sobreposięao na Figura 52.9). Como poderiamos ex- 
plicar essa yariaęao? Deve ser lembrado que o grafico cli¬ 
matico baseia-se em medias anuais. Com freąuencia, no 
entanto, o padrao de yariaęao climatica e tao importante 
ąuanto o clima medio. Algumas areas podem receber pre¬ 
cipitaęao regular durante o ano, enąuanto outras areas po¬ 
dem ter estaęóes umidas e secas distintas. 

Caracteristicas gerais de biomas terrestres 

A maioria dos biomas terrestres e denominada segundo 
suas principais caracteristicas fisicas ou climaticas e sua 
yegetaęao predominante. Os campos temperados, por 
exemplo, sao geralmente encontrados em latitudes medias, 
onde o clima e mais moderado do que nos trópicos ou re- 
gióes polares, e sao dominados por diferentes especies de 
gramineas (ver Figura 52.8). Cada bioma e tambem carac- 
terizado por microrganismos, fungos a animais adaptados 
ao ambiente em particular. Em relaęao as florestas tempe- 
radas, geralmente os campos temperados apresentam mais 
probabilidade de serem ocupados por grandes mamiferos 
herbivoros e de terem fungos micorrizicos arbusculares 
(ver Figura 37.13). 

Embora a Figura 52.8 mostre limites distintos entre 
os biomas, os biomas terrestres geralmente penetram nos 
biomas yizinhos, as vezes por grandes extensóes. Essas 
areas de transięao, denominadas ecótonos, podem ser am- 
plas ou estreitas. 

A estratificaęao yertical da yegetaęao e uma caracte- 
ristica importante de biomas terrestres. Em muitas flores¬ 
tas, os estratos de cima para baixo consistem em: dossel, 
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A Figura 52.9 Grafico climatico para alguns tipos de biomas 
da America do Norte. As areas plotadas na figura abrangem os 
espectros de temperatura e precipitaęao anuais medios nos biomas. 


INTERPRETE OS DADOS 


Alguns ecossistemas de tundra artica 
recebem tanta chuva quanto os desertos, mas tern yegetaęao mui- 
to mais densa. Que fator climatico poderia explicar essa diferenęa? 
Explique. 
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estrato de arvores baixas, sub-bosque arbustivo, estrato 
de plantas herbaceas junto ao solo, chao da floresta (es¬ 
trato da serapilheira) e estrato das raizes. Os biomas nao 
florestais tem estratos semelhantes, embora geralmente 
menos pronunciados. A estratificaęao da yegetaęao pro- 
porciona muitos habitats diferentes para os animais, que 
as vezes constituem grupos alimentares bem definidos, 
desde aves e morcegos insetivoros, que forrageiam acima 
do dossel, ate pequenos mamiferos, numerosos vermes e 
artrópodes que procuram alimento nos estratos da sera¬ 
pilheira e das raizes. 

A composięao de especies de cada tipo de bioma varia 
de um local para outro. Por exemplo, na floresta boreal de 
coniferas (taiga) da America do Norte, o espruce yermelho 
e comum no leste, mas nao ocorre na maioria das outras 
areas, onde o espruce preto e o espruce branco sao abun- 
dantes. Como mostra a Figura 52.10, os cactos que ocor- 
rem na America do Norte e America do Sul parecem muito 
semelhantes a euforbiaceas encontradas em desertos da 
Africa. Porem, como os cactos e as euforbiaceas perten- 
cem a linhagens evolutivas diferentes, suas semelhanęas se 
devem a eyoluęao conyergente (ver Figura 22.18). 


Perturbaęóes e biomas terrestres 

Os biomas sao dinamicos, e as perturbaęóes, em vez da 
estabilidade, tendem a ser a regra. Em termos ecológicos, 
urna perturbaęao e um evento como tempestade, queima- 
da ou atividade humana que modifica urna comunidade, 
removendo organismos ou alterando a disponibilidade de 
recursos. As queimadas frequentes podem matar as plan¬ 
tas lenhosas, impedindo que urna savana se torne floresta, 
o que seria possivel climaticamente. Furacóes e tempesta- 
des podem criar clareiras para o ingresso de novas espe¬ 
cies em muitas florestas tropicais e de clima temperado, 
podendo alterar as suas composięóes floristicas. Após o 
impacto do furacao Katrina na Costa do Golfo dos Estados 
Unidos em 2005, suas florestas paludosas mistas passaram 
a ser dominadas pelo cipreste-calvo (Taxodium distichum ) 
e pela goma-de-algodao (do ingles, water tupelo ; Nyssa 


aąuatica ), porque essas especies sao menos suscetiveis ao 
dano pelo vento do que outras especies arbóreas encontra¬ 
das na regiao. Em decorrencia de perturbaęóes, os biomas 
costumam ser fragmentados, contendo muitas comunida- 
des diferentes em urna unica area. 

Em muitos biomas, mesmo as especies dominantes 
dependem de perturbaęóes periódicas. As queimadas na- 
turais sao um componente essencial de campos, savanas, 
chaparrais e muitas florestas de coniferas. Antes do desen- 
volvimento agricola e urbano, grandę parte do sudeste dos 
Estados Unidos era dominada por urna unica especie de 
conifera, o pinheiro de folhas longas. Sem queimadas pe¬ 
riódicas, as aryores latifoliadas tendiam a substituir os pi- 
nheiros. Atualmente, os gestores florestais utilizam o fogo 
como ferramenta para ajudar a manter muitas florestas de 
coniferas. 

A Figura 52.11 resume as principais caracteristicas 
dos biomas terrestres. Ao ler sobre as caracteristicas de 
cada bioma, lembre-se de que o ser humano alterou gran¬ 
dę parte da superficie terrestre, substituindo comunidades 
naturais por ambientes urbanos e agricolas. O centro dos 
Estados Unidos, por exemplo, e classificado como campo e 
outrora continha areas extensas de pradaria altas (tallgrass 
prairie ). Contudo, muito pouco da pradaria original per- 
manece hoje, tendo sido conyertida em areas agricolas. 


REVISAO DO CONCEITO 52.2 


1 . 


2 . 


3. 


INTERPRETE OS DADOS 


Com base no grafico climatico 
da Figura 52.9, o que principalmente distingue um campo 
temperado de urna floresta latifoliada temperada? 


Identifique o bioma natural em que voce vive e resuma suas 
caracteristicas abióticas e bióticas. Elas refletem o seu am- 
biente atual? Explique. 


Se o aquecimento global aumentar a temperatura 
media da Terra em 4°C neste seculo, prediga qual bioma 
tem maior probabilidade de substituir a tundra em alguns 
locais em conseguencia dessa mudanęa. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


T Figura 52.10 Eyoluęao conyergente em um cacto e urna euforbiacea. Os cactos 
do genero Cereus sao encontrados nas Americas; Euphorbia canariensis, euforbiacea nativa 
nas llhas Canarias, ao longo da costa da Africa (Marrocos). 








T Figura 52.11 

biomas terrestres 



Floresta tropical 


Distribuięao A floresta tropical 
ocorre em regióes eąuatoriais e sube- 
ąuatoriais. 


Precipitaęao Nas fłorestas pluviais 
tropicais, a precipitaęao e relativa- 
mente constante, com aproximadamen 
2.000 a 4.000 mm por ano. Nas fłorestas secas 
tropicais, a precipitaęao e altamente sazonal, com cerca de 
1.500 a 2.000 mm por ano e seis a sete meses de estaęao seca. 


Temperatura E alta em todo o ano, com media de 25 a 29°C 
e com peąuena yariaęao sazonal. 


Plantas As fłorestas tropicais sao estratificadas verticalmen- 
te e a competięao por luz e intensa. As camadas nas fłorestas 
pluviais incluem arvores que crescem acima do dossel fecha- 
do (as emergentes), as arvores do dossel, um ou dois estra- 
tos de arvores abaixo do dossel e estratos de arbustos e er- 
vas (plantas de peąueno porte). Nas fłorestas secas tropicais, 
geralmente existem menos estratos. As arvores perenifólias 
latifoliadas sao dominantes nas fłorestas pluviais tropicais, 
ao passo que muitas arvores de fłorestas secas tropicais per- 
dem suas folhas durante a estaęao seca. As epifitas, como as 
bromelias e as orquideas, geralmente cobrem as arvores das 
fłorestas tropicais, mas sao menos abundantes nas fłorestas 
secas. Os arbustos espinhosos e as plantas suculentas sao co- 
muns em algumas fłorestas secas tropicais. 

Animais As fłorestas tropicais sao o habitat de milhóes de 
especies, incluindo urna estimativa de 5 a 30 milhóes de espe- 


Floresta tropical na Costa Rica. 

cies ainda nao descritas de insetos, de aranhas e de outros ar- 
trópodes. Na verdade, a diversidade animal e mais alta nas flo- 
restas tropicais do que em quaisquer outros biomas terrestres. 
Esses animais, abrangendo anffbios, aves, repteis, mamfferos 
e artrópodes, sao adaptados aos ambientes verticalmente es- 
tratificados e com frequencia imperceptfveis. 

Impacto humano Os seres humanos ha muito estabeleceram 
comunidade prósperas em fłorestas tropicais. Atualmente, o 
rapido crescimento populacional associado a agricultura e ao 
desenvolvimento esta destruindo muitas fłorestas tropicais. 


Deserto 



Distribuięao Os desertos ocorrem em faixas próximas dos 
30°C de latitude norte e sul ou em outras latitudes no inte¬ 
rior de continentes (p. ex., o deserto de Gobi no norte da Asia 
Central). 

Precipitaęao A precipitaęao e baixa e altamente variavel, em 
geral menos de 300 mm por ano. 

Temperatura A tempe¬ 
ratura apresenta varia- 
ęao sazonal e diaria. 
A temperatura do ar 
maxima nos deser¬ 
tos quentes pode 


ser superior a 50°C; nos desertos frios, ela pode cair abaixo 
de -30°C. 


Plantas As paisagens de desertos sao dominadas por vege- 
taęao baixa e amplamente esparsa; a proporęao de solo des- 
coberto e alta, em comparaęao com outros biomas terrestres. 
As plantas abrangem as suculentas com cactos e euforbiace- 
as, arbustos profundamente enraizados e ervas que crescem 
durante os perfodos umidos infrequentes. As adaptaęóes das 
plantas de deserto incluem a tolerancia ao calor e a dessecaęao, 
o armazenamento de agua e a reduęao da area de superffcie 
foliar. As defesas ffsicas, como os espinhos, e as defesas quf- 
micas, como as toxinas nas folhas dos arbustos, sao comuns. 
Muitas das plantas exibem tipos fotossinteticos C 4 ou MAC. 


Impacto humano O transporte de agua por longas dis- 
tancias e os mananciais hfdricos profundos permitem aos 
humanos manter consideraveis populaęóes nos desertos. 
A urbanizaęao e a conversao para a agricultura irrigada 
tern reduzido a biodiversidade natural de alguns desertos. 


Animais Os animais comuns nos desertos incluem serpen- 
tes, lagartos, escorpióes, formigas, besouros, aves migrató- 
rias e residentes e roedores granfvoros. Muitas especies sao 
noturnas. A conservaęao da agua e urna adaptaęao comum, 
com algumas especies sobrevivendo apenas da agua obtida 
da quebra metabólica de carboidratos das sementes. 


Organ Pipę Cactus National Monument, Arizona 























▼ Figura 52.11 (continuaęao) 

biomas terrestres 



Savana 


Distribuicao As savanas ocorrem em 
regioes eąuatoriais e subeąuatoriais. 


Plantas As aryores esparsas encontradas em diferentes den- 
sidades na savana muitas vezes sao espinhosas e tem folhas 
peąuenas, evidente adaptaęao as condięoes relativamente se- 
cas. As ąueimadas sao comuns na estaęao seca, e as especies 
yegetais dominantes sao adaptadas ao fogo e tolerantes a seca 
sazonal. Gramfneas e ervas de folhas largas, responsaveis pela 
maior parte da cobertura do solo, crescem rapidamente em 
resposta as chuvas sazonais e sao tolerantes ao pastejo pelos 
grandes mamfferos e outros herbivoros. 

Animais Os grandes mamfferos pastejadores, como os gnus 
e as zebras, e predadores, como os leóes e as hienas, sao habi- 
tantes comuns. No entanto, os herbfvoros dominantes sao, na 
yerdade, os insetos, especialmente os cupins. Durante as se- 
cas sazonais, os mamfferos pastejadores muitas vezes migram 
para partes da savana com mais forragem e reseryatórios de 
agua esparsos. 


Uma savana no Quenia. 


Impacto humano Existem evidencias de que os primei- 
ros humanos viveram em savanas. As ąueimadas praticadas 
pelos seres humanos podem ajudar a manter esse bioma, 
embora em demasia reduzam a regeneraęao arbórea pela 
morte de plantulas e de aryores jovens. A pecuaria e a caęa 
excessiva tem provocado declfnios nas populaęóes de gran¬ 
des mamfferos. 


Precipitaęao A precipitaęao e sazo¬ 
nal e sua media varia de 300 a 500 mm 
por ano. A estaęao seca pode durar ate 
oito ou nove meses. 


Temperatura A savana e ąuente durante todo o ano, com 
media entre 24 e 29°C, mas apresenta yariaęao sazonal maior 
do que nas florestas tropicais. 
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Chaparral 



Distribuicao Este bioma ocorre em regioes costeiras de la- 
titudes medias de varios continentes, e seus muitos nomes 
refletem sua ampla distribuięao: chaparral na America do 
Norte; matorral na Espanha e no Chile; garigue e maąuis no 
sul da Franęa; e fynbos na Africa do Sul. 


Precipitaęao A precipitaęao e altamente sazonal, com inver- 
nos chuvosos e veróes secos. A preci¬ 
pitaęao anual geral fica entre 
300 e 500 mm. 


Temperatura O ou- 

tono, o inyerno e a 
primayera sao frios, 


com temperaturas medias na faixa de 10 a 12°C. A temperatu¬ 
ra media no verao pode chegar a 30°C, e a maxima diaria pode 
exceder os 40°C. 


Plantas O chaparral e dominado por arbustos e aryores pe¬ 
ąuenas, junto com muitos tipos de gramfneas e ervas de fo¬ 
lhas largas. A diversidade yegetal e alta, com muitas especies 
confinadas a uma area geografica relativamente peąuena. 
As adaptaęoes das plantas lenhosas a seca abrangem suas pe- 
renes resistentes, que reduzem a perda de agua. As adaptaęoes 
ao fogo sao tambem acentuadas. Algumas especies arbustivas 
produzem sementes que só germinam após o calor do fogo; as 
reseryas nutritivas armazenadas em suas rafzes resistentes ao 
fogo permitem que elas rebrotem rapidamente e utilizem os 
nutrientes liberados pelo fogo. 


Animais A fauna nativa inclui os pastejadores, como 
yeados e cabras, que consomem os ramos e as gemas da 
yegetaęao lenhosa, e uma alta diversidade de mamfferos 
menores. As areas de chaparral tambem sustentam mui¬ 
tas especies de anffbios, aves, repteis e insetos. 


Impacto humano As areas de chaparral tem sido inten- 
samente ocupadas e reduzidas mediante a conyersao para 
a agricultura e a urbanizaęao. Os seres humanos contri- 
buem com ąueimadas que se expandem pelo chaparral. 


Area de chaparral na Califórnia. 





















Distribuięao Os veldts da Africa do 
Sul, os puszta da Hungria, os pampas 
da Argentina, Uruguai e sul do Brasil, as 
estepes da Russia e as campinas e pra- 
darias do centro da America do Norte 
sao exemplos de campos temperados. 

Precipitaęao A precipitaęao e com freąuencia 
altamente sazonal, com invernos relativamente secos e ve- 
róes umidos. A precipitaęao anual geralmente fica entre 300 e 
1.000 mm. A seca periódica e comum. 

Temperatura Os invernos sao geralmente frios, com tempe- 
raturas medias situando-se abaixo de -10°C. Os veroes sao 
ąuentes e as temperaturas medias com freąuencia se aproxi- 
mam de 30°C. 

Plantas As plantas dominantes sao gramineas e especies de 
folhas largas, com alturas variando de poucos centimetros ate 
2 m em campos altos. Muitas especies das pradarias exibem 
adaptaęóes que as ajudam a sobreviver as secas periódicas e 
prolongadas e ao fogo. As gramineas, por exemplo, podem 
brotar rapidamente após urna ąueimada. O pastejo por gran- 
des mamiferos ajuda a impedir o estabelecimento de especies 
lenhosas (arbustos e aryores). 

Animais A fauna nativa abrange grandes pastejadores, como 
os bisóes e os cavalos selvagens. Os campos temperados tam- 
bem sao habitados por urna ampla diversidade de mamiferos 
escavadores, como os caes-da-pradaria da America do Norte. 


Um campo na Mongolia. 

Impacto humano Os solos ferteis e profundos tornam os 
campos temperados locais ideais para a agricultura, especial- 
mente para o cultivo de cereais. Como conseąuencia, a maio- 
ria dos campos da America do Norte e muitos da Eurasia tern 
sido convertidos em lavouras. Em alguns campos mais secos, 
o gado e outros pastejadores tern degradado bastante partes 
do bioma. 


Floresta boreal de corriferas 


Distribuięao A floresta boreal de comferas, ou taiga , e o 
maior bioma terrestre do planeta, que se estende em urna lar¬ 
ga faixa do norte da America do Norte e Eurasia ate o limite 
da tundra artica. 

Precipitaęao A precipitaęao anual geralmente varia de 300 a 
700 mm, sendo comuns as secas periódicas. Contudo, algumas 
florestas costeiras do noroeste dos EUA sao pluviais tempera- 
das que podem receber mais de 3.000 mm 
de precipitaęao anual. 


Temperatura Os invernos sao geralmente frios; os veróes 
podem ser ąuentes. Em geral, algumas areas de floresta de 
comferas na Siberia variam de -50°C no inverno ate mais de 
20°C no verao. 

Plantas As florestas setentrionais de comferas sao domina- 
das por especies arbóreas, como pinheiros, espruces, abetos e 
cicutas, algumas das ąuais dependem do fogo para regenerar. 
A forma cónica de muitas comferas impede que a neve se acu- 
mule em demasia e ąuebre seus galhos, e suas folhas acicula- 
res ou escamosas reduzem a perda de agua. A diversidade de 
especies nos estratos arbustivo e herbaceo dessas florestas e 
menor do que nas florestas latifoliadas temperadas. 

Animais Ao mesmo tempo em que muitas especies de 
aves migratórias nidificam nas florestas boreais de com¬ 
feras, outras sao residentes durante todo o ano. Os ma¬ 
miferos do bioma, incluindo os alces, os ursos pardos e 
os tigres siberianos, sao diversos. As explosóes popula- 
cionais periódicas de insetos herbivoros podem matar 
grandes ąuantidades de aryores. 

Impacto humano Embora nao tenham sido intensa- 
mente ocupadas por populaęóes humanas, as florestas 
boreais de comferas estao sendo desmatadas em um rit- 
mo alarmante, e os remanescentes florestais mais antigos 
com essas aryores podem logo desaparecer. 





Floresta de confferas na Noruega. 

















▼ Figura 52.11 (continuaęao) 

biomas terrestres 



Distribuięao A floresta latifoliada tempera- 
da e encontrada principalmente nas latitudes 
medias do Hemisferio Norte, com areas me- 
nores no Chile, Africa do Sul, Australia e Nova 
Zelandia. 


Precipitaęao A precipitaęao anual pode variar de 
aproximadamente 700 ate mais de 2.000 mm. Registram- 
-se ąuantidades significativas de precipitaęao durante todas as 
estaęóes, incluindo as chuvas de verao e, em algumas flores- 
tas, a neve de inyerno. 


Temperatura As temperaturas de inyerno ficam próximas de 
0°C. Os veroes, com temperatura maxima chegando a 35°C, 
sao ąuentes e umidos. 


Floresta latifoliada temperada 


Plantas Urna floresta latifoliada temperada madura tern 
estratos yerticais distintos, incluindo um dossel fechado, 
um ou dois estratos de aryores do sub-bosque, um estrato 
de arbustos e um estrato herbaceo. Existem poucas epifitas. 
As plantas dominantes no Hemisferio Norte sao aryores de- 
ciduas, que perdem as folhas antes do inyerno, quando as 
temperaturas baixas reduzem a fotossintese e tornam dificil a 
absoręao de agua do solo congelado. Na Australia, especies de 
eucaliptos perenifólios dominam essas florestas. 

Animais No Hemisferio Norte, muitos mamiferos hibernam 
no inyerno, enquanto muitas especies de aves migram para 
climas mais quentes. Os mamiferos, as aves e os insetos usam 
todos os estratos yerticais da floresta. 


Floresta latifoliada temperada em Nova Jersey. 

Impacto humano A floresta latifoliada temperada tern sido 
intensamente ocupada em todos os continentes. O desmata- 
mento e a preparaęao da terra para a agricultura e a expansao 
urbana alteraram praticamente todas as florestas deciduas 
originais na America do Norte. No entanto, por causa da sua 
capacidade de recuperaęao, essas florestas estao retornando 
em muitas partes de sua area de distribuięao original. 


Tundra 


Distribuięao A tundra cobre area extensas do Artico, to- 
talizando ate 20% da superficie terrestre do planeta. Ventos 
fortes e temperaturas baixas produzem comunidades vege- 
tais semelhantes, chamadas de tundras alpinas , no topo de 
montanhas muito altas em todas as latitudes, inclusive nos 
trópicos. 

Precipitaęao A precipitaęao anu- 

_ al varia de 200 a 600 mm na 

tundra artica, mas pode 
atingir 1.000 na tun¬ 
dra alpina. 


Temperatura Os inyernos sao frios, com medias inferiores 
a -30°C em algumas areas. As temperaturas medias de verao 
geralmente ficam abaixo de 10°C. 

Plantas A yegetaęao da tundra e principalmente herbacea, 
consistindo em urna mistura de musgos, gramineas e ervas 
de folhas largas, junto com alguns arbustos, aryores anas e li- 
quens. Urna camada de solo permanentemente gelada, deno- 
minada permafrost , restringe o crescimento de raizes. 

Animais Os grandes bois-almiscarados pastejadores sao resi- 
dentes, ao passo que os caribus e as renas sao migratórios. En- 
tre os predadores, estao os ursos, os lobos e as raposas. Muitas 
especies de aves migram para a tundra para nidificar no 
verao. 

Impacto humano A tundra e esparsamente ocupada, 
mas nos ultimos anos tornou-se alvo de significativa ex- 
ploraęao minerał, inclusiye de petróleo. 
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CONCEITO 52.3 

Os biomas aquaticos sao sistemas diversos e 
dinamicos que cobrem a maior parte da Terra 

Diferentemente dos biomas terrestres, os biomas aąuaticos 
sao caracterizados principalmente pelo seu ambiente fisi- 
co. Eles tambem mostram muito menos variaęao latitudi- 
nal, com todos os tipos encontrados pelo globo. Com base 
nas diferenęas fisicas e ąuimicas, os ecólogos distinguem 
entre biomas de agua doce e biomas marinhos. Os bio¬ 
mas marinhos em geral apresentam concentraęóes salinas 
de aproximadamente 3%, ao passo que os biomas de agua 
doce com freąuencia sao caracterizados por urna concen- 
traęao salina inferior a 0,1%. 

Os oceanos constituem o maior bioma marinho, co- 
brindo cerca de 75% da superficie terrestre. Devido ao seu 
vasto tamanho, eles impactam imensamente a biosfera. 
A agua evaporada dos oceanos proporciona a maior parte 
da chuva do planeta; as temperaturas oceanicas tern um 
efeito fundamental no clima global e nos padróes de vento 
(ver Figura 52.3). As algas marinhas e as bacterias fotossin- 
tetizantes tambem fornecem muito do oxigenio mundial 
e consomem grandes ąuantidades de dióxido de carbono 
atmosferico. 

Os biomas de agua doce estao intimamente vinculados 
aos solos e aos componentes bióticos do bioma terrestre 
relacionado. As caracteristicas particulares de um bioma 
de agua doce sao tambem influenciadas pelos padróes e 
yelocidade do fluxo de agua e pelo clima ao qual o bioma 
esta exposto. 

Zonaęao dos biomas aquaticos 

Muitos biomas aquaticos sao fisica e quimicamente estra- 
tificados (em camadas), yertical e horizontalmente, como 
ilustrado na Figura 52.12 para um lago e um ambiente 
marinho. A luz e absorvida pela própria agua e pelos orga- 
nismos fotossintetizantes, de modo que a sua intensidade 
decresce rapidamente com a profundidade. Os ecólogos 
distinguem entre a zona eufótica superior, onde ha luz su- 
ficiente para a fotossintese, e a zona afótica inferior, onde 
ocorre pouca penetraęao de luz. As zonas eufótica e afóti¬ 
ca juntas constituem a zona pelagica. Nas profundezas da 
zona afótica encontra-se a zona abissal, a parte do oceano 
2.000 a 6.000 m abaixo da superficie. No fundo de todas es- 
sas zonas aquaticas, profunda ou rasa, esta a zona bentóni- 
ca. Formada por areia e sedimentos organicos e inorganicos, 
a zona bentónica e ocupada por comunidades de organis- 
mos coletivamente denominados bentos. A principal fon- 
te de alimento para muitas especies bentónicas e a materia 
organica morta chamada de detrito, que “chove” no fundo 
a partir de aguas produtivas superficiais da zona eufótica. 

A energia termica proveniente do Sol aquece as aguas 
superficiais ate a profundidade que a luz penetra, mas as 
aguas mais profundas permanecem bem frias. Nos ocea¬ 
nos e na maioria dos lagos, urna camada estreita de mu- 
danęa abrupta de temperatura chamada de termoclina 


▼ Figura 52.12 Zonaęao em ambientes aquaticos. 


(a) Zonaęao em um lago 



O ambiente de um lago e geralmente 

classificado com base em tres criterios ffsicos: penetraęao da luz 
(zonas fótica e afótica), distancia da margem e profundidade da agua 
(zonas litoranea e limnetica) e se o ambiente e aberto (zona pelagica) 
ou de fundo (zona bentónica). 



separa a camada superior mais uniformemente quente 
das aguas mais profundas uniformemente frias. Os lagos 
tendem a ser particularmente estratificados com relaęao a 
temperatura, sobretudo durante o verao e o inverno, mas 
muitos lagos temperados experimentam urna mistura se- 
mianual das suas aguas como consequencia dos perfis da 
yariaęao de temperatura (Figura 52.13). Esse turnover , 
como e chamado, leva agua oxigenada da superficie para o 
fundo do lago e traz agua rica em nutrientes do fundo para 
a superficie na primavera e no outono. 
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O No irwerno, a agua mais fria do 
lago (0°C) fica logo abaixo da 
superficie congelada, a agua 
torna-se progressivamente mais 
quente nos niveis mais profundos 
do lago, geralmente 4°C no 
fundo. 


Irwerno 



© Na primavera, a agua superficial se 
aquece a 4°C e se mistura com as 
camadas subjacentes, eliminando a 
estratificaęao termica. Os ventos da 
primavera ajudam a misturar a 
agua, levando oxigenio para o 
fundo e nutrientes para a superficie. 



© No verao, o lago recupera o perfil 
termico caractenstico, com a 
agua superficial quente separada 
da agua fria do fundo por urna 
estreita zona vertical de mudanęa 
abrupta de temperatura, 
denominada termoclina. 


Verao 



© No outono, a agua superficial 
esfria rapidamente e afunda alem 
das camadas subjacentes, 
ocorrendo urna remistura da agua 
ate que a superficie comece a 
congelar e o perfil termico de 
inverno seja restabelecido. 


Outono 



▲ Figura 52.13 Turnover sazonal em lagos com cobertura outono; no inverno e no verao, quando o lago estiver estratifica- 

de gelo no inverno. O turnover sazonal torna as aguas do lago do pela temperatura, a concentraęao de oxigenio decresce com a 
bem oxigenadas em todas as profundidades na primavera e no profundidade. 


Tanto nos ambientes de agua doce ąuanto nos mari- 
nhos, as comunidades estao distribuidas de acordo com a 
profundidade da agua, o grau de penetraęao da luz, a dis- 
tancia da margem e se sao encontradas em aguas abertas 
ou próximas do fundo. As comunidades marinhas, em par- 
ticular, ilustram as limitaęóes na distribuięao de especies 
que resultam desses fatores abióticos. O plancton e muitas 
especies de peixes ocorrem na zona eufótica relativamen- 
te rasa (ver Figura 52.12b). Urna vez que a agua absorve 
luz tao bem e o oceano e tao profundo, a maior parte do 
volume do oceano e escura (zona afótica) e abriga relativa- 
mente pouca vida. 

A Figura 52.14 explora as principais caracteristicas 
dos biomas aquaticos mais importantes. 


REVISAO DO CONCEITO 52.3 


1 . 


2 . 


3 . 


Por que o fitoplancton, e nao as algas bentónicas nem as 
plantas aquaticas enraizadas, compóe o conjunto de or- 
ganismos fotossintetizantes dominantes da zona pelagica 
oceanica? (Ver Figura 52.14.) 

Diariamente, muitos organismos estua- 
rinos vivenciam condięóes de agua doce e de agua salgada, 
com o avanęo e o recuo das mares. Explique como essas 
condięóes variaveis desafiam a sobrevivencia desses orga¬ 
nismos (ver Conceito 44.1). 


Com frequencia, a agua que sai de urna represa e 
retirada das suas camadas mais profundas. Voce esperaria 
que, no verao, os peixes encontrados em urn rio a jusan- 
te de urna represa fossem de especies que preferem agua 
mais fria ou mais quente do que os peixes de urn rio nao 
represado? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 52.4 


As interaęóes entre os organismos e o 
ambiente limitam a distribuięao das especies 

Ate agora neste capitulo, examinamos o clima do planeta 
e as caracteristicas de biomas terrestres e aquaticos. Intro- 
duzimos tambem o espectro de niveis biológicos em que 
os ecólogos trabalham (ver Figura 52.2). Nesta seęao, exa- 
minaremos como os ecólogos determinam quais fatores 
controlam a distribuięao das especies, com a ra do genero 
Paedophryne mostrada na Figura 52.1. 

As distribuięóes das especies decorrem de interaęóes 
ecológicas e evolutivas ao longo do tempo. A sobreviven- 
cia e a reproduęao diferenciais dos indmduos que levam 
a evoluęao ocorrem no tempo ecológico , a referenda tem- 
poral de minuto a minuto das interaęóes entre organismos 
e o ambiente. Por meio da seleęao natural, os organismos 
se adaptam ao seu ambiente durante um periodo de mui¬ 
tas geraęóes, no tempo evolutivo. Um exemplo de como 
os eventos no tempo ecológico levaram a evoluęao e a 
seleęao do tamanho do bico nos tentilhóes de Galapagos 
(ver Figuras 23.1 e 23.2). Na ilha de Daphne Maior, os ten¬ 
tilhóes com bicos mais longos eram capazes de sobreviver 
durante a seca, pois podiam comer as sementes grandes 
e duras disponiveis. Os tentilhóes com bicos mais curtos, 
que necessitavam de sementes menores e mais macias 
disponiveis em pequena quantidade, tiveram menor pro- 
babilidade para sobreviver e reproduzir-se. Como o com- 
primento do bico e hereditario nessa especie, a geraęao de 
tentilhóes nascida após a seca teve bicos mais longos do 
que os das geraęóes anteriores. 































T Figura 52.14 


biomas aquaticos 


Lagos 

Ambiente f isico Os corpos de agua pa¬ 
rada variam de reservatórios com poucos 
metros ąuadrados de area ate lagos co- 
brindo milhares de ąuilómetros ąuadra¬ 
dos. A luz diminui com a profundidade, 
criando uma estratificaęao. Os lagos tem- 
perados podem ter uma termoclina sazo- 
nal; os lagos tropicais de planicies apre- 
sentam uma termoclina ao longo do ano. 

Ambiente quimico A salinidade, a con- 
centraęao de oxigenio e a ąuantidade de 
nutrientes diferem bastante entre os lagos 
e podem variar entre as estaęóes. Os la¬ 
gos oligotróficos sao pobres em nutrien¬ 
tes e geralmente ricos em oxigenio; os 
lagos eutróficos sao ricos em nutrientes 
e, com freąuencia, pobres em oxigenio 
na zona mais profunda durante o verao e 
se cobertos de gelo no inverno. A ąuanti¬ 
dade de materia organica decomposta nos 
sedimentos e baixa nos lagos oligotróficos 
e alta nos lagos eutróficos; as taxas eleva- 
das de decomposięao nas camadas mais 
profundas dos lagos eutróficos provocam 
depleęao periódica do oxigenio. 
Caracteristicas geológicas Os lagos 
oligotróficos podem tornar-se mais eu¬ 
tróficos ao longo do tempo, a medida 
que o escoamento adiciona sedimento e 



Lago oligotrófico no 
Jasper National Park, Alberta. 


nutrientes. Eles tendem a ter menos 
area de superficie em relaęao a sua 
profundidade do que os lagos eu¬ 
tróficos. 


Lago eutrófico no 
Okavango Delta, Botswana. 


Organismos fotossintetizantes 

Plantas aąuaticas enraizadas e flu- 
tuantes vivem na zona litoranea, as 
aguas rasas e bem transparentes junto 
a margem. Mais distante da margem, 
onde a agua e profunda demais para 
sustentar plantas aąuaticas enraizadas, 
a zona limnetica e habitada por uma 
diversidade de organismos fitoplanctó- 
nicos, incluindo cianobacterias. 

Heterótrofos Na zona limnetica, pe- 
ąuenos heterótrofos flutuantes, ou zoo- 
plancton, alimentam-se de fitoplancton. 


A zona bentónica e habitada por uma di- 
yersidade de invertebrados, cuja compo- 
sięao de especies depende em parte dos 
mveis de oxigenio. Os peixes vivem em 
todas as zonas com oxigenio suficiente. 

Impacto humano Os fertilizantes agri- 
colas e as descargas de residuos levam ao 
enriąuecimento de nutrientes, ąue po¬ 
dem provocar floraęao de algas, deple¬ 
ęao do oxigenio e mortandade de peixes. 


Areas umidas 


Ambiente fisico Uma area umida e 

um habitat submetido a inundaęao ao 
menos em parte do tempo e sustenta 
plantas adaptadas ao solo saturado de 
agua. Algumas areas umidas sao inunda- 
das em todos as epocas, ao passo que em 
outras as inundaęóes sao infreąuentes. 

Ambiente qui'mico Devido a alta pro- 
duęao organica pelas plantas e decom¬ 
posięao pelos micróbios e outros orga¬ 
nismos, a agua e os solos periodicamente 
apresentam pouco oxigenio dissolvido. 
As areas umidas tern alta capacidade de 
filtrar nutrientes dissolvidos e poluentes 
ąuimicos. 


Caracteristicas geológicas As areas 
umidas de bacia (basin wetlands) se de- 
senvolvem em bacias rasas, variando de 
depressóes de planalto ate lagos e reser- 
yatórios assoreados. As areas umidas 
ribeirinhas (riverine wetlands) se de- 
senvolvem ao longo de margens de rios 
e riachos rasos e periodicamente inun- 
dados. As areas umidas de orlas ifringe 
wetlands) ocorrem ao longo das costas de 
grandes lagos e mares, onde a agua flui 
para dentro e para fora devido a elevaęao 
dos niveis da agua ou da aęao das ondas. 
Portanto, as areas umidas de orlas abran- 
gem biomas de agua doce e marinhos. 


Area umida de bacia 
no Reino Unido. 



Organismos fotossintetizantes 

As areas umidas estao entre os biomas 
mais produtivos da Terra. Os seus solos 
saturados de agua favorecem o cresci- 
mento de plantas como lirios-dagua 
(flutuantes) e taboas (emergentes), cipe- 
raceas, cipreste-calvo e espruce-negro, 
dotados de adaptaęóes que possibilitam 
o crescimento na agua ou em solos perio¬ 
dicamente anaeróbios devido a presenęa 
de agua nao oxigenada. As plantas lenho- 
sas dominam a yegetaęao dos pantanos, 
ao passo que as turfeiras sao dominadas 
por musgos do genero Sphagnum . 
Heterótrofos As areas umidas sao o ha¬ 
bitat de uma comunidade diversificada de 
inyertebrados, aves e muitos outros orga¬ 
nismos. Os herbivoros, desde crustaceos 
e larvas de insetos aąuaticos ate os ratos- 
-almiscarados, consomem algas, plantas 
de maior porte e detritos. Os carniyoros 
tambem sao diversos e podem incluir li- 
belulas, lontras, ras, jacares e garęas. 

Impacto humano As areas umidas aju- 
dam a purificar a agua e a reduzir alaga- 
mentos. As drenagens e os aterros ja des- 
truiram cerca de 90% das areas umidas. 






▼ Figura 52.14 (continuaęao) 

biomas aąuaticos 


Riachos e rios 


Ambiente ffsico A caracteristica fisi- 
ca mais pronunciada dos riachos e rios 
e a velocidade e o volume do seu fluxo. 
As nascentes dos riachos geralmente 
sao frias, claras, turbulentas e velozes. 
A jusante, onde numerosos tributarios 
podem se unir formando um rio, a agua 
e geralmente mais ąuente e mais turva 
devido aos sedimentos em suspensao. 
Os riachos e rios sao estratificados em 
zonas yerticais. 

Ambiente qufmico O conteudo de 
sais e de nutrientes de riachos e rios au- 
menta das nascentes para a foz. As nas¬ 
centes sao geralmente ricas em oxigenio. 
A jusante, a agua tambem pode conter 
urna ąuantidade substancial de oxige- 
nio, exceto onde tern havido enriąueci- 
mento organico. Urna grandę parte da 
materia organica presente nos rios con- 
siste em materiał dissolvido ou altamen- 
te fragmentado carregado pela corrente 
de riachos florestados. 

Caracteristicas geológicas Os ca- 

nais das nascentes dos riachos com 
freąuencia sao estreitos, tern um fundo 
rochoso e alternam seęóes raras com 
poęas mais profundas. As extensóes 
de rios a jusante sao geralmente mais 



Nascente de um riacho em Washington. 


largas e sinuosas. Com freąuencia, os 
fundos dos rios sao assoreados pelos 
sedimentos depositados durante mui- 
to tempo. 


Rio Loire na Franęa, longe das suas nascentes. 


Organismos fotossintetizantes 

As nascentes dos riachos que atraves- 
sam campos ou desertos podem ser ri¬ 
cas em fitoplancton ou plantas aąuati- 
cas enraizadas. 

Heterótrofos Urna grandę diversidade 
de peixes e inyertebrados habita rios e 
riachos nao poluidos, distribuidos de 
acordo com zonas yerticais e ao longo 
delas. Nos riachos que correm atraves 
de florestas temperadas ou tropicais, a 
materia organica da yegetaęao terrestre 


e a fonte principal de alimento para con- 
sumidores aąuaticos. 

Impacto humano A poluięao urbana, 
agricola e industrial degrada a ąualidade 
da agua e mata organismos aąuaticos. 
Represamentos e controle de inunda- 
ęóes prejudicam o funcionamento natu- 
ral de ecossistemas de riachos e de rios 
e ameaęam especies migratórias como o 
salmao. 


Estuarios 


Ambiente ffsico Um estuario e urna 
area de transięao entre rio e mar. A agua 
do mar avanęa para o canal do estuario 
durante a marę alta e recua durante a 
marę baixa. Com freąuencia, a agua do 
mar de densidade mais alta ocupa o fun¬ 
do do canal e se mistura pouco com a 
agua do rio de densidade mais baixa na 
superficie. 

Ambiente qufmico A salinidade va- 
ria espacialmente dentro dos estuarios, 


desde aąuela encontrada na agua doce 
ate aąuela de agua salgada. A salinida¬ 
de tambem varia com a elevaęao e a 
descida das mares. Os nutrientes dos 
rios colocam os estuarios, bem como 
as areas umidas, entre os biomas mais 
produtivos. 

Caracteristicas geológicas Os pa- 

dróes de fluxo estuarino, combinados 
com os sedimentos transportados pelas 
aguas de rios e mares, criam urna rede 



complexa de canais de marę, ilhas, bar- 
ragens naturais e estirancios (planicies 
de marę). 

Organismos fotossintetizantes Gra- 
mineas e algas de marismas, incluindo o 
fitoplancton, sao os principais produto- 
res nos estuarios. 

Heterótrofos Os estuarios sustentam 
urna abundancia de vermes, ostras, ca- 
ranguejos e muitas especies de peixes 
consumidas pelos seres humanos. Muitos 
inyertebrados e peixes marinhos usam 
os estuarios para reproduęao ou migram 
atraves deles para os habitats de agua doce 
a montante. Os estuarios tambem sao 
areas de alimentaęao cruciais para aves 
aąuaticas e alguns mamiferos marinhos. 

Impacto humano Assoreamento, dra- 
gagem e poluięao originada a montante 
tern alterado os estuarios no mundo in- 
teiro. 


Estuario no sul da Espanha. 











Zonas entremares 


Ambiente fisico Uma zona entrema- 

re e periodicamente submersa e exposta 
pelas mares, duas vezes ao dia na maio- 
ria das costas marinhas. As zonas supe- 
riores submetem-se a exposięóes mais 
longas ao ar e a maiores variaęóes de 
temperatura e salinidade. As alteraęóes 
nas condięoes fisicas das zonas entre¬ 
mares superiores para as zonas inferio- 
res limitam as distribuięóes de muitos 
organismos a determinados estratos, 
como mostrado na fotografia. 

Caracterfsticas geologicas Os nfveis 
de oxigenio e nutrientes sao geralmente 
altos e renovados a cada troca das ma¬ 
res. Os substratos das zonas entremares, 
que geralmente sao rochosos ou areno- 
sos, selecionam para o comportamento 
particular e a anatomia especifica nos 
organismos. A configuraęao das baias 
ou das linhas costeiras influencia a mag- 
nitude das mares e a exposięao relativa 
dos organismos a aęao das ondas. 

Organismos fotossintetizantes Uma 

alta diversidade e biomassa de algas ma¬ 
rinhas fixas habita as zonas entremares 


rochosas, especialmente nas zonas in- 
feriores. Nas zonas entremares areno- 
sas expostas a aęao vigorosa das ondas 
geralmente inexistem angiospermas e 
algas fixas, ao passo que as zonas entre¬ 
mares arenosas em baias ou lagoas pro- 
tegidas com frequencia sustentam leitos 
ricos de angiospermas ( seagrass , ervas 
marinhas) e algas. 

Heterótrofos Muitos dos animais 
nos ambientes entremares rochosos 
apresentam adaptaęóes estruturais que 
possibilitam sua fixaęao ao substrato 
duro. A composięao, a densidade e a 
diversidade de animais se alteram mar- 
cadamente entre as zonas entremares 
superior e inferior. Muitos dos animais 
das zonas entremares arenosas ou lama- 
centas, como vermes, mariscos e crus- 
taceos predadores, se escondem e se 
alimentam a medida que as mares tra- 
zem alimento. Outros animais comuns 
sao as esponjas, as anemonas-do-mar, 
os equinodermos e os peixes pequenos. 

Impacto humano A poluięao por pe- 
tróleo tern impactado em muitas areas 


Zona entremare rochosa 
na costa do Oregon. 

entremares. A construęao de muros de 
pedras e barreiras para reduzir a erosao 
provocada por ondas e torrentes pertur- 
bou essa zona em algumas regioes. 


Zona pelagica ocean i ca 


Ambiente fisico A zona pelagica 

oceanica e um vasto dominio de agua 
azul aberta, constantemente misturada 
pelas correntes oceanicas deslocadas 
pelo vento. Devido a transparencia mais 
alta da agua, a zona eufótica se estende 
ate profundidades maiores do que nas 
aguas marinhas litoraneas. 

Ambiente quimico Os niveis de oxi- 
genio sao geralmente altos. As concen- 
traęóes de nutrientes sao mais baixas 
do que nas aguas litoraneas. Por serem 
termicamente estratificadas ao lon- 
go do ano, algumas areas tropicais da 
zona pelagica oceanica tern concentra- 
ęóes de nutrientes mais baixas do que 
os oceanos temperados. O turnover 
entre o outono e a primavera renova 
os nutrientes nas zonas eufóticas das 
areas oceanicas temperadas de latitu- 
des elevadas. 

Caracterfsticas geológicas Este bio- 
ma cobre aproximadamente 70% da 
superficie da Terra e tern profundidade 
media de quase 4.000 m. O ponto de 
maior profundidade no oceano situa-se 
a mais de 10.000 m abaixo da superficie. 


Organismos fotossintetizantes Os 

organismos fotossintetizantes dominan- 
tes pertencem ao fitoplancton, incluin- 
do bacterias fotossintetizantes, que sao 
arrastadas pelas correntes oceanicas. 
O turnover de primavera renova os nu¬ 
trientes nos oceanos temperados, produ- 
zindo um aumento expressivo no cresci- 
mento do fitoplancton. Devido a grandę 
extensao deste bioma, o plancton fotos- 
sintetizante representa cerca da metade 
da atividade fotossintetica na Terra. 

Heterótrofos Os heterótrofos mais 
abundantes neste bioma pertencem ao 


zooplancton. Esses protistas, vermes, 
copepodes, krills, maes-d agua (aguas- 
-vivas) e pequenas larvas e de peixes 
forrageiam o plancton fotossintetizan- 
te. A zona pelagica oceanica tambem 
abrange animais de vida livre, como 
grandes lulas, peixes, tartarugas e ma- 
miferos marinhos. 

Impacto humano A pesca excessiva 
tern esgotado os estoques pesqueiros 
em todos os oceanos da Terra, que, alem 
disso, tern sido poluidos pelo despejo de 
residuos. 






Recifes de corais 


Ambiente f isico Os recifes de corais 

sao formados em grandę parte a partir 
do carbonato de calcio dos esąueletos 
de corais. Os corais formadores de 
recifes em aguas rasas vivem na zona 
eufótica de ambientes marinhos tropi- 
cais relativamente estaveis com trans- 
parencia alta da agua, principalmente 
perto de ilhas e ao longo das bordas de 
alguns continentes. Eles sao sensiveis a 
temperaturas abaixo de 18 a 20°C e aci- 
ma de 30°C. Recifes de corais de ma- 
res profundos, encontrados entre 200 
e 1.500 m de profundidade, sao menos 
conhecidos do que seus corresponden- 
tes de aguas raras, mas sua diversidade 
e tao grandę ąuanto a de muitos recifes 
rasos. 

Ambiente quimico Os corais neces- 
sitam de niveis elevados de oxigenio e 
sao excluidos por aportes altos de agua 
e nutrientes. 

Caracteristicas geológicas Os co¬ 
rais necessitam de um substrato sólido 
para fixaęao. Um recife de corais tipico 
comeęa como uma franja de recife em 
urna ilha alta e jovem, formando uma 


barreira de recife mais 
tarde na historia da ilha 
entornando-se um atol de 
corais , a medida que a ilha 
mais antiga submerge. 


Recife de corais no Mar N/ermelho. 


Organismos fotossin- 
tetizantes Algas unice- 
lulares vivem dentro dos 
tecidos dos corais, esta- 
belecendo uma relaęao 
mutualistica que fornece 
moleculas organicas aos 
corais. Diversas algas mul- 
ticelulares vermelhas e 
verdes que crescem no re¬ 
cife tambem contribuem 
substancialmente para a 
fotossintese. 

Heterótrofos Os corais, um grupo di- 
yersificado de cnidarios, sao os animais 
predominantes nos recifes. Contudo, 
uma diversidade de peixes e inyertebra- 
dos e excepcionalmente alta. No geral, a 
diversidade dos recifes de corais rivaliza 
com a das florestas tropicais. 


Impacto humano A coleta de esquele- 
tos de corais e a pesca excessiva tern re- 
duzido as populaęoes de corais e de pei- 
xes de recifes. O aquecimento global e a 
poluięao podem contribuir para a morte 
de corais em grandę escala. A explora- 
ęao de mangues para a aquicultura tam¬ 
bem tern diminuido as areas de desova 
de muitas especies de peixes de recifes. 


Zona bentónica marinha 


Ambiente fisico A zona bentónica 
marinha consiste no fundo do mar abai- 
xo das aguas de superficie da zona litora- 
nea, ou neritica, e da zona de mar aber- 
to, ou pelagica. Excetuando as areas rasas 
próximas da costa, a zona bentónica ma¬ 
rinha nao recebe luz solar. A temperatu¬ 
ra da agua diminui com a profundidade, 
enquanto a pressao aumenta. Como con- 
sequencia, os organismos da zona ben¬ 
tónica muito profunda, ou abissal, sao 
adaptados ao frio continuo (abaixo de 
3°C) e pressao muito alta da agua. 

Ambiente quimico Exceto em areas 
de enriquecimento organico, o oxigenio 
esta geralmente presente em concentra- 
ęóes suficientes para sustentar uma di- 
yersidade de vida animal. 

Caracteristicas geológicas Sedimen- 
tos macios cobrem a maior parte da zona 


bentónica. Entretanto, existem areas de 
substrato rochoso nos recifes, monta- 
nhas submarinas e nova crosta oceanica. 

Autótrofos Os organismos fotossinte- 
tizantes, principalmente algas macros- 
cópicas (seaweeds) e algas filamentosas, 
estao limitados as areas bentónicas ra¬ 
sas com luz suficiente para sustenta-los. 
Assembleias de organismos exclusivas, 
como a mostrada na fotografia, sao en- 
contradas próximas de respiradouros 
hidrotermais de profundidade em 
cristas oceanicas. Nesses ambientes 
escuros e quentes, os produtores de ali- 
mento sao procariontes quimioautotró- 
ficos, que obtem energia pela oxidaęao 
de H 2 S formado por uma reaęao da agua 
quente com sulfato dissolvido (S0 4 2- ). 

Heterótrofos As comunidades ben¬ 
tónicas neriticas abrangem numerosos 


inyertebrados e peixes. Alem da zona 
eufótica, a maioria dos consumidores 
depende completamente da materia or- 
ganica proveniente da superficie. Entre 
os animais das comunidades de respi¬ 
radouros hidrotermais de profundidade 
estao poliquetas tubicolas gigantes (mos- 
trados na fotografia a esquerda), alguns 
com mais de 1 m de comprimento. Eles 
sao nutridos por procariontes quimiau- 
totróficos que vivem como simbiontes 
dentro de seus corpos. Muitos outros 
inyertebrados, incluindo artrópodes e 
equinodermos, tambem sao abundantes 
junto aos respiradouros hidrotermais. 

Impacto humano A pesca excessiva 
tern dizimado importantes populaęoes de 
peixes bentónicos, como o bacalhau dos 
Grand Banks da Newfoundland. A des- 
carga de residuos organicos tern criado 
areas bentónicas carentes de oxigenio. 



Comunidade de respiradouro hidrotermal de profundidade. 




Ha muito tempo, os biólogos reconheceram pa- 
dróes globais e regionais na distribuięao dos organismos 
(ver a discussao sobre biogeografia no Conceito 22.3). 
Os ecólogos perguntam nao apenas onde as especies ocor- 
rem, mas tambem por ąue elas ocorrem em locais especi- 
ficos: ąuais fatores determinam sua distribuięao? Na pro- 
cura pela resposta a essa pergunta, os ecólogos enfocam os 
fatores bióticos e abióticos. 

Os dois tipos de fatores com freąuencia afetam a 
distribuięao de urna especie, como podemos ver para o 
saguaro (Carnegiea gigantea). Os individuos dessa espe¬ 
cie de cacto sao encontrados ąuase exclusivamente no 
Deserto de Sonora do sudoeste dos Estados Unidos e 
noroeste do Mexico (Figura 52.15). Para o norte, sua 
distribuięao e limitada por um fator abiótico: tempera¬ 
tura. Os individuos dessa especie toleram temperaturas 
de congelamento apenas por pouco tempo, em geral me- 
nos de um dia, e nao podem sobreviver sob temperaturas 
abaixo de -4°C (25°F). Pela mesma razao, eles raramente 
sao encontrados em altitudes acima de 1.200 m. 

No entanto, fatores adicionais devem ser levados 
em consideraęao para urna explicaęao completa da dis¬ 
tribuięao dos saguaros, inclusive por que eles estao de- 
saparecendo na poręao ocidental do Deserto de Sonora. 
A disponibilidade de agua e importante porąue a sobre- 
vivencia das plantulas geralmente necessita de anos con- 
secutivos de condięóes umidas, o que pode acontecer 
poucas vezes em cada seculo. Os fatores bióticos quase 
certamente tambem influenciam sua distribuięao. Ca- 
mundongos e pastejadores como as cabras comem as 
plantulas, e os morcegos polinizam as flores brancas e 
grandes que abrem a noite. Os saguaros sao tambem vul- 
neraveis a urna doenęa bacteriana letal. Portanto, para o 
saguaro, como para a maioria de outras especies, os ecó¬ 
logos precisam considerar multiplos fatores e hipóteses 
alternativas, quando tentam explicar a distribuięao de 
urna especie. 

Para ver como os ecólogos podem chegar a urna deter- 
minada explicaęao, seguiremos nossa trajetória com urna 
serie de perguntas do fluxograma na Figura 52.16. 


▲ Figura 52.15 Distribuięao do saguaro na America do Norte. 

As temperaturas de congelamento limitam fortemente a distribui¬ 
ęao dessa especie, mas outros fatores abióticos e bióticos tambem 
sao importantes. 

Dispersao e distribuięao 

Um fator que contribui imensamente para a distribui¬ 
ęao global dos organismos e a dispersao, o movimento 
de individuos ou de gametas para longe da sua area de 
origem ou dos centros de alta densidade populacional. 
Um biogeógrafo que estuda a distribuięao de especies 
no contexto da teoria evolutiva poderia considerar a dis¬ 
persao ao formular urna hipótese para descobrir por que 
nao existem saguaros no Deserto do Saara: urna barreira 



Por que a especie X 
inexiste em uma area? 



fisicos Estrutura do solo 

] Como a importancia de varios fatores abióticos pode diferir entre ecossistemas aqua- Fogo 

ticos e terrestres? Umidade, etc. 
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pode ter impedido que eles alcanęassem a Africa. En- 
ąuanto os saguaros (organismos terrestres) nao puderam 
atingir a Africa, outros organismos que dispersam mais 
facilmente, como as aves, conseguiram. A dispersao dos 
organismos e crucial para a compreensao do papel do 
isolamento geografico na evoluęao (ver Conceito 24.2) 
e dos padróes da distribuięao das especies observados 
atualmente, incluindo o das diatomaceas no Pacifico dis- 
cutido anteriormente neste capitulo. 

Expansóes das distribuięóes naturais e 
da radiaęao adaptativa 

nEEm i A importancia da dispersao e mais evidente 
quando os organismos chegam a urna area onde nao ocor- 
riam anteriormente. Por exemplo, ha 200 anos, a garęa- 
-vaqueira ( Bubulcus ibis) era encontrada apenas na Africa 
e no sudoeste da Europa. Mas, no finał dos anos 1800, 
algumas dessas aves atravessaram o Oceano Atlantico e 
colonizaram o nordeste da America do Sul. A partir dai, 
as garęas-vaqueiras gradualmente se dispersaram para o 
sul e tambem para o norte, atraves da America Central, 
ate a America do Norte, chegando a Flórida em 1960 
(Figura 52.17). Atualmente, elas tern populaęóes reprodu- 
tivas tao ocidentais como a costa do Pacifico nos Estados 
Unidos e tao setentrionais como o sul do Canada. 

Em casos raros, essa dispersao de longa distancia pode 
levar a radiaęao adaptativa, a evoluęao rapida de urna espe- 
cie ancestral para novas especies que ocupam muitos ni- 
chos ecológicos (ver Conceito 25.4). A incrivel diversidade 
das silverswords havaianas e um exemplo de radiaęao adap- 
tativa, que foi possivel apenas com a dispersao de longa 
distancia de urna especie ancestral de asteracea ( tarweed) 
procedente da America do Norte (ver Figura 25.22). 



A Figura 52.17 Dispersao da 
garęa-vaqueira nas Americas. Ori- 
ginarias da Africa, as garęas-vaqueiras 
foram registradas pela primeira vez 
na America do Sul, em 1877. 


As expansóes naturais dos limites mostram claramen- 
te a influencia da dispersao sobre a distribuięao. No en- 
tanto, as oportunidades para observar diretamente essas 
dispersóes sao raras, de modo que os ecólogos com fre- 
quencia usam metodos experimentais para entender me- 
lhor o papel da dispersao na limitaęao da distribuięao de 
especies. 

Introduęóes de especies 

Para determinar se a dispersao e um fator-chave limitante 
na distribuięao de urna especie, os ecólogos podem obser- 
var os resultados de introduęóes intencionais ou acidentais 
da mesma em areas onde anteriormente ela inexistia. Para 
a introduęao ser bem-sucedida, alguns indmduos devem 
nao apenas sobreviver na nova area, mas tambem repro- 
duzir nela de maneira sustentavel. Se urna introduęao for 
bem-sucedida, podemos concluir que a distribuięao poten - 
ciał da especie e maior do que a sua distribuięao atuak em 
outras palavras, a especie poderia viver em determinadas 
areas onde atualmente nao ocorre. 

Especies introduzidas em novos locais geograficos 
com frequencia perturbam as comunidades e os ecossis- 
temas para os quais foram trazidas e podem expandir-se 
rapidamente (ver Conceito 56.1). Por conseguinte, os ecó¬ 
logos raramente introduzem especies em novas regióes 
geograficas. Em vez disso, eles documentam o resultado 
quando urna especie foi introduzida por outros propósitos, 
com a introduęao de animais de caęa ou de predadores de 
especies-pragas, ou quando urna especie foi introduzida 
acidentalmente ou solta fora do seu limite de distribuięao 
normal. 


Comportamento e seleęao de habitat 

Como mostram os experimentos de introduęao, alguns 
organismos nao ocupam toda a sua area de distribuięao 
potencial, embora possam ser fisicamente capazes de dis- 
persar para os locais desocupados. Para seguir nossa linha 
de questionamento da Figura 52.16, o comportamento de- 
sempenha um papel na limitaęao da distribuięao nesses ca¬ 
sos? Quando os indmduos parecem evitar certos habitats, 
mesmo quando estes sao adequados, a distribuięao de um 
organismo pode ser limitada pelo comportamento de sele¬ 
ęao de habitat. 

Embora a seleęao de habitat seja um dos processos 
ecológicos menos compreendidos, alguns exemplos com 
insetos tern sido minuciosamente estudados. As femeas 
de insetos com frequencia depositam ovos somente em 
resposta a um conjunto muito restrito de estfmulos, o que 
pode restringir a distribuięao dos insetos a determinadas 
plantas hospedeiras. As larvas da broca-do-milho-euro- 
peia, por exemplo, podem consumir urna ampla diversi- 
dade de plantas, mas sao encontradas quase exclusiva- 
mente no milho, porque as femeas depositantes dos ovos 
sao atraidas pelos odores produzidos por essa planta. 
O comportamento de seleęao de habitat restringe clara- 
mente esse inseto aos locais geograficos onde o milho e 
encontrado. 
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Fatores bióticos 

Se o comportamento nao limita a dis¬ 
tribuięao de uma especie, nossa pró- 
xima pergunta e se os fatores bióticos 
- outras especies - sao responsaveis. 
Com freąuencia, interaęóes negativas 
com predadores (organismos que ma- 
tam sua presa) ou herbivoros (organis¬ 
mos que comem plantas) restringem a 
capacidade de uma especie sobreviver 
e reproduzir. A Figura 52.18 descreve 
um caso especifico de um herbivoro, 
ou ourięo-do-mar, limitando a distri¬ 
buięao de uma especie alimentar. Em 
certos ecossistemas marinhos, fre- 
quentemente ha uma relaęao inversa 
entre a abundancia de ourięos-do-mar 
e algas marinhas macroscópicas (algas 
multicelulares, como as algas pardas). 
Onde os ourięos que consomem as al¬ 
gas macroscópicas e outras algas sao 
comuns, nao se estabelecem grandes 
agrupamentos de algas macroscópicas. 
Conforme descrito na Figura 52.18, os 
pesquisadores australianos testaram a 
hipótese de que os ourięos-do-mar sao 
um fator biótico limitante da distribui¬ 
ęao de algas macroscópicas. Quando 
os ourięos foram removidos de parce- 
las experimentais, a cobertura de algas 
macroscópicas aumentou drastica- 
mente, mostrando que os ourięos limi- 
taram a distribuięao delas. 

Alem da predaęao e da herbivoria, 
a presenęa ou ausencia de polinizado- 
res, recursos alimentares, parasitos, 
patógenos e organismos competidores 
podem atuar como uma limitaęao bi- 
ótica sobre a distribuięao de especies. 
Essas limitaęóes bióticas sao comuns 
na natureza. 


Fatores abióticos 


▼ Figura 52.18 


Pesquisa 


O forrageio dos ourięos-do-mar limita a distribuięao das algas 
marinhas macroscópicas? 


Experimento W. J. Flechter, da Universidade 
de Sydney, Australia, deduziu que se os ourięos- 
-do-mar sao um fator limitante em um ecossis- 
tema em particular, entao mais algas macros¬ 
cópicas invadiriam uma area da qual os ourięos 
tivessem sido removidos. Para isolar o efeito dos 
ourięos do efeito das lapas, que tambem con¬ 
somem algas macroscópicas, ele removeu so- 
mente os ourięos, somente as lapas ou ambos 
de areas de estudo adjacentes ao local-controle. 



Resultados Flechter observou uma grandę diferenęa no crescimento das algas 
entre as areas com e sem ourięos. 



A remoęao de lapas 
e ourięos ou a 
remoęao apenas de 
ourięos aumentou 
drasticamente a 
cobertura de algas 
macroscópicas. 


Quase nenhuma 
alga cresceu em 
areas onde os 
ourięos e as lapas 
estavam presentes 
ou onde apenas as 
lapas foram 
removidas. 


Conclusao A remoęao de ourięos e lapas provocou o maior aumento da cobertura de 
algas macroscópicas, indicando que as duas especies animais tern alguma influencia 
na distribuięao dessas plantas. Todavia, uma vez que a remoęao apenas dos ourięos 
aumentou muito o crescimento das algas, ao passo que a remoęao somente das lapas 
teve pouco efeito, Flechter concluiu que os ourięos tern um efeito muito maior do que 
as lapas na limitaęao da distribuięao das algas. 


Fonte: W. J. Flechter, Interactions among subtidal Australian sea urchins, gastropods, and algae: effects 
of experimental removals. Ecological Monographs 57:89-109 (1987). 


INTERPRETE OS DADOS 


A cobertura de algas macroscópicas aumentou ao maximo 
guando os ourięos e as lapas foram removidos. Como voce explicaria esse resultado? 


A ultima pergunta no fluxograma 
da Figura 52.16 considera se fatores 
abióticos, como temperatura, agua, oxigenio, salinidade, 
luz solar ou solo, podem limitar a distribuięao de uma 
especie. Uma especie sera encontrada em um local, se 
as condięóes fisicas nesse ambiente permitirem sua so- 
brevivencia e reproduęao. Ao longo dessa discussao, 
lembre-se de que a maioria dos fatores abióticos varia 
substancialmente no espaęo e no tempo. As flutuaęóes 
diarias e anuais dos fatores abióticos podem obscurecer 
ou acentuar as diferenęas regionais. Alem disso, mediante 
comportamentos como a dormencia ou a hibernaęao, os 
organismos podem evitar algumas condięóes estressantes 
temporarias (ver Conceito 40.4). 


Temperatura 

A temperatura ambiental e um fator importante na distri¬ 
buięao dos organismos devido ao seu efeito sobre os pro- 
cessos biológicos. As celulas podem se romper se a agua no 
seu interior congelar (em temperaturas inferiores a 0°C), 
e as proteinas da maioria dos organismos desnaturam em 
temperaturas acima de 45°C. A maioria dos organismos 
funciona melhor dentro de uma faixa especifica de tem¬ 
peratura ambiental. As temperaturas externas a essa faixa 
podem foręar alguns animais a gastarem energia na regula- 
ęao da sua temperatura interna, como fazem os mamiferos 
e as aves (ver Figura 40.17). Adaptaęóes extraordinarias 
permitem que certos organismos, como os procariotos ter- 
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▲ Figura 52.19 Linha das arvores alpinas no Banff National Park, Canada. 

Os organismos que vivem em grandes altitudes sao expostos nao apenas a altos nh/eis 
de radiaęao ultravioleta, mas tambem a temperaturas de congelamento, deficits de 
umidade e fortes ventos. Acima da linha das arvores, a combinaęao desses fatores res- 
tringe o crescimento e a sobrevivencia das arvores. 


mofilicos (ver Figura 27.17), vivam fora da 
faixa de temperatura habitavel por outras 
formas de vida. 

Agua e oxigenio 

A drastica variaęao na disponibilidade de 
agua entre os habitats e outro fator impor- 
tante na distribuięao das especies. As es¬ 
pecies que vivem na costa ou em areas 
umidas sob influencia das mares podem 
dessecar ąuando a marę baixa. Os orga¬ 
nismos terrestres enfrentam ąuase cons- 
tantemente a ameaęa de dessecaęao, e a 
sua distribuięao reflete a capacidade de 
obter e conserva a agua. Muitos anfibios, 
como a ra Paedophryne na Figura 52.1, sao 
particularmente vulneraveis a dessecaęao, 
pois utilizam sua pele umida e delicada 
para as trocas gasosas. Os organismos de 
deserto exibem urna diversidade de adap- 
taęóes para a obtenęao e a conservaęao da 
agua em ambientes secos, como descrito 
no Capitulo 44. 

A agua afeta a disponibilidade de oxi- 
genio em ambientes aąuaticos e em solos 
inundados. Nesses ambientes, a lenta difu- 
sao do oxigenio na agua pode limitar a respiraęao celular 
e outros processos fisiológicos. As concentraęóes de oxi- 
genio podem ser especialmente baixas nas aguas das pro- 
fundezas de oceanos e de lagos, bem como nos sedimentos 
onde a materia organica e abundante. Os solos das areas 
umidas inundadas podem tambem ter baixo conteudo de 
oxigenio. Os mangues e outras arvores possuem raizes es- 
pecializadas, que se projetam acima da agua e ajudam o 
sistema de raizes a obter oxigenio (ver Figura 35.4). Dife- 
rentemente de muitas areas umidas inundadas, as aguas 
superficiais de riachos e rios tendem a ser bem oxigenadas 
devido ao rapido intercambio de gases com a atmosfera. 

Salinidade 

A concentraęao salina da agua no ambiente afeta o balanęo 
hidrico dos organismos pela osmose (ver Figura 7.12). Por 
sua limitada capacidade de osmorregulaęao, a maioria dos 
organismos aquaticos esta restrita a habitats de agua doce 
ou de agua salgada (ver Capitulo 44.1). Embora a maioria 
dos organismos terrestres possa excretar o excesso de sal 
mediante glandulas especializadas ou nas fezes ou urina, 
os habitats com alta salinidade geralmente tern poucas es¬ 
pecies vegetais ou animais. No Exercfcio de Habilidades 
Cientificas, voce pode interpretar dados de um experi- 
mento que investigou a influencia da salinidade sobre as 
distribuięóes de plantas. 

Os individuos do salmao que se deslocam entre riachos 
de agua doce e o oceano utilizam mecanismos comporta- 
mentais e fisiológicos para osmorregular. Eles equilibram o 
seu conteudo salino pelo ajuste da quantidade de agua que 
bebem e pela mudanęa nas suas branquias da absoręao de 
sal na agua doce e para excreęao de sal no oceano. 


Luz solar 

A luz solar fornece a energia que governa a maioria dos 
ecossistemas, e a escassez de luz pode limitar a distri¬ 
buięao das especies fotossintetizantes. Nos ecossistemas 
florestais, o sombreamento pelas folhas torna a com- 
petięao pela luz muito intensa, particularmente para as 
plantulas crescendo no chao da floresta. Nos ambientes 
aquaticos, cada metro de profundidade da agua absorve 
cerca de 45% da luz vermelha e aproximadamente 2% da 
luz azul que passa atraves dela. Como consequencia, a 
maior parte da fotossintese ocorre relativamente próxi- 
ma da superficie da agua. 

O excesso de luz tambem pode limitar a sobrevivencia 
dos organismos. Em alguns ecossistemas, como os deser- 
tos, os altos niveis de luz podem aumentar o estresse ter- 
mico, se os animais e as plantas forem incapazes de evitar 
a luz ou de reduzir a temperatura corporal por evaporaęao 
(ver Figura 40.12). Nas grandes elevaęóes, ha mais proba- 
bilidade de que os raios solares danifiquem o DNA e as 
protemas, pois a atmosfera e mais delgada e absorve me- 
nos radiaęao ultravioleta (UV). O dano causado pela UV, 
combinado com outros estresses abióticos, impede a so- 
brevivencia das arvores acima de certa altitude, resultando 
no surgimento de urna linha das arvores nas encostas das 
montanhas (Figura 52.19). 

Rochas e solo 

O pH, a composięao minerał e a estrutura fisica das rochas 
e do solo limitam a distribuięao das plantas e, portanto, dos 
animais que as consomem, contribuindo para a fragmenta- 
ęao dos ambientes terrestres. O pH do solo pode limitar 
diretamente a distribuięao dos organismos, por meio das 




EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Montando um grafico de barras e um grafico de linhas para interpretar dados 


Como a salinidade e a competięao afetam a distribuięao 
de plantas em um estuario? Muitos ecólogos iniciam sua 
pesquisa observando a distribuięao dos organismos no campo. Por 
exemplo, as observaęóes de campo mostram que Spartina patens 
(graminea de marisma) e uma especie dominantę em banhados 
salgados (marismas) e Typha angustifolia (taboa) e dominantę em 
banhados de agua doce. Neste exercicio, voce representara grafi- 
camente e interpretara dados de um experimento que examinou 
a influencia de um fator abiótico (salinidade) e um fator biótico 
(competięao) sobre o crescimento dessas duas especies. 

Como o experimento foi realizado No experimento de 
campo, os pesquisadores cultivaram 5. patens e T. angustifolia em 
banhados salgados e de agua doce, com e sem plantas vizinhas. 
Após duas estaęóes de crescimento (um ano e meio), eles mediram 
a biomassa de cada especie em cada tratamento. Os pesquisadores 
tambem cultivaram as duas especies em uma casa de vegetaęao, em 
seis niveis de salinidade, e mediram a biomassa em cada nivel após 
oito semanas. 


Dados do experimento de campo Os dados sao medias de 
16 amostras replicadas. 



Biomassa media (g/100 cm 2 ) 

Spartina patens 

Typha angustifolia 

Banhados Banhados de 
salgados agua doce 

Banhados Banhados de 
salgados agua doce 

Com plantas 
vizinhas 

8 3 

0 18 

Sem plantas 
vizinhas 

10 20 

0 33 


Dados do experimento em casa de vegetaęao 


Salinidade 
(partes por mil) 

0 

20 

40 

60 

80 

100 

% da biomassa maxima 
(Spartina patens) 

77 

40 

29 

17 

9 

0 

% da biomassa maxima 
(Typha angustifolia) 

80 

20 

10 

0 

0 

0 


condięóes bastante acidas ou alcalinas (ver Figura 54.12), 
ou indiretamente, afetando a solubilidade de toxinas e de 
nutrientes. O fósforo no solo, por exemplo, e relativamente 
insoluvel em solos alcalinos e precipita em formas indispo- 
niveis para as plantas. 

Em um rio, a composięao das rochas e do solo que 
constituem o substrato (leito do rio) pode afetar a ąuimica 
da agua, que por sua vez influencia os organismos residen- 
tes. Em ambientes de agua doce e marinhos, a estrutura 
do substrato determina os organismos que podem se fixar 
neles ou se enterrar. 

Neste capitulo, voce viu como as distribuięóes dos bio¬ 
mas e dos organismos dependem de fatores abióticos e bió- 
ticos. No próximo capitulo, continuaremos a trilhar nosso 
caminho com a hierarquia esboęada na Figura 52.2, enfo- 
cando como os fatores abióticos e bióticos influenciam a 
ecologia de populaęóes. 



A Spartina patens 


A Typha angustifolia 

Interprete os dados 

1. Faęa um grafico de barras dos dados do experimento de cam¬ 
po. (Ver informaęóes adicionais sobre os graficos na Revisao 
de Habilidades Cientificas no Apendice F.) O que esses dados 
indicam a respeito da tolerancia a salinidade de 5. patens e 

T. angustifolia ? 

2 . O que os dados do experimento de campo indicam a respeito 
do efeito da competięao sobre o crescimento dessas duas es¬ 
pecies? Qual especie foi mais limitada pela competięao? 

3. Faęa um grafico de linhas dos dados do experimento na casa 
de vegetaęao. Decida quais valores constituem as variaveis 
dependente e independente, e utilize esses valores para esta- 
belecer os eixos do seu grafico. 

4. (a) No campo, 5. patens geralmente inexiste em banhados de 
agua doce. Com base nos dados, isso parece ser devido a salini¬ 
dade ou a competięao? Explique sua resposta. (b) T. angustifolia 
nao cresce em banhados salgados. Isso parece ser devido a 
salinidade ou a competięao? Explique sua resposta. 

Dados de C. M. Crain et al., Physical and biotic drivers of plant 
distribution across estuarine salinity gradientes, Ecology 85:2539-2549 
(2004). 


REVISAO DO CONCEITO 52.4 

1. De exemplos de aęóes humanas que poderiam expandir a 
distribuięao de uma especie pela alteraęao (a) da sua dis- 
persao ou (b) das suas interaęóes bióticas. 

3 Voce suspeita que os veados estao restringindo a 
distribuięao a uma especie de arvore por consumirem pre- 
ferencialmente as plantulas dessa arvore. Como voce pode- 
ria testar essa hipótese? 

3 mMMiUMU As si!verswords havaianas experimen- 
taram uma extraordinaria radiaęao adaptativa após seu 
ancestral ter chegado ao Havai, enquanto as ilhas ainda 
eram jovens (ver Figura 25.22). Voce esperaria que a garęa- 
-vaqueira tenha experimentado uma radiaęao adaptativa 
similar nas Americas (ver Figura 52.17)? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE... 


























Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 52.1 

0 dima da Terra varia com a latitude e a estaęao e 
esta mudando rapidamente (p. 1161-1164) 

• Os padróes climaticos globais sao determinados em grandę parte 
pelo aporte de energia solar e pelo movimento da Terra ao redor 
do sol. 

• O angulo variavel do sol ao longo do ano, os corpos de agua e as 
montanhas exercem efeitos sazonais, regionais e locais sobre o ma- 

croclima. 

• Diferenęas em escala fina nos fatores abióticos (nao vivos), como a 
luz solar, determinam o microclima. 

• Concentraęóes crescentes de gases-estufa no ar estao aąuecendo 
a Terra e alterando a distribuięao de muitas especies. Algumas es¬ 
pecies nao serao capazes de mudar suas distribuięóes de maneira 
suficientemente rapida para alcanęar habitats adeąuados no futuro. 

] Suponha a circulaęao global do ar repentinamente invertida, com 
a maior parte do ar subindo a 30° de latitudes norte e sul e descendo 
ao nivel do equador. Nesse cenario, em qual latitude voce encontraria 
desertos com maior probabilidade ? 

CONCEITO 52.2 

A estrutura e a distribuięao dos biomas terrestres sao 
controladas pelo dima e por perturbaęóes (p. 1164-1170) 

• Os graficos de clima mostram que a temperatura e a precipitaęao 
estao correlacionadas com os biomas. Os biomas se sobrepóem, 
pois outros fatores tambem exercem papeis na localizaęao deles. 

• Os biomas terrestres sao com freąuencia denominados com base 
em importantes fatores fisicos ou ąuimicos e na sua vegetaęao pre- 
dominante. A estratificaęao vertical e urna caracteristica importan- 
te dos biomas terrestres. 

• A perturbaęao, natural ou induzida pelo homem, influencia o tipo 
de vegetaęao encontrada nos biomas. Os seres humanos tern alte- 
rado grandę parte da superficie da Terra, substituindo as comuni- 
dades terrestres naturais, descritas e exibidas na Figura 52.11, por 
sistemas urbanos e agricolas. 

• O padrao de variaęao climatica e tao importante ąuanto o clima 
medio na determinaęao dos locais de ocorrencia dos biomas. 

] De que formas as perturbaęóes sao importantes para os ecossiste- 
mas de savana e as plantas neles presentes? 

CONCEITO 52.3 

Os biomas aquaticos sao sistemas diversos e dinamicos 
que cobrem a maior parte da Terra (p. 1171-1172) 

• Os biomas aąuaticos sao caracterizados principalmente pelo seu 
ambiente fisico em vez do clima; eles sao freąuentemente estra- 
tificados ąuanto a penetraęao da luz, temperatura e estrutura das 
comunidades. Os biomas marinhos apresentam concentraęóes sa- 
linas mais altas do que os biomas de agua doce. 

• No oceano e na maioria dos lagos, urna mudanęa abrupta da tempe¬ 
ratura, chamada termoclina, separa urna camada superior mais uni- 
formemente quente das aguas profundas mais uniformemente frias. 

• Muitos lagos temperados experimentam um turnover ou mistura 
de agua na primavera e outono, que lanęa para a superficie a agua 
profunda rica em nutrientes e para as camadas profundas a agua 
superficial rica em oxigenio. 

] Em quais biomas aguaticos voce encontraria urna zona afótica? 


CONCEITO 


52.4 


As interaęóes entre os organismos e o ambiente 
limitam a distribuięao das especies (p.1172-1181) 

• Os ecólogos querem saber nao apenas onde as especies ocorrem, 
mas tambem por que elas ocorrem nesses locais. 


A dispersao limita sua distribuięao? 



Area inacessivel ou 
tempo insuficiente 


Seleęao de habitat 


Predaęao, parasitismo, 
competięao, doenęa 

Fatores qumnicos: 

Agua, oxigenio, salinidade, 
pH, nutrientes do solo, etc. 

Fatores fisicos: 

Temperatura, luz, estrutura 
do solo, fogo, umidade, etc. 


1 Se fosse um ecólogo estudando os limites quimicos e fisicos das 
distribuięóes de especies, voce poderia reorganizar o fluxograma que an- 
tecede esta pergunta? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Qual das seguintes areas de estudo enfoca as trocas de energia, 
de organismos e de materiais entre ecossistemas? 

a. Ecologia do organismo. 

b. Ecologia da paisagem. 

c. Ecologia de ecossistemas. 

d. Ecologia de comunidades. 

2. Que zona nao estaria presente em um lago muito raso? 

a. Zona bentónica. 

b. Zona afótica. 

c. Zona pelagica. 

d. Zona litoranea. 

3. Qual das seguintes alternativas e verdadeira com respeito a lagos 
oligotróficos e lagos eutróficos? 

a. Os lagos oligotróficos estao mais sujeitos a depleęao de oxi- 
genio. 

b. As taxas de fotossintese sao mais baixas em lagos eutróficos. 

c. Os lagos eutróficos sao mais ricos em nutrientes. 

d. Os sedimentos em lagos eutróficos contem ąuantidades 
maiores de materia organica degradavel. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. Qual das caracteristicas identifica a maioria dos biomas terrestres? 

a. Distribuięao determinada quase inteiramente por padróes 
de rochas e de solos. 

b. Limites nitidos entre biomas adjacentes. 

c. Vegetaęao demonstrando estratificaęao vertical. 

d. Meses de inverno frios. 

5. Os oceanos afetam a biosfera de todas as maneiras apresentadas 
a seguir, exceto : 

a. produzindo urna ąuantidade substancial do oxigenio da 
biosfera. 

b. removendo o dióxido de carbono da atmosfera. 

c. moderando o clima dos biomas terrestres. 

d. regulando o pH dos biomas de agua doce e da agua subter- 
ranea. 
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6. Qual das afirmativas sobre dispersao e falsa ? 

a. A dispersao e um componente comum dos ciclos de vida de 
yegetais e animais. 

b. A colonizaęao de areas devastadas após inundaęóes ou 
erupęóes yulcanicas depende da dispersao. 

c. A dispersao ocorre apenas em uma escala de tempo evolutiva. 

d. A capacidade de dispersao pode expandir a distribuięao 
geografica de uma especie. 

7. Ao escalar uma montanha, voce pode observar transięóes nas 
comunidades biológicas que sao analogas as mudanęas: 

a. nos biomas em latitudes diferentes. 

b. nas profundidades diferentes no oceano. 

c. em uma comunidade durante as diferentes estaęóes. 

d. em um ecossistema que evolui ao longo do tempo. 

8. Suponha que o numero de especies de aves seja determinado 
principalmente pelo numero de estratos verticais encontrados 
no ambiente. Assim, em qual dos biomas a seguir voce encontra- 
ria o maior numero de especies de aves? 

a. Floresta pluvial tropical. 

b. Savana. 

c. Deserto. 

d. Floresta latifoliada temperada. 


NIVEL 3: S(NTESE/AVALIAęAO 

9. Se a direęao da rotaęao da Terra se invertesse, o efei- 

to mais previsivel seria: 


uma mudanęa grandę no comprimento do ano. 


10 . 


b. os ventos soprarem do oeste para leste ao longo do Equador. 

c. uma perda de yariaęao sazonal nas altas latitudes. 

d. a eliminaęao de correntes oceanicas. 

y Após examinar a Figura 52.18, 
voce decide estudar as relaęóes alimentares entre as lontras 
marinhas, os ourięos-do-mar e as algas pardas macroscópicas. 
Em quatro locais costeiros, voce mede a abundancia de algas. 
A seguir, voce usa um dia em cada local e anota se as lontras 
estao presentes ou nao, em intervalos de cinco minutos du¬ 
rante o dia. Construa um grafico que mostre como a densi- 
dade das lontras depende da abundancia de algas, utilizando 
os dados abaixo. Após, formule uma hipótese para explicar o 
padrao obseryado. 


Local 

Abundancia de algas 
(% de cobertura) 

Densidade de lontras 
(n° de avistamentos por dia) 

1 

75 

98 

2 

15 

18 

3 

60 

85 

4 

25 

36 


11. CONEXAO EVOLUTIVA 

Discuta como o conceito de tempo se aplica a situaęóes ecoló- 
gicas e a mudanęas evolutivas. Os tempos ecológico e evolutivo 
podem sobrepor-se? Se afirmativo, apresente alguns exemplos. 

12. PESQUISA CIENTIFICA 

Jens Clausen e colaboradores, do Instituto Carnegie de Washington, 
estudaram como o tamanho de indmduos de mil-folhas (Achillea 


lanulosa) crescendo nas encostas de Serra Nevada variou com a al- 
titude. Eles constataram que os indmduos de altitudes baixas eram 
geralmente mais altos do que os indmduos de altitudes elevadas, 
conforme mostrado no diagrama. 



Fonte: J. Clausen et al., Experimental studies on the naturę of species. III. Environmental 
responses of dimatic races of Achillea, Carnegie Institution of Washington Publication 
No. 581 (1948). 


Clausen e colaboradores propuseram duas hipóteses para expli- 
car essa yariaęao dentro da especie: (1) Existem diferenęas gene- 
ticas entre as populaęóes de plantas encontradas em diferentes 
altitudes. (2) A especie tern flexibilidade de desenvolvimento e 
pode assumir formas de crescimento altas ou baixas, dependen- 
do dos fatores abióticos locais. Se voce tivesse disponibilidade de 
sementes dos indmduos de mil-folhas encontrados em altitudes 
altas e baixas, que experimentos poderia realizar para testar es- 
sas hipóteses? 

13. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

O aquecimento global esta ocorrendo rapidamente em ecossiste- 
mas marinhos e terrestres do Artico, incluindo a tundra e as flo- 
restas boreais de coniferas. Nesses locais, a neve branca brilhan- 
te e a cobertura de gelo estao derretendo rapida e extensamente, 
expondo a agua oceanica de coloraęao mais escura, plantas e 
rochas. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique como 
esse processo poderia representar um circuito de retroalimenta- 
ęao (feedback) positiya (ver Conceito 40.2). 


SINTETIZE SEU CONHECIMENTO 


Se voce escalasse o Monte 
Kilimanjaro, Tanzania, pas- 
saria por varios habitats, 
incluindo savana no sope, 
floresta nas encostas e tun¬ 
dra alpina perto do topo. 
Explique como esses dife¬ 
rentes habitats podem ser 
encontrados em um local 
próximo ao Equador. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITOS-CHAVE 

53.1 

Os processos biológicos 


influenciam a densidade, a 
dispersao e a demografia 
das populaęoes 

53.2 

0 modelo exponencial des- 
creve o crescimento popu- 
lacional em um ambiente 
idealizado e ilimitado 

53.3 

0 modelo logistico descre- 
ve como urna populaęao 
cresce mais lentamente a 
medida que se aproxima da 
sua capacidade de suporte 

53.4 

As caracteristicas da histo¬ 
ria de vida sao produtos da 
seleęao natural 

53.5 

Muitos fatores que regulam 
o crescimento populacional 
sao dependentes da densi¬ 
dade 

53.6 

A populaęao humana nao 
esta mais em crescimento 
exponencial, mas ainda esta 
crescendo rapidamente 




A Figura 53.1 Por que a sobrevivencia dos filhotes de 
tartaruga varia a cada ano? 


Trilhas das tartarugas 


A cada ano na Flórida, milhares de filhotes da tartaruga-cabeęuda (Caretta 
caretta ) rompem as cascas dos seus ovos, escavam areia acima e rastejam 
ate a praia para sua primeira jornada no oceano (Figura 53.1). Varios fato- 
res determinam como muitas tartarugas se desenvolvem e chegam ate a agua. 
O numero de femeas que retornam a cada ano para depositar os ovos varia por 
um fator de 20. A predaęao dos ninhos por guaxinins tambem varia bastante, 
desde menos de 10% em alguns anos ate quase 100% em outros. Aqueles filho¬ 
tes que conseguem escavar ate a superficie podem ficar desorientados pelas 
luzes e afastarem-se do oceano ou serem comidos por aves ou caranguejos, 
antes de alcanęarem a agua. 

Por que a sobrevivencia das proles de tartarugas e outras especies flutuam 
tanto de ano para ano? Para responder a essa pergunta, recorremos a ecolo- 
gia de populaęoes, que e o estudo de populaęoes em relaęao ao seu ambiente. 
A ecologia de populaęoes explora como os fatores bióticos e abióticos influen- 
ciam a densidade, a distribuięao, o tamanho e a estrutura etaria das populaęoes. 

As populaęoes evoluem a medida que a seleęao natural atua sobre varia- 
ęóes herdaveis entre individuos, alterando as frequencias de alelos e caracteris- 
ticas ao longo do tempo (ver Capitulo 23). A evoluęao permanece um tema cen¬ 
tral a medida que consideramos agora as populaęoes no contexto da ecologia. 

Neste capitulo, examinaremos primeiramente alguns dos aspec- 
tos estruturais e dinamicos das populaęoes. A seguir, explora- 



remos as ferramentas e os modelos utilizados pelos 
ecólogos para analisar populaęoes e os fatores 
que podem regular a abundancia de orga- 
nismos. Por firn, aplicaremos esses eon- 
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ceitos basicos conforme examinarmos as tendencias recen- todo de marcaęao e recaptura para estimar o tamanho de 
tes no tamanho e na constituięao das populaęóes humanas. populaęóes de animais selyagens (Figura 53.2). 


CONCEITO 53.1 

Os processos biológicos influenciam a 
densidade, a dispersao e a demografia 
das populaęóes 

Uma populaęao e um grupo de indiyiduos de uma unica 
especie vivendo na mesma area geral. Os membros de uma 
populaęao dependem dos mesmos recursos, sao influen- 
ciados por fatores ambientais similares e estao aptos a inte- 
ragir e procriar entre si. 

Muitas vezes, as populaęóes sao descritas pelos seus 
limites e tamanho (numero de indiyiduos vivendo dentro 
desses limites). Em geral, os ecólogos comeęam inyestigan- 
do uma populaęao pela definięao dos limites apropriados 
ao organismo em estudo e das perguntas a serem formu- 
ladas. Os limites de uma populaęao podem ser naturais, 
como no caso de uma ilha ou de um lago, ou podem ser de- 
finidos arbitrariamente por um pesąuisador - por exem- 
plo, um condado especifico de Minnesota para estudar 
indiyiduos de caryalho. 


Densidade e dispersao 

Densidade de uma populaęao e o numero de indiyiduos 
por unidade de area ou volume: o numero de caryalhos 
no condado de Minnesota ou o numero de bacterias de 
Escherichia coli por milimetro em um tubo de ensaio. Dis¬ 
persao e o padrao de espaęamento entre indiyiduos dentro 
dos limites da populaęao. 

Densidade: uma perspectiva dinamica 

Em casos raros, o tamanho e a densidade da populaęao 
podem ser determinados pela contagem de todos os in¬ 
diyiduos dentro dos limites da populaęao. Poderiamos 
contar todas as estrelas-do-mar em uma piscina de marę, 
por exemplo. Grandes mamiferos que vivem em manadas, 
como os elefantes, podem as vezes ser contados com exa- 
tidao sobrevoando-se a area de ocorrencia dos animais. 
Na maioria dos casos, no entanto, e impraticavel ou im- 
possivel contar todos os indiyiduos de uma populaęao. 
Nessas situaęóes, os ecólogos utilizam diferentes tecnicas 
de amostragem para estimar as densidades ou os tama- 
nhos populacionais totais. Eles podem contar o numero 
de caryalhos em varias parcelas de 100 x 100 m dispostas 
aleatoriamente, calcular a densidade media nas parcelas e, 
após, ampliar a estimativa para o tamanho populacional da 
area inteira. Essas estimativas sao mais corretas ąuando ha 
muitas parcelas de amostragem e ąuando o habitat e bas- 
tante homogeneo. Em outros casos, em vez de contar os 
organismos individualmente, os ecólogos de populaęóes 
estimam a densidade a partir de um indicador do tamanho 
populacional, como o numero de ninhos, tocas, trilhas ou 
excrementos fecais. Os ecólogos tambem empregam o me- 


▼ Figura 53.2 


Metodo de pesguisa 


Determinaęao do tamanho populacional usando 
o metodo de marcaęao e recaptura 


Aplicaęao Os ecólogos nao cc 
seguem contar todos os indivf- 
duos de uma populaęao, se 
os organismos se movem 
muito rapido ou se estao 
fora do campo de visao. 

Nesses casos, os pesqui- 
sadores com frequencia 
utilizam o metodo de marca¬ 
ęao e recaptura para estimar 
o tamanho da populaęao. - de - hector 
Andrew Gormley e colabora- 

dores da Universidade de Otago aplicaram esse metodo em uma 
populaęao ameaęada de golfinhos-de-hector ( Cephalorhynchus 
hector), próximo a Penfnsula de Banks, na Nova Zelandia. 

Tecnica Em geral, os cientistas comeęam pela captura de uma 
amostra aleatória de indiyiduos de uma populaęao. Etiquetam 
ou "marcam" cada indiyfduo e, a seguir, o soltam. Em algumas 
especies, os pesquisadores conseguem identificar os individuos 
sem captura-los fisicamente. Por exemplo, Gormley e colabo- 
radores identificaram 180 golfinhos-de-hector fotografando, a 
bordo de um barco, suas nadadeiras dorsais caracterfsticas. 

Após esperar os indiyiduos marcados ou identificados se mistura- 
rem de volta na populaęao, geralmente alguns dias ou semanas, 
os cientistas capturam ou amostram um segundo conjunto de in¬ 
diyiduos. Na Penfnsula de Banks, a equipe de Gormley encontrou 
44 golfinhos na sua segunda amostragem, sete dos quais eles ja 
tinham fotografado. O numero de animais marcados capturados 
na segunda amostragem (x), dividido pelo numero total de ani¬ 
mais capturados na segunda amostragem (n), deveria igualar-se 
ao numero de indiyiduos marcados e soltos na primeira amostra¬ 
gem (s), dividido pelo tamanho populacional estimado (A/). 

— = - 7 - ou, resolvendo para o tamanho da populaęao, N = -77 
n N N 

O metodo assume que os indiyiduos marcados e nao marcados 
tern a mesma probabilidade de serem capturados ou amostra- 
dos e que os organismos marcados se misturam completamente 
de volta na populaęao; assume tambem que nao houve nasci- 
mento, morte, imigraęao nem emigraęao de indiyiduos durante 
o interyalo das amostragens. 



Resultados Com base nos dados iniciais, o tamanho estima¬ 
do da populaęao de golfinhos-de-hector na Penfnsula de Banks 
seria de 180 x 44/7 = 1.131 indiyiduos. A repetięao da amos¬ 
tragem por Gormley e colaboradores sugeriu um tamanho po¬ 
pulacional real próximo a 1 . 100 . 

Fonte: A. M. Gormley et al., Capture-recapture estimates of Hector's dolphin 
abundance at Banks Peninsula, New Zealand, Marinę Mammal Science 
21:204-216(2005). 


INTERPRETE OS DADOS 


Suponha que nenhum dos 44 golfi¬ 
nhos encontrados na segunda amostragem tivesse sido fotografado 
antes. Voce seria capaz de resolver a equaęao para N? O que voce 
poderia concluira respeito do tamanho populacional nesse caso? 
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T Figura 53.3 Dinamica populacional. 


Nascimentos 



Imigraęao 


Mortes e emigraęao removem individuos 
da populaęao. 



Emigraęao 


A densidade nao e uma propriedade estatica, mas 
muda a medida que indmduos sao adicionados ou removi- 
dos de uma populaęao (Figura 53.3). As adięóes ocorrem 
mediante nascimentos (que nesse contexto consideramos 
como todas as formas de reproduęao) e imigraęao, o influ- 
xo de novos indmduos provenientes de outras areas. Os fa- 
tores que removem indmduos de uma populaęao sao mor¬ 
tes (mortalidade) e emigraęao, o movimento de indmduos 
para fora de uma populaęao em direęao a outros locais. 

Enquanto as taxas de nascimento e morte influen- 
ciam a densidade de todas as populaęóes, a imigraęao e 
a emigraęao tambem alteram a densidade de muitas po¬ 
pulaęóes. Os estudos de uma populaęao de golfinhos-de- 
-hector (ver Figura 53.2), na Nova Zelandia, mostraram 
que a imigraęao foi aproximadamente 15% do tamanho po¬ 
pulacional total de cada ano. A emigraęao de golfinhos na 
area tende a ocorrer durante a estaęao de inverno, quando 
os animais se movem para longe da margem. Imigraęao e 
emigraęao representam importantes trocas biológicas en- 
tre populaęóes ao longo do tempo. 

Padróes de dispersao 

Dentro dos limites geograficos de uma populaęao, as den- 
sidades locais podem diferir substancialmente, criando pa¬ 
dróes contrastantes de dispersao. As diferenęas em densi- 
dades locais estao entre as caracteristicas mais importantes 
a serem estudadas por um ecólogo de populaęóes, uma vez 
que proporcionam uma compreensao sobre associaęóes 
ambientais e interaęóes sociais dos indmduos na populaęao. 

O padrao de dispersao mais comum e o agregado, 
em que os indmduos sao amontoados em grupos. Os ve- 
getais e os fungos sao com frequencia agregados, onde as 
condięóes do solo e outros fatores ambientais favorecem 
a germinaęao e o crescimento. Cogumelos, por exemplo, 
podem agregar-se na parte interna e externa de um tronco 
podrę. Insetos e salamandras podem estar agregados sob 
o mesmo tronco devido a umidade mais alta nesse local. 
As agregaęóes de animais tambem podem estar associadas 
ao comportamento de acasalamento. As estrelas-do-mar 


agrupam-se em piscinas de mares, onde o alimento esta 
facilmente disponivel e podem se reproduzir com sucesso 
(Figura 53.4a). Grupos em formaęao tambem podem au- 
mentar a eficacia de predaęao ou defesa; por exemplo, uma 
matilha de lobos tern mais chances do que um unico lobo 
de subjugar um alce ou outra presa grandę, e um bando de 
aves tern mais chances do que uma unica ave de prevenir 
um potencial ataque. 

Um padrao uniforme (ou igualmente espaęado) de dis¬ 
persao pode resultar de interaęóes diretas entre indmduos 
na populaęao. Algumas especies vegetais secretam substan- 
cias quimicas que inibem a germinaęao e o crescimento de 
indmduos próximos que poderiam competir por recursos. 
Muitas vezes, os animais exibem dispersao uniforme, em 
consequencia de interaęóes sociais antagónicas, como a ter- 
ritorialidade - a defesa de um espaęo fisico limitado contra 
a inyasao de outros indmduos (Figura 53.4b). Os padróes 
uniformes sao mais raros do que os padróes agregados. 

Na dispersao aleatória (espaęamento imprevisivel), a 
posięao de cada indmduo em uma populaęao e indepen- 
dente dos outros indmduos. Esse padrao ocorre na au- 
sencia de fortes atraęóes ou repulsóes entre indmduos ou 
onde fatores fisicos ou quimicos fundamentais sao relati- 
yamente constantes ao longo da area de estudo. As plantas 
estabelecidas por sementes dispersadas pelo vento, como o 
dente-de-leao, podem ser distribuidas aleatoriamente em 
um habitat bastante uniforme (Figura 53.4c). 

Demografia 

Os fatores que influenciam os padróes de densidade e de 
dispersao das populaęóes - necessidades ecológicas de 
uma especie, estrutura do ambiente e interaęóes entre in¬ 
dmduos dentro da populaęao - tambem influenciam ou¬ 
tras caracteristicas das populaęóes. Demografia e o estudo 
das estatisticas vitais de populaęóes e como elas se alteram 
ao longo do tempo. De interesse especial aos demógrafos 
sao as taxas de nascimento e as taxas de morte. Uma ma- 
neira util de resumir algumas das estatisticas vitais de uma 
populaęao e organizar uma tabela de vida. 
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Tabelas de vida 

Ha cerca de um seculo, ąuando os seguros de vida torna- 
ram-se disponfveis, as companhias seguradoras comeęa- 
ram a estimar a expectativa de vida, em media, de pessoas 
de determinada idade. Para isso, os demógrafos desen- 
volveram tabelas de vida, resumos idade-especificos do 
padrao de sobrevivencia de uma populaęao. Os ecólogos 
pesąuisadores de populaęóes adaptaram essa aborda- 
gem ao estudo de populaęóes em geral. A me- 
lhor maneira de construir uma tabela de 
vida e seguir a trajetória de uma coorte, 
um grupo de individuos da mesma idade, 
desde o nascimento ate a morte de todos 


os individuos. Para montar a tabela de vida, precisamos 
determinar o numero de individuos que morrem em cada 
grupo etario e calcular a proporęao da coorte sobreviven- 
te de uma classe etaria para a próxima. Os estudos de uma 
populaęao dos esquilos-de-belding produziram a tabela 
de vida mostrada na Tabela 53.1. A tabela revela muitos 
aspectos sobre a populaęao. Por exemplo, a terceira e a 
oitava colunas listam, respectivamente, as proporęóes 
de femeas e de machos na coorte que permane- 
cem vivas em cada idade. Uma comparaęao 
da quinta e da decima colunas revela que 
os machos tern taxas de mortalidade mais 
altas do que as femeas. 


j ^ 

Tabela 53.1 Tabela de vida de esquilos-de-belding (Spermophilus beldingi ) no Passo de Tioga, Serra Nevada f Califórnia* 


Idade 

(anos) 


Numero Proporęao 
de vivos de vivos 
no inicio no inicio 
do ano do ano 


Numero 
de mortos 
durante 


Taxa de 
mortali- 
dade + 


Expectativa 
de vida media 
adicional 
(anos) 


Numero Proporęao 
de vivos de vivos 
no inicio no inicio 
do ano do ano 


Numero 
de mortos 
durante 


Taxa de 
mortali¬ 
dade* 


Expectativa 
de vida media 
adicional 
(anos) 


0-1 

337 

1 

207 

0,61 

1-2 

252* 

0,386 

125 

0,50 

2-3 

127 

0,197 

60 

0,47 

3-4 

67 

0,106 

32 

0,48 

4-5 

35 

0,054 

16 

0,46 

5-6 

19 

0,029 

10 

0,53 

6-7 

9 

0,014 

4 

0,44 

7-8 

5 

0,008 

1 

0,20 

8-9 

4 

0,006 

3 

0,75 

9-10 

1 

0,002 

1 

1 


Fonte: P. W. Sherman e M. L. Morton, Demography of Belding's 
ground squirrel, Ecology 65:1617-1628 (1984). 

*Femeas e machos tern programas de mortalidade diferentes, sendo, 
por isso, calculados separadamente. 

+ A taxa de mortalidade e a proporęao de indivfduos que morrem du¬ 
rante um intervalo de tempo especifico. 

*lnclui 122 femeas e 126 machos capturados pela primeira vez com 
um ano de vida e, por isso, nao incluidos na contagem de esquilos 
com 0 a 1 ano de idade. 


1,33 

1,56 

1,60 

1,59 

1,59 

1,50 

1,61 

1,50 

0,75 

0,50 


349 

248* 

108 

34 

11 

2 

0 


► Pesquisadores traba- 
Ihando com um esquilo- 
-de-belding. 


1 

0,350 

0,152 

0,048 

0,015 

0,003 


227 

140 

74 

23 

9 

2 


0,65 

0,56 

0,69 

0,68 

0,82 

1 


1,07 

1,12 

0,93 

0,89 

0,68 

0,50 


(b) Uniforme 


(c) Aleatório 


FEMEAS 


MACHOS 


Os padróes de dispersao podem dependerda escala. Qual seria a aparencia da dispersao dos pinguins, vista de um aviao sobre o oceano? 


Os albatrozes em formaęao de ninho 
exibem espaęamento uniforme, mantido 
por interaęóes agressivas entre os vizinhos. 


Os dentes-de-leao crescem de 
sementes dispersadas pelo vento que 
se distribuem ao acaso e germinam. 


T Figura 53.4 Padróes de dispersao dentro dos limites geograficos de uma populaęao. 
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Idade (anos) 


A Figura 53.5 Curvas de sobrevivencia para machos e fe- 
meas dos esquilos-de-belding. A escala logaiitmica no eixo y 
permite que o numero de sobreviventes seja visivel ao longo de todo 
o grafico (2-1.000 individuos). 

Curvas de sobrevivencia 

Um metodo grafico de representaęao de alguns dos dados 
de uma tabela de vida e uma curva de sobrevivencia, um 
registro da proporęao ou numeros em uma coorte ainda 
viva em cada idade. Como exemplo, vamos utilizar os da¬ 
dos dos esquilos-de-belding na Tabela 53.1 para construir 
uma curva de sobrevivencia para essa populaęao. Em geral, 
uma curva de sobrevivencia comeęa com uma coorte de 
tamanho adeąuado - digamos, mil individuos. Para obter 
os outros pontos na curva para a populaęao de esąuilos- 
-de-belding, multiplicamos a proporęao de individuos vi- 
vos no inicio de cada ano (a terceira e a oitava colunas da 
Tabela 53.1) por 1.000 (coorte inicial hipotetica). O resulta- 
doeo numero de vivos no inicio de cada ano. O confronto 
desses numeros com a idade de esquilos-de-belding femeas 
e machos produz a Figura 53.5. As linhas relativamente re- 
tas dos graficos indicam taxas de mortalidade relativamen- 
te constantes; contudo, os esquilos-de-belding machos tern 
uma taxa de sobrevivencia menor do que as femeas. 

A Figura 53.5 representa apenas um dos muitos pa- 
dróes de sobrevivencia exibidos por populaęóes naturais. 
Embora diferentes, as curvas de sobrevivencia podem ser 
classificadas em tres tipos gerais (Figura 53.6). Uma curva 
do tipo I e horizontal no comeęo, refletindo as baixas taxas 
de mortalidade durante o inicio e a metade da vida; após, 
ela cai acentuadamente, a medida que as taxas de mortali¬ 
dade aumentam entre os grupos etarios mais velhos. Mui¬ 
tos mamiferos de grandę porte, incluindo os seres huma- 
nos, que produzem proles pequenas, mas as provem com 
bons cuidados, exibem esse tipo de curva. Por outro lado, 
a curva do tipo III cai abruptamente no comeęo, refletindo 
taxas de mortalidade muito altas para os jovens, mas hori- 
zontaliza a medida que as taxas de mortalidade diminuem 
para os poucos individuos que sobrevivem ao periodo ini¬ 
cial de risco. Esse tipo de curva esta geralmente associado a 
organismos que produzem numeros muito grandes de des- 
cendentes, mas proporcionam pouco ou nenhum cuidado, 
como os vegetais de vida longa, muitos peixes e a maio- 
ria dos inyertebrados marinhos. Uma ostra, por exemplo, 



A Figura 53.6 Curvas de sobrevivencia idealizadas: Tipos l f 

II e III. O eixo y e logantmico e o eixo x esta numa escala relativa, 
para que especies com duraęóes de vida amplamente diversos pos- 
sam ser apresentadas juntas no mesmo grafico. 

pode liberar milhóes de ovos, mas a maioria das suas larvas 
morre por predaęao ou outras causas. Os poucos descen- 
dentes que sobrevivem o suficiente para vincular-se a um 
substrato adequado e comeęam a formar uma concha dura 
tendem a sobreviver por um tempo relativamente longo. 
As curvas do tipo II sao intermediarias, com uma taxa de 
mortalidade constante ao longo da vida do organismo. 
Esse tipo de sobrevivencia ocorre nos esquilos-de-belding 
(ver Figura 53.5) e alguns outros roedores, inyertebrados, 
lagartos e plantas anuais. 

Muitas especies se enquadram em algum lugar entre 
esses tipos basicos de sobrevivencia ou mostram padróes 
mais complexos. Em aves, a mortalidade costuma ser alta 
entre os indmduos mais jovens (como em curvas do Tipo 
III), mas consideravelmente constante entre adultos (como 
em curvas do Tipo II). Alguns inyertebrados, como caran- 
guejos, podem exibir curva em formato de “escada”, com 
breves periodos de aumento da mortalidade durante as 
mudas, seguidos por periodos de mortalidade mais baixa, 
quando seu exoesqueleto protetor esta duro. 

Em populaęóes que nao experimentam imigraęao ou 
emigraęao, a sobrevivencia e um dos dois fatores funda- 
mentais na determinaęao de mudanęas do tamanho popu- 
lacional. O outro fator fundamental na determinaęao de 
tendencias populacionais e a taxa de reproduęao. 

Taxas de reproduęao 

Em geral, os demógrafos que estudam especies sexuadas 
ignoram os machos e se concentram nas femeas de uma 
populaęao, porque somente elas geram descendentes. Por- 
tanto, os demógrafos obseryam as populaęóes em termos 
de femeas gerando novas femeas. A maneira mais simples 
de descrever o padrao reprodutivo de uma populaęao e 
perguntar como o produto da reproduęao varia com o nu¬ 
mero de femeas e suas idades. 

A estimativa do numero de femeas procriando e uma 
etapa importante na determinaęao das taxas de reprodu¬ 
ęao de uma populaęao ou especie. Os ecólogos utilizam 
muitas abordagens para fazer isso, incluindo contagens di- 
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retas e o metodo de marcaęao e recaptura (ver Figura 53.2). 
Cada vez mais, eles tambem empregam ferramentas mole- 
culares. Cientistas trabalhando no estado da Georgia co- 
letaram amostras de pele de 198 femeas da tartaruga-ca- 
beęuda, entre 2005 e 2009. A partir dessas amostras, eles 
amplificaram as repetięóes curtas em tandem em 14 loci, 
usando a tecnica da reaęao em cadeia da polimerase (PCR, 
polymerase chain reactioń), e produziram um perfil gene- 
tico para cada femea (Figura 53.7). Após, eles extrairam 
o DNA da casca de ovo de cada ninho de tartaruga nas 
praias que eles estudaram e, usando o banco de dados dos 
perfis geneticos, confrontaram o ninho com urna femea 
especifica. Essa abordagem permitiu que eles determinas- 
sem como muitas das 198 femeas estavam procriando, sem 
perturba-las durante a postura dos ovos. 

A idade de femeas reprodutivas e outra variavel im- 
portante para o estabelecimento de taxas de reproduęao. 
Urna tabela de reproduęao, ou programa de fertilidade, 
e um resumo idade-especifico das taxas de reproduęao de 
urna populaęao. Ela e construida pela medięao do produto 
da reproduęao de urna coorte, desde o nascimento ate a 
morte. Para urna especie sexuada, a tabela de reproduęao 
calcula o numero de descendentes femininos produzido 
por cada grupo etario. A Tabela 53.2 ilustra a tabela de 
reproduęao dos esquilos-de-belding. O resultado repro- 
dutivo de organismos sexuados, como aves e mamiferos, 
e o produto da proporęao de femeas de urna determinada 
idade que estao procriando e o numero de descendentes 


Tabela 53.2 Tabela reprodutiva dos esquilos-de- 
-belding no Passo de Tioga 

Idade 

(anos) 

Proporęao 
de femeas 
desmamando 
uma ninhada 

Tamanho 
medio da 
ninhada 
(machos 
e femeas) 

Numero 
medio de 
femeas 

em uma 

ninhada 

Numero 
medio de 
descendentes 
femininos* 

0-1 

0 

0 

0 

0 

1-2 

0,65 

3,30 

1,65 

1,07 

2-3 

0,92 

4,05 

2,03 

1,87 

3-4 

0,90 

4,90 

2,45 

2,21 

4-5 

0,95 

5,45 

2,73 

2,59 

5-6 

1 

4,15 

2,08 

2,08 

6-7 

1 

3,40 

1,70 

1,70 

7-8 

1 

3,85 

1,93 

1,93 

8-9 

1 

3,85 

1,93 

1,93 

9-10 

1 

3,15 

1,58 

1,58 


Fonte: P. W. Sherman e M. L. Morton, Demography of Belding's ground squirrel, 
Ecology 65:1617-1628 (1984). 

*0 numero medio de descendentes femininos e a proporęao de desmame de urna 
ninhada multiplicado pelo numero medio de femeas em urna ninhada. 


femininos dessas femeas procriadoras. Multiplicando-se 
esses numeros, obtem-se o numero medio de descenden¬ 
tes femininos para cada femea em um determinado grupo 
(ultima coluna na Tabela 53.2). Em esquilos-de-belding, 
que comeęam a reproduzir-se com 1 ano de idade, o re- 


Parte 1: Desenvolvimento do banco de dados 



^^B^B^B^B^B^B 


Para cada tartaruga, 
um perfil genetico e 
determinado e 
armazenado em um 
banco de dados. 


No laboratório, o DNA e 
extraido de cada amostra de pele 
e as repetięóes curtas em tandem 
em 14 loci sao amplificadas por PCR. 



Amostras de pele sao coletadas 
de femeas da tartaruga-cabeęuda. 

Parte 2: Comparando amostras com o banco de dados 


O perfil genetico da casca do ovo 
e comparado com um banco de 
dados estabelecido que contem 
perfis geneticos de femeas adultas 
da tartaruga-cabeęuda. 


Urna comparaęao 
identifica a femea 
que depositou os 
ovos no ninho. 




^B^B^B^B^B^B 


No laboratório, o DNA e 
extraido da casca do ovo e as 
repetięóes curtas em tandem 


Um perfil genetico e 
determinado para cada 
amostra de casca de ovo. 


em14 loci sao amplificadas por PCR. 



Urna casca de ovo e coletada de 
um ninho de tartaruga-cabeęuda. 


▲ Figura 53.7 Usando perfis geneticos de cascas de ovos 
da tartaruga-cabeęuda para identificar a mae do ovo. 


Q Que femea procriando depositou ovos no ninho do qual a 
amostra #74 de casca de ovo foi retirada? 
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sultado reprodutivo alcanęa um pico aos 4 anos de idade e, 
entao, decai em femeas mais velhas. 

Conforme a especie, as tabelas de reproduęao variam 
consideravelmente. Os esąuilos, por exemplo, tem uma ni- 
nhada de dois a seis filhotes uma vez por ano por menos de 
uma decada, ao passo que os carvalhos produzem milhares 
de bolotas (frutos) por ano, durante dezenas ou centenas 
de anos. Os mexilhóes e outros invertebrados podem li- 
berar milhóes de ovos e espermatozoides em um ciclo re- 
produtivo. No entanto, uma taxa de reproduęao alta nao 
leva ao crescimento populacional rapido, a menos que as 
condięóes sejam quase ideais para o crescimento e a so- 
brevivencia da prole, conforme examinaremos na próxima 
seęao. 


Taxa de crescimento per capita 

Imagine uma populaęao constituida de alguns indmduos 
vivendo em um ambiente ideał e ilimitado. Sob essas con¬ 
dięóes, nao ha limites externos sobre as capacidades dos 
individuos em captar energia, crescer e reproduzir-se. 
O tamanho da populaęao aumentara com cada nascimen- 
to e com a imigraęao de indmduos de outras populaęóes. 
Assim, podemos definir uma mudanęa no tamanho da po¬ 
pulaęao durante um intervalo de tempo fixo com a seguin- 
te equaęao verbal: 

Mudanęa no jq asc ^ Imigrantes Emigrantes 

tamanho da = + entrando na - Mortes - saindo da 

. „ mentos . „ . „ 

populaęao populaęao populaęao 


REVISA0 DO CONCEITO 53.1 


1 . 


2 . 


3. 


DESENHE 


Cada femea de uma determinada especie de 
peixe produz milhóes de ovos por ano. Desenhe a curva de 
sobrevivencia mais provavel para essa especie, identificando 
as variaveis envolvidas, e explique a sua escolha. 

Conforme observado na Figura 53.2, uma impor- 
tante suposięao do metodo de marcaęao e recaptura e que 
os individuos marcados e os nao marcados tern a mesma 
probabilidade de serem capturados. Descreva uma situaęao 
em que essa suposięao talvez nao seja valida e explique 
como a estimativa do tamanho populacional seria afetada. 


Um macho do peixe esgana-gata ataca 
outros machos que invadem o seu território de formaęao 
de ninho (ver Figura 51.2a). Faęa uma previsao do provavel 
padrao de dispersao dos machos dessa especie, explique o 
seu raciocinio. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 53.2 

0 modelo exponencial descreve o 
crescimento populacional em um 
ambiente idealizado e ilimitado 

As populaęóes de todas as especies tem o potencial para 
uma ampla expansao quando os recursos sao abundantes. 
Para examinar o potencial de crescimento de uma popu¬ 
laęao, considere uma bacteria que pode reproduzir-se por 
fissao a cada 20 minutos sob condięóes ideais de laborató- 
rio. Existiriam duas bacterias após 20 minutos, quatro após 
40 minutos e oito após 60 minutos. Se a reproduęao conti- 
nuasse nessa taxa, em um dia e meio e sem qualquer mor- 
talidade, existiriam bacterias suficientes para formar uma 
camada de 30 cm de espessura em todo o globo. O cresci¬ 
mento ilimitado nao ocorre por longo tempo na natureza; 
os indmduos geralmente tem acesso a menos recursos a 
medida que uma populaęao cresce. Nao obstante, os ecó- 
logos estudam o crescimento populacional em ambientes 
ideais e ilimitados, para revelar a rapidez com que as popu¬ 
laęóes sao capazes de crescer e as condięóes sob as quais o 
crescimento rapido de fato poderia ocorrer. 


Por enquanto, simplificaremos a equaęao ignorando os 
efeitos da imigraęao e da emigraęao. 

Podemos usar notaęao matematica para expressar essa 
relaęao simplificada de modo mais conciso. Se N represen- 
ta o tamanho da populaęao e t representa o tempo, entao 
A N e a mudanęa no tamanho da populaęao e At e o in- 
tervalo de tempo (apropriado ao tempo de vida ou tempo 
de geraęao da especie) sobre os quais estamos avaliando o 
crescimento populacional. (A letra grega delta, A, indica 
yariaęao, como a yariaęao no tempo.) Usando B para o nu- 
mero de nascimentos na populaęao durante o interyalo de 
tempo e D para o numero de mortes, podemos reescrever 
a equaęao yerbal: 



A seguir, podemos conyerter esse modelo simples em 
outro no qual os nascimentos e as mortes sao expressos 
como o numero medio de nascimentos e mortes por in- 
dividuo {per capita ) durante o interyalo de tempo espe- 
cificado. A taxa de natalidade per capita e o numero de 
descendentes gerados por unidade de tempo por um mem- 
bro medio da populaęao. Se, por exemplo, houver 34 nas¬ 
cimentos por ano em uma populaęao de 1.000 indmduos, 
a taxa de natalidade anual per capita e 34/1.000 ou 0,034. 
Se conhecermos a taxa de natalidade anual per capita (sim- 
bolizada por b ), podemos empregar a formula B = bN para 
calcular o numero esperado de nascimentos por ano em 
uma populaęao de qualquer tamanho. Por exemplo, se a 
taxa de natalidade anual per capita for 0,034 e o tamanho 
da populaęao for 500, 

B = bN = 0,034 X 500 = 17 por ano 

Similarmente, a taxa de mortalidade per capita 
(simbolizada por m, de mortalidade) nos permite calcu¬ 
lar o numero esperado de mortes por unidade de tempo 
em uma populaęao de qualquer tamanho, empregando a 
formula D = mN. Sem = 0,016 por ano, esperariamos 16 
mortes por ano em uma populaęao de 1.000 indmduos. 
Para populaęóes naturais ou aquelas de laboratório, as 
taxas de natalidade e mortalidade per capita podem ser 
calculadas a partir de estimativas do tamanho populacio¬ 
nal e de dados de tabelas de vida e tabelas reprodutivas 
(p. ex., Tabelas 53.1 e 53.2). 
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Agora, podemos rever a eąuaęao de crescimento popu- 
lacional, desta vez usando as taxas de natalidade e mortalida- 
de per capita , em vez dos numeros de nascimentos e mortes: 


—— = N - mN 
A t 


Uma ultima simplificaęao e necessaria. Os ecólogos 
de populaęóes estao mais interessados na diferenęa entre 
a taxa de natalidade per capita e a taxa de mortalidade per 
capita. Essa diferenęa e a taxa de aumento per capita , ou r: 

r = b - m 


O valor de r indica se uma determinada populaęao esta 
crescendo (r > 0) ou diminuindo (r < 0). O crescimento 
populacional nulo (CPN) ocorre ąuando as taxas de na¬ 
talidade e de mortalidade per capita sao iguais (r = 0). Evi- 
dentemente, nascimentos e mortes ainda ocorrem nesta 
populaęao, mas ha um eąuilibrio entre eles. 

Usando a taxa de aumento per capita , podemos agora 
reescrever a eąuaęao para a alteraęao de tamanho da po¬ 
pulaęao como 


Lembre-se de que essa eąuaęao presta-se a um intervalo de 
tempo separado ou fixo (em geral um ano, como no exemplo 
anterior), e nao inclui imigraęao ou emigraęao. A maioria 
dos ecólogos prefere empregar calculo diferencial para ex- 
pressar o crescimento populacional instantaneamente , como 
taxa de crescimento em determinado instante no tempo: 


dN 

dt 




Nesse caso, r inst e apenas a taxa de aumento instantaneo per 
capita. Se voce ainda nao estudou calculo, nao se intimide 
pela ultima eąuaęao; ela e similar a anterior, exceto que os 
intervalos de tempo At sao muito peąuenos e expressos na 
eąuaęao como dt. Na verdade, a medida que At torna-se mais 
curto, o r discreto aproxima-se do valor de r inst instantaneo. 


Crescimento exponencial 

Anteriormente, descrevemos uma populaęao cujos mem- 
bros tinham acesso a alimento abundante e eram livres para 
se reproduzir segundo sua capacidade fisiológica. O aumen¬ 
to populacional sob essas condięóes, denominado cresci¬ 
mento populacional exponencial, ocorre ąuando r inst e 
maior do que zero e constante em cada instante no tempo. 
Sob condięóes ideais, a taxa de aumento per capita pode 
assumir a taxa maxima para a especie, estipulada como r mAx . 
A eąuaęao geral para o crescimento exponencial e 



O tamanho de uma populaęao em crescimento ex- 
ponencial aumenta em uma taxa constante, resultan- 
do em uma curva de crescimento em forma de J ąuando 
o tamanho populacional e plotado ao longo do tempo 
(Figura 53.8). Embora a taxa maxima de aumento seja 



Numero de geraęóes 


A Figura 53.8 Crescimento populacional previsto pelo mo- 
delo exponencial. Este grafico compara o crescimento em duas 
populaęóes com valores diferentes de r inst . Aumentando o valor de 
r inst de 0,5 para 1,0, aumenta a taxa de subida do tamanho da popu¬ 
laęao ao longo do tempo, como refletido pelas inclinaęóes relativas 
das curvas em gualguer tamanho populacional determinado. 


constante, a populaęao acumula mais novos individuos por 
unidade de tempo ąuando ela for grandę do que ąuando for 
peąuena; portanto, as curvas na Figura 53.8 tornam-se pro- 
gressivamente mais abertas ao longo do tempo. Isso acon- 
tece porąue o crescimento populacional depende tanto de 
N ąuanto de r inst , e populaęóes maiores exibem mais nasci¬ 
mentos (e mortes) do que as populaęóes menores crescen¬ 
do na mesma taxa per capita. Pela Figura 53.8, tambem fica 
claro que uma populaęao com uma taxa maxima de aumen¬ 
to maior (dN/dt = 1,0A/) crescera mais rapidamente do que 
uma taxa de aumento mais menor (dN/dt = 0,5N). 

A curva de crescimento exponencial em forma de J e 
caracteristica de algumas populaęóes introduzidas em um 
novo ambiente ou cujos numeros foram reduzidos por 
um evento catastrófico e estao se recompondo. Por exem- 
plo, a populaęao de elefantes no Parąue Nacional Kruger, 
Africa do Sul, cresceu exponencialmente por cerca de 
60 anos após terem sido protegidos da caęa pela primeira 
vez (Figura 53.9). O numero progressivamente grandę de 


8.000 


6.000 

4.000 

2.000 



Ano 

A Figura 53.9 Crescimento exponencial na populaęao de 
elefantes africanos do Parąue Nacional Kruger, Africa do Sul. 
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elefantes acabou causando danos a yegetaęao do parąue, 
provocando um colapso no seu suprimento alimentar. Para 
proteger outras especies e o ecossistema do parąue antes 
que o colapso acontecesse, os gestores dessa unidade de 
conseryaęao comeęaram a limitar a populaęao de elefantes, 
mediante controle da natalidade e exportaęao de elefantes 
para outros paises. Em 2010, havia cerca de 11.500 elefantes 
no parąue, mais de um por urna milha ąuadrada (cerca de 
259 hectares). Muitos ecólogos acreditam que esse numero 
esteja acima dos niyeis históricos e sustentayeis. 


REVISAO DO CONCEITO 53.2 


1. Explique por que urna taxa de aumento constante (r inst ) para 
uma populaęao produz uma curva de crescimento em for¬ 
ma de J. 


2 . 


3. 


Onde e mais provavel o crescimento exponencial por uma 
populaęao vegetal - em uma area onde uma floresta foi 
destruida pelo fogo ou em uma floresta madura nao per- 
turbada? Por que? 


BśPłitl Em 2011, os Estados Unidos tinham uma po¬ 
pulaęao de 311 milhóes de pessoas. Se ocorressem 14 
nascimentos e 8 mortes por 1.000 habitantes, qual seria 
o crescimento populacional liquido do pais naquele ano 
(ignorando imigraęao e emigraęao)? O que voce precisa- 
ria saber para determinar se a populaęao atual dos Estados 
Unidos esta ou nao crescendo de forma exponencial? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 53.3 

0 modelo logistico descreve como uma 
populaęao cresce mais lentamente a medida 
que se aproxima da sua capacidade de suporte 

O modelo de crescimento exponencial assume que os recur- 
sos permanecem abundantes, o que raramente corresponde 
ao mundo real. A medida que a densidade populacional au- 
menta, cada indmduo tern acesso a menos recursos. Por firn, 
existe um limite ao numero de individuos que pode ocupar 
um habitat. Os ecólogos definem a capacidade de supor¬ 
te, simbolizada por K, como o tamanho maximo de uma 
populaęao que um determinado ambiente pode sustentar. 
A capacidade de suporte varia no espaęo e no tempo com a 
abundancia dos recursos limitantes. Energia, abrigo, prote- 
ęao contra predadores, disponibilidade de nutrientes, agua 
e locais adeąuados para nidificaęao podem ser fatores limi¬ 
tantes. Por exemplo, a capacidade de suporte para morcegos 
pode ser alta em um habitat com abundantes insetos voado- 
res e locais para repouso (poleiros), porem mais baixa onde 
houver alimento abundante e menos abrigos adeąuados. 

O adensamento e a limitaęao de recursos podem ter 
um efeito profundo na taxa de crescimento populacional. 
Se os individuos nao conseguem obter recursos suficientes 
para a reproduęao, a taxa de crescimentos per capita ( b ) di- 
minuira. Se eles nao conseguem consumir energia suficien- 
te para se manterem ou se doenęas e parasitismo aumen- 


tam com a densidade, a taxa de mortalidade per capita (m) 
pode aumentar. Um decrescimo em b ou um aumento em 
m resulta em menor taxa de aumento per capita (r). 


Modelo de crescimento logistico 

Podemos modificar nosso modelo matematico para incluir 
mudanęas na taxa de crescimento a medida que N aumenta. 
No modelo de crescimento populacional logistico, a taxa 
de aumento per capita chega perto de zero a medida que o ta¬ 
manho da populaęao aproxima-se da capacidade de suporte. 

Para construir o modelo logistico, comeęamos com o 
modelo de crescimento populacional exponencial e acres- 
centamos uma expressao que reduz a taxa de aumento per 
capita a medida que N cresce. Se o tamanho populacional 
maximo sustentavel (capacidade de suporte) for K, em K-N 
sera o numero de individuos adicionais que o ambiente con- 
segue sustentar e (. K - N)/K sera a fraęao de I< ainda disponi- 
vel para o crescimento da populaęao. Multiplicando a taxa de 
aumento exponencial r inst N por (K - N)/K, modificamos a al- 
teraęao no tamanho da populaęao a medida que N aumenta: 


dN 

dt 




(K-N) 

I< 


Quando N e peąueno ąuando comparado ao K, o 
termo ( K - N)/K e próximo de um e a taxa de aumento 
per capita, r inst (K - N)/I< , aproxima-se da taxa de aumen¬ 
to maximo. Porem, ąuando N e grandę e os recursos sao 
limitantes, entao ( I< - N)/I< e próximo de zero, e a taxa 
de aumento per capita e peąuena. Quando N se iguala a 
K , a populaęao para de crescer. A Tabela 53.3 mostra os 
calculos da taxa de crescimento populacional para uma 
populaęao hipotetica crescendo de acordo como modelo 
logistico, com r inst = 1 por indmduo por ano. Observe que 
a taxa de crescimento populacional total e mais alta, +375 
individuos por ano, ąuando o tamanho da populaęao e 750, 
ou metade da capacidade de suporte. Com tamanho da po¬ 
pulaęao de 750, a taxa de aumento per capita permanece 
relativamente alta (metade da taxa maxima), mas existem 
mais individuos reprodutores (N) na populaęao do que em 
populaęóes menores. 


Tabela 53.3 Crescimento logistico de uma populaęao 
hipotetica (K = 1.000) 

Tamanho da 
populaęao 

C N ) 

Taxa de 
aumento 
maximo 

('ins.) 

{K-N) 

K 

Taxa de 
aumento 
per capita 

ai 

r - w x 

Taxa de 
crescimento 
da populaęao* 

ai 

r inę f N 
mst K 

25 

1 

0,98 

0,98 

+25 

100 

1 

0,93 

0,93 

+93 

250 

1 

0,83 

0,83 

+208 

500 

1 

0,67 

0,67 

+333 

750 

1 

0,50 

0,50 

+375 

1.000 

1 

0,33 

0,33 

+333 

1.500 

1 

0 

0 

0 


*Arredondada para o numero inteiro mais próximo. 
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▲ Figura 53.10 Crescimento populacional previsto pelo 
modelo logistico. A taxa de crescimento populacional diminui a 
medida que o tamanho da populaęao (A/) se aproxima da capacida- 
de de suporte (K) do ambiente. A linha vermelha mostra o cresci¬ 
mento logistico de urna populaęao, em que r inst = 1,0 e K = 1.500 
individuos. Para comparaęao, a linha azul ilustra urna populaęao 
continuando a crescer exponencialmente com o mesmo r inst . 

Como mostrado na Figura 53.10, o modelo logistico 
de crescimento populacional produz urna curva de cresci¬ 
mento sigmoide (em forma de S), ąuando N e plotado ao 
longo do tempo (linha vermelha). Novos individuos sao 
adicionados a populaęao mais rapidamente em tamanhos 
populacionais intermediarios, ąuando houver nao apenas 
urna populaęao reprodutora de tamanho substancial, mas 
tambem muitos espaęos disponiveis e outros recursos no 
ambiente. A taxa de crescimento populacional decresce a 
medida que Nse aproxima de K. 

Observe que ainda nao comentamos sobre por ąue a 
taxa de crescimento populacional diminui a medida que 
N se aproxima de K. A firn de que a taxa de crescimento 
populacional diminua, a taxa de nascimentos b deve dimi- 


nuir e/ou a taxa de mortes m deve aumentar. Adiante no 
capitulo, consideraremos alguns dos fatores que afetam 
essas taxas, incluindo a ocorrencia de doenęa, predaęao 
e ąuantidades limitadas de recursos alimentares e outros. 
No Exercicio de Habilidades Cientificas, voce pode pro- 
por um modelo sobre o que acontece a urna populaęao se 
N tornar-se maior do que K. 

Modelo logistico e populaęóes reais 

O crescimento em laboratório de populaęóes de alguns pe- 
quenos animais, como besouros e crustaceos, e de alguns 
microrganismos, como bacterias, Paramecium e levedu- 
ras, ajusta-se muito bem a urna curva em forma de S sob 
condięóes de recursos limitados (Figura 53.1 la). Essas 
populaęóes estao crescendo em ambiente constante, sem 
predadores e especies competidoras que podem reduzir o 
crescimento das populaęóes, o que raramente ocorre na 
natureza. 

Algumas das hipóteses basicas inseridas no modelo 
logistico claramente nao se aplicam a todas as populaęóes. 
O modelo logistico assume que as populaęóes se ajustam 
instantaneamente ao crescimento e se aproximam da ca- 
pacidade de suporte. Na verdade, com freąuencia existe 
um atraso ( delay) antes que sejam percebidos os efeitos 
negativos de urna populaęao em crescimento. Se o alimen- 
to torna-se limitante para urna populaęao, por exemplo, a 
reproduęao por firn declinara, mas as femeas podem usar 
suas reseryas de energia para continuar se reproduzindo 
por um periodo curto. Isso pode levar a populaęao a ultra- 
passar temporariamente sua capacidade de suporte, como 
mostrado para as pulgas d'agua na Figura 53.1 Ib. Se a 
populaęao, entao, diminuir abaixo da capacidade de su¬ 
porte, havera um atraso no crescimento populacional ate 
que o aumento no numero de descendentes tenha de fato 
ocorrido. Outras populaęóes, ainda, flutuam amplamente, 
tornando dificil definir a capacidade de suporte. Adiante 
neste capitulo, examinaremos algumas possiveis razóes 
para essas flutuaęóes. 
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◄ Figura 53.11 Ate que 
ponto essas populaęóes se 
ajustam ao modelo logisti¬ 
co de crescimento? 


(a) Populaęao de Paramecium aurelia no 
laboratório. O crescimento (pontos pretos) 
de P. aurelia em urna pequena cultura se 
aproxima bastante do crescimento logistico 
(curva vermelha), se o pesquisador mantiver 
um ambiente constante. 


(b) Populaęao de Daphnia no laboratório. 0 crescimento 
(pontos pretos) de urna populaęao de pulgas d'agua ( Daphnia) 
em urna pequena cultura de laboratório nao corresponde bem 
ao modelo logistico (curva vermelha). Essa populaęao ultrapassa 
a capacidade de suporte do seu ambiente artificial, antes de 
alcanęar um tamanho aproximadamente estavel. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Aplicando a eguaęao logistica ao modelo de crescimento populacional 


O que acontece ao tamanho de uma populaęao quando 
ela ultrapassa a sua capacidade de suporte? No modelo 
logistico de crescimento populacional, a taxa de aumento populacional 
percapita se aproxima de zero, a medida que o tamanho da populaęao 
(A/) se aproxima da capacidade de suporte (K). Sob certas condięóes, no 
entanto, uma populaęao no laboratório ou no campo pode ultrapassar 
K, ao menos temporariamente. Se o alimento tornar-se limitante para 
uma populaęao, por exemplo, pode haver urn atraso ( delay ) antes do 
declinio da reproduęao, e N pode brevemente superar K. Neste exerci- 
cio, voce empregara a equaęao logistica para propor o modelo de cres¬ 
cimento da populaęao hipotetica na Tabela 53.3, quando N > K. 

Interprete os dados 

1. Assumindo que r inst = 1 e K = 1.500, calcule a taxa de cres¬ 
cimento populacional para quatro casos, em que o tamanho 
da populaęao (A/) e maior do que a capacidade de suporte {K). 
N = 1.510, 1.600, 1.750 e 2.000 individuos. Para esse procedi- 
mento, primeiro formule a equaęao para a taxa de crescimento 
da populaęao apresentada na Tabela 53.3. Considere os valo- 
res de cada urn dos quatro casos, comeęando com N = 1.510, 
e resolva a equaęao para cada urn. Qual tamanho populacional 
tern a taxa de crescimento mais alta? 

2. Se r inst for duplicado, prediga como as taxas de crescimento 
populacional mudarao para os guatro tamanhos de populaęao 



► Daphnia 


propostos na pergunta 1. Agora, calcule a taxa de crescimento 
populacional para os mesmos quatro casos, assumindo, ao 
mesmo tempo, que r inst = 2,0 (e ainda com K = 1.500). 

3. Agora, observe como o crescimento de uma populaęao real de 
Daphnia corresponde a esse modelo. Em que momentos na 
Figura 53.13b a populaęao de Daphnia esta mudando nasfor- 
mas que correspondam aos valores que voce calculou? Sugira 
por que a populaęao diminui urn pouco abaixo da capacidade 
de suporte no finał do experimento. 


► Figura 53.12 Mae e filhote de rino- 
ceronte branco. Os dois animais mostrados 
pertencem a subespecie do Hemisferio Sul, que 
tern uma populaęao superior a 20 mil individuos. 
A subespecie do Hemisferio Norte esta critica- 
mente ameaęada, com uma populaęao de me¬ 
nos do que 10 individuos conhecidos. 



rinocerontes brancos do Hemisferio Norte (Ceratotherium 
sirnum), podem se tornar extintas (Figura 53.12). 


REVISAO DO CONCEITO 53.3 


3. 


Explique por que uma populaęao que se ajusta ao modelo 
logistico de crescimento aumenta mais rapidamente com 
tamanhos intermediarios do que com tamanhos relativa- 
mente pequenos e grandes. 

Mmmm Dadas as diferenęas latitudinais na intensidade 
luminosa (ver Figura 52.3), qual a sua expectativa sobre a 
capacidade de suporte de especies vegetais encontradas ao 
nivel do equador, em comparaęao com a de especies vege- 
tais encontradas em latitudes elevadas? 

Muitos virus sao patógenos de animais 
e vegetais (ver Conceito 19.3). Como a presenęa de pa¬ 
tógenos poderia alterar a capacidade de suporte de uma 
populaęao? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


Alem da hipótese de que as populaęóes se ajustam ins- 
tantaneamente ao crescimento, o modelo logistico basem- 
-se em outra hipótese - que, independente da densidade 
populacional, cada individuo adicionado a uma populaęao 
tern o mesmo efeito negativo sobre a sua taxa de cresci¬ 
mento. No entanto, algumas populaęóes mostram o efeito 
Allee (nome em homenagem a W. C. Allee, da Universidade 
de Chicago, que descreveu esse efeito pela primeira vez), 
em que os individuos podem ter um periodo dificil de so- 
brevivencia ou reproduęao se o tamanho da populaęao for 
demasiadamente pequeno. Por exemplo, uma unica planta 
pode ser danificada pelo vento excessivo se estiver isolada, 
mas seria protegida em um grupo de individuos. 

O modelo logistico e um ponto de partida proveito- 
so para pensar sobre como as populaęóes crescem e para 
construir modelos mais complexos. O modelo e tambem 
importante na biologia da conservaęao, para prever quao 
rapidamente uma populaęao em particular pode aumentar 
numericamente após ser reduzida a um tamanho pequeno e 
para estimar taxas de exploraęao sustenta- 
veis de populaęóes selvagens. Os biólogos 
especializados em conservaęao podem 
empregar o modelo para estimar o tama¬ 
nho critico abaixo do qual as populaęóes de 
certos organismos, como a subespecie de 
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CONCEITO 53.4 

As caracteristicas da historia de vida sao 
produtos da seleęao natural 

A seleęao natural favorece caracteristicas que 
melhoram as chances de sobrevivencia e de sucesso repro- 
dutivo do organismo. Em cada especie, existem compensa- 
ęóes ( trade-offs ) entre caracteristicas de sobrevivencia e de 
reproduęao, como: freąuencia de reproduęao, numero de 
descendentes (numero de sementes produzidas por plantas; 
tamanho da ninhada por animais) e investimento no cuida- 
do parental. As caracteristicas que afetam o programa de 
reproduęao e sobrevivencia de um organismo constituem 
sua historia de vida. As caracteristicas da historia de vida 
de um organismo sao produtos evolutivos refletidos no seu 
desenvolvimento, na sua fisiologia e no seu comportamento. 

Evoluęao e diversidade da historia de vida 

A ideia fundamental de que a evoluęao e responsavel pela 
diversidade de vida manifesta-se em urna ampla gama de 
histórias de vida encontradas na natureza. Urna historia 
de vida envolve tres variaveis principais: quando a repro¬ 
duęao comeęa (idade da primeira reproduęao ou idade da 
maturidade), com que frequencia o organismo se reproduz 
e quantos descendentes sao gerados por episódio repro- 
dutivo. Urna tartaruga-cabeęuda normal tern 30 anos de 
idade quando rasteja pela primeira vez ate a praia para de- 
sovar (ver Figura 53.1). Por outro lado, o salmao prateado 
(Oncorhynchus kisutch) com frequencia tern apenas tres ou 
quatro anos de idade quando desova. 

O salmao prateado e um exemplo de muitos organis- 
mos que passam por um padrao “tiro unico” de reprodu¬ 
ęao big-bang ou semelparidade (do latim, semel , urna vez, 
e parere , gerar). Após a eclosao do salmao nas nascentes 
de um riacho, ele migra para o Oceano Pacifico, onde ge- 
ralmente requer alguns anos para amadurecer. Por firn, o 
salmao retorna ao mesmo riacho para desovar, produzin- 
do milhares de ovos em urna unica oportunidade repro- 
dutiva antes de morrer. A semelparidade tambem ocorre 
em algumas plantas, como o agave ou “planta secular” 
(Figura 53.13a). Em geral, os agaves crescem em climas 
aridos com precipitaęóes imprevisiveis e solos pobres. 
O agave cresce durante anos, acumulando nutrientes em 
seus tecidos, ate que ocorra um ano umido incomum. Ele 
entao emite um enorme escapo da inflorescencia, produz 
sementes e morre. Essa historia de vida e urna adaptaęao 
ao ambiente desertico severo do agave. 

O contrario da semelparidade e a iteroparidade (do 
latim, iterare , repetir) ou reproduęao repetida. Urna tarta¬ 
ruga-cabeęuda femea, por exemplo, produz quatro deso- 
vas, totalizando aproximadamente 300 ovos em um ano. 
Após, ela espera dois a tres anos antes de desovar mais 
ovos; presumivelmente, as tartarugas nao dispóem de re- 
cursos suficientes para produzir muitos ovos a cada ano. 
Urna tartaruga madura pode pór ovos durante 30 anos 
após a primeira desova. Os organismos iteróparos tendem 
a gerar, de cada vez, descendentes grandes e em numero 


► Figura 53.13 Semelparidade e itero¬ 
paridade. (a) O agave (Agave americana ) e 
um exemplo de semelparidade. As folhas do 
agave sao visfveis na base do enorme escapo 
da inflorescencia, que e produzido apenas no 
finał da vida da planta. (b) Os organismos que 
se reproduzem repetidamente, como os seres 
humanos, apresentam iteroparidade. Estes or¬ 
ganismos tendem a ter descendentes grandes 
e em menor numero, aos quais dedicam um 
melhor cuidado. 




(a) Semelparidade, 

reproduęao unica 


(b) Iteroparidade, reproduęao repetida. 


relativamente pequeno; eles proporcionam o melhor aos 
descendentes (Figura 53.13b). 

Que fatores contribuem para a evoluęao da semelpari¬ 
dade versus iteroparidade? Dois fatores parecem ser espe- 
cialmente importantes: a taxa de sobrevivencia da prole e 
a probabilidade do adulto sobreviver e se reproduzir outra 
vez. Onde a taxa de sobrevivencia e baixa, como em am- 
bientes altamente variaveis ou imprevisiveis, em geral a se¬ 
melparidade e favorecida. Os adultos tambem tern menos 
chances de sobreviver nesses ambientes; assim, as proles 
numerosas deveriam aumentar a probabilidade de que ao 
menos alguns desses descendentes sobrevivam. A iteropa¬ 
ridade e favorecida em ambientes mais confiaveis, onde os 
adultos tern mais chances de sobreviver para se reprodu¬ 
zir novamente e onde a competięao por recursos pode ser 
intensa. Nesse caso, descendentes relativamente grandes e 
bem nutridos deveriam ter urna melhor chance de sobrevi- 
vencia ate que possam se reproduzir. 

A natureza e rica em histórias de vida que sao inter- 
mediarias entre os dois extremos de semelparidade e itero¬ 
paridade. Os carvalhos e os ourięos-do-mar, por exemplo, 
podem viver por um longo periodo, mas repetidas vezes 
produzem numero s relativamente grandes de descendentes. 

Compensaęóes ( trade-offs ) e histórias de vida 

Nenhum organismo poderia gerar tantos descendentes 
como urna especie semelpara e nutri-los tao bem como 
urna especie iterópara. Existe urna compensaęao entre re¬ 
produęao e sobrevivencia. A Figura 53.14 descreve um 
estudo de falcóes da Eurasia que demonstrou o custo de 
sobrevivencia dos pais ao cuidar de um grandę numero 
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▼ Figura 53.14 


Pesquisa 


Como o cuidado da prole afeta a sobrevivencia 
parental em falcoes? 


Experimento Cor Dijkstra e colaboradores, na Holanda, estu- 
daram durante cinco anos os efeitos do cuidado parental em 
falcoes da Eurasia. Os pesquisadores transferiram filhotes entre 
os ninhos para produzir ninhadas reduzidas (tres ou quatro filho¬ 
tes), ninhadas normais (cinco ou seis) e ninhadas aumentadas 
(sete ou oito). Após, eles mediram a porcentagem de pais ma- 
chos e femeas que sobreviveram ao inverno seguinte. (Tanto os 
machos guanto as femeas cuidam dos filhotes.) 


Resultados 



Ninhada Ninhada Ninhada 

reduzida normal aumentada 


Conclusóes As taxas de sobrevivencia menores de falcoes com 
ninhadas maiores indicam que o cuidado dedicado a mais des- 
cendentes afeta negativamente a sobrevivencia dos pais. 


Fonte: C. Dijkstra et alBrood size manipulations in the kestrel (Falco 
tinnunculus ): effects on offspring and parente survival, Journal of Animai 
Ecology 59:269-285 (1990). 


INTERPRETE OS DADOS 


Os machos de algumas especies de 
aves nao proporcionam cuidado parental. Se isso fosse verdadeiro 
para os falcoes da Eurasia, como os resultados experimentais diferi- 


riam dos mostrados acima? 


de jovens. Em outro estudo, sobre o veado yermelho na 
Escócia, os pesąuisadores constataram que femeas que se 
reproduziram em determinado verao apresentaram maior 
probabilidade de morrer no próximo inverno do que as fe¬ 
meas que nao se reproduziram. 

As pressóes seletivas influenciam a compensaęao en¬ 
tre o numero e o tamanho dos descendentes. Em geral, as 
plantas e os animais cujos jovens sao mais sujeitos a morrer 
produzem muitos descendentes pequenos. As plantas que 
colonizam ambientes impactados, por exemplo, geralmen- 
te produzem muitas sementes pequenas, das quais apenas 
algumas conseguem alcanęar um habitat adequado. O tama¬ 
nho pequeno tambem pode aumentar a chance de estabe- 
lecimento das plantulas, permitindo que as sementes sejam 
transportadas por distancias mais longas para urna gama 
maior de habitats (Figura 53.15a). Os animais que sofrem 


taxas elevadas de predaęao, como codornas, sardinhas e ca- 
mundongos, tambem podem produzir muitos descendentes. 

Em outros organismos, o investimento extra por parte 
dos pais aumenta expressivamente as chances de sobreviven- 
cia dos descendentes. A nogueira e a castanheira-do-para pro¬ 
duzem sementes grandes dotadas de nutrientes que ajudam 
as plantulas a se tornarem estabelecidas (Figura 53.15b). 
Os primatas normalmente geram um ou dois descendentes 
de cada vez; o cuidado parental e um periodo longo de apren- 
dizagem nos primeiros anos de vida sao muitos importantes 
para o valor adaptativo (fitness) da prole. Essa provisao e esses 
cuidados extras podem ser especialmente importantes em 
habitant com densidades populacionais altas. 

Os ecólogos tern tentado conectar diferenęas em atri- 
butos favorecidos em densidades populacionais distin- 
tas com o modelo de crescimento logistico discutido no 
Conceito 53.3. A seleęao de atributos que sao sensiveis a 
densidade populacional e favorecidos em densidades altas 
e conhecida como seleęao I< ou seleęao dependente da 
densidade. Por outro lado, a seleęao de atributos que maxi- 
mizam o sucesso reprodutivo em ambientes nao adensados 
(densidades baixas) e denominada seleęao r ou seleęao in- 
dependente da densidade. Esses nomes emergem das va- 
riaveis da equaęao logistica. Diz-se que a seleęao K opera 
em populaęóes que vivem em urna densidade próxima ao 
limite imposto pelos seus recursos (capacidade de supor- 



(a) Os dentes-de-leao crescem rapidamente e liberam um grandę 
numero de frutos diminutos, cada qual contendo urna unica 
semente. A produęao de inumeras sementes garante que pelo 
menos algumas delas se tornem plantas, as quais, por firn, 
produzirao suas próprias sementes. 



(b) Algumas plantas, como a 
castanheira-do-para (a direita), 
produzem um numero moderado 
de sementes grandes em capsula 
(acima). O endosperma grandę 
de cada semente fornece 
nutrientes para o embriao, 
adaptaęao que ajuda urna fraęao 
relativamente grandę de 
descendentes a sobreviver. 


▲ Figura 53.15 Variaęao no tamanho de sementes. 
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te, 7<T)> onde a competięao entre os indmduos e mais inten- 
sa. Arvores maduras crescendo em uma floresta antiga sao 
um exemplo de organismos K seletivos (K estrategistas). 
Por outro lado, diz-se que a seleęao r maximiza r, a taxa 
de aumento per capita , e ocorre em ambientes em que as 
densidades populacionais estao bem abaixo da capacidade 
de suporte ou os indmduos enfrentam pouca competięao. 
Muitas vezes, essas condięóes sao encontradas em habitant 
com perturbaęóes. Inęos crescendo em uma lavoura aban- 
donada sao um exemplo de organismos r estrategistas. 

Os conceitos de seleęóes Ker representam dois extre- 
mos em um espectro de histórias de vida reais. O modelo r//<T, 
aliceręado na ideia de capacidade de suporte, tern ajudado 
ecólogos a propor hipóteses alternativas da evoluęao da his¬ 
toria de vida. Tambem tern foręado os ecólogos a abordar a 
importante pergunta a que aludimos anteriormente: por que 
a taxa de crescimento populacional diminui a medida que o 
tamanho da populaęao se aproxima da capacidade de supor¬ 
te? A resposta a essa pergunta e o foco da próxima seęao. 


REVISAO DO CONCEITO 53.4 


1 . 


2 . 


3. 


Considere dois rios: um e abastecido na primavera e tem vo- 
lume de agua e temperatura constantes ao longo do ano; 
o outro drena uma paisagem desertica, transbordando e 
secando em intervalos imprevisiveis. Qual rio voce prediria 
que tem mais probabilidade de sustentar muitas especies 
de animais iteróparos? Por que? 


No peixe denominado bodiao-pavao ( Symphodus tinca), as 
femeas dispersam amplamente alguns dos seus ovos e 
depositam outros ovos em um ninho. Apenas os ultimos 
recebem cuidado parental. Explique as compensaęóes re- 
produtivas que esse comportamento ilustra. 


IfLSI 0s camundongos que passam por estresses, como a 
escassez de alimento, as vezes abandonam seus filhotes. Ex- 
plique como esse comportamento pode ter evolufdo no con- 
texto das compensaęóes reprodutivas e da historia de vida. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 53.5 

Muitos fatores que regulam o crescimento 
populacional sao dependentes da densidade 

Que fatores ambientais impedem as populaęóes de crescer 
indefinidamente? Por que algumas populaęóes sao suficien- 
temente estaveis em tamanho, enquanto outras nao sao? 

A regulaęao de populaęóes e uma area da ecologia que 
tem muitas aplicaęóes praticas. Os agricultores podem 
querer reduzir a abundancia de insetos-praga ou parar o 
crescimento de uma planta invasora que se encontra em 
rapida propagaęao. Os ecólogos que trabalham com con- 
servaęao necessitam saber quais fatores ambientais criam 
habitant favoraveis a alimentaęao ou a reproduęao de es¬ 
pecies ameaęadas, como o rinoceronte branco e o grou- 
-americano. Programas de manejo baseados nos fatores re- 
guladores de populaęóes tem ajudado a impedir a extinęao 
de muitas especies ameaęadas. 


Mudanęa populacional e densidade populacional 

Para entender por que uma populaęao para de crescer, 
os ecólogos estudam como as taxas de nascimentos, de 
mortes, de imigraęao e de emigraęao se alteram a medida 
que a densidade populacional aumenta. Se a imigraęao e a 
emigraęao se equilibram, uma populaęao cresce quando a 
taxa de natalidade excede a taxa de mortalidade e diminui 
quando a taxa de mortalidade excede a taxa de natalidade. 

De modo similar ao caso da seleęao r, uma taxa de 
natalidade ou de mortalidade nao se altera com a densi¬ 
dade populacional, ou seja, ela e independente da den¬ 
sidade. Em um estudo classico de regulaęao de popula¬ 
ęóes, Andrew Watkinson e John Harper, da Uniyersidade 
do Pais de Gales, yerificaram que a mortalidade de Vulpia 
fasciculata (graminea de dunas) se deve principalmente aos 
fatores fisicos que matam proporęóes similares de uma po¬ 
pulaęao local, independente da sua densidade. Por exem- 
plo, o estresse pela seca, que surge quando as raizes dessa 
graminea sao descobertas pelo movimento da areia, e um 
fator independente da densidade. Por outro lado, uma taxa 
de mortalidade que aumenta com a densidade populacional 
ou uma taxa de natalidade que cai com a elevaęao da den¬ 
sidade e considerada dependente da densidade, situaęao 
semelhante a seleęao K. Watkinson e Harper constataram 
que a reproduęao de V fasciculata diminui a medida que a 
densidade populacional aumenta, em parte porque a agua 
e os nutrientes tornam-se mais escassos. Portanto, os fa¬ 
tores fundamentais que regulam a taxa de natalidade nessa 
populaęao sao dependentes da densidade, ao passo que a 
taxa de mortalidade e amplamente regulada por fatores in- 
dependentes da densidade. A Figura 53.16 mostra como 
a combinaęao da reproduęao dependente da densidade e 
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A Figura 53.16 Determinaęao do equilibrio para densida¬ 
de populacional. Este modelo simples considera apenas taxas de 
natalidade e de mortalidade. (Assume-se que as taxas de imigraęao 
e de emigraęao sejam zero ou iguais.) Neste exemplo, a taxa de na¬ 
talidade muda com a densidade populacional, enquanto a taxa de 
mortalidade e constante. Na densidade de equilibrio ( Q ), as taxas de 
natalidade e de mortalidade sao iguais. 


DESENHE 


Redesenhe esta figura para a situaęao em que as taxas 
de natalidade e de mortalidade sejam dependentes da densidade, 


como ocorre para muitas especies. 
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mortalidade independente da densidade pode cessar o cres- 
cimento populacional, levando a um eąuilibrio da densida¬ 
de populacional em especies como Vfasciculata. 

Mecanismos de regulaęao populacional dependente 
da densidade 

O principio da regulaęao por retroalimentaęao (feedback ) 
se aplica a dinamica populacional. Sem algum tipo de re¬ 
troalimentaęao negativa entre a densidade populacional e 
as taxas de natalidade e de mortalidade, urna populaęao 
nunca pararia de crescer. A regulaęao dependente da den¬ 
sidade proporciona essa retroalimentaęao, que interrom- 
pe o crescimento populacional mediante mecanismos que 
reduzem as taxas de natalidade ou aumentam as taxas de 
mortalidade. Por exemplo, a mortalidade populacional do 
peixe Brachyistius frenatus cresceu a medida que sua den¬ 
sidade aumentou. Sem algas pardas macroscópicas para 
servir de refugio, essa especie de peixe ficou vulneravel a 
predaęao por urna segunda especie de peixe, Paralabrax 
clathratus. Urna proporęao mais alta de peixes era comida 
a medida que sua densidade aumentava, resultado coerente 
com a regulaęao dependente da densidade (Figura 53.17). 
Os mecanismos de regulaęao populacional dependente da 
densidade sao descritos na Figura 53.18. 

Os varios exemplos de regulaęao populacional por re¬ 
troalimentaęao negativa mostram como os aumentos das 
densidades causam diminuięao das taxas de crescimento 
populacional, afetando a reproduęao, o crescimento e a so- 
brevivencia. Contudo, embora a retroalimentaęao negativa 
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▲ Figura 53.17 Regulaęao por predaęao dependente da 
densidade. A medida que a densidade de B. frenatus crescia, au- 
mentava a predaęao por P. clathratus, resultando em urna proporęao 
mais alta de mortes de B. frenatus. 


ajude a explicar por que as populaęóes param de crescer, 
ela nao aborda por que algumas populaęóes flutuam de 
modo drastico enquanto outras permanecem relativamen- 
te estaveis. Trataremos desse tópico a seguir. 

Dinamica populacional 

Todas as populaęóes mostram alguma flutuaęao em tama- 
nho. Essas flutuaęóes populacionais de ano para ano ou de 
lugar para lugar, denominada dinamica populacional, sao 


▼ Figura 53.18 

mecanismos de regulaęao dependente da densidade 


A medida que a densidade populacional aumenta, muitos me¬ 
canismos dependentes da densidade retardam ou interrom- 
pem o crescimento populacional mediante decrescimo das 
taxas de natalidade ou aumento das taxas de mortalidade. 

Competięao por recursos 

O aumento da densidade populacional intensifica a compe¬ 
tięao por nutrientes e outros recursos, reduzindo as taxas 
reprodutivas. Os agricultores minimizam o efeito da com¬ 
petięao por recursos sobre o crescimento do trigo ( Triticum 
aestivum ) e outras culturas, por meio de fertilizantes para re- 
duzir as limitaęóes de nutrientes no rendimento agricola. 

Doenęas 

Se a taxa de transmissao de urna doenęa 
aumentar a medida que urna populaęao 
tornar-se mais adensada, o impacto da 
doenęa e dependente da densidade. Em 
seres humanos, as doenęas respiratórias, 
como a influenza (gripe) e a tuberculo- 
se sao propagadas pelo ar, quando urna 
pessoa infectada espirra ou tosse. Essas 
duas doenęas atingem urna porcentagem 
maior de pessoas em cidades densamente 
povoadas do que em areas rurais. 





Predaęao 

A predaęao pode ser urna causa 
importante de mortalidade de¬ 
pendente da densidade, se um 
predador capturar mais alimento 
a medida que a densidade popu¬ 
lacional da presa aumenta. A me¬ 
dida que a populaęao da presa 
aumenta, os predadores podem ali- 
mentar-se preferencialmente dessas 
especies. Os aumentos de populaęóes 
do lemingue (. Dicrostonyx groenlandicus) 
leva a predaęao dependente da densidade por 
diversos predadores, incluindo a coruja-das-neves 
(Bubo scandiacus). 
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influenciadas por muitos fatores e, por sua vez, afetam ou- 
tras especies. Por exemplo, as flutuaęóes em populaęóes 
de peixes influenciam as capturas sazonais de especies 
comercialmente importantes. O estudo da dinamica po- 
pulacional focaliza as interaęóes complexas entre fatores 
bióticos e abióticos que provocam yariaęao nos tamanhos 
das populaęóes. 

Estabilidade e flutuaęao 

Outrora, acreditava-se que as populaęóes de grandes 
mamiferos permaneciam relativamente estaveis, mas 
estudos de longo prazo tern questionado essa ideia. Por 
exemplo, a populaęao de alces na Ilha Royale, no Lago 
Superior, flutuou substancialmente por volta de 1900. 
Naquela epoca, os alces provenientes de Ontario Conti¬ 
nental, distante 25 km, colonizaram a ilha, provavelmen- 
te nadando ate ela ou caminhando sobre o lago congela- 
do. Os lobos, que em grandę parte dependem dos alces 
como fonte alimentar, chegaram a ilha por volta de 1950 
caminhando sobre o lago congelado. O lago nao conge- 
lou nos anos recentes e, desde entao, as duas populaęóes 
parecem ter sido isoladas da imigraęao e da emigraęao. 
Apesar desse isolamento, a populaęao de alces passou 
por dois aumentos e colapsos durante os ultimos 50 anos 
(Figura 53.19). 

Que fatores causam mudanęas tao drasticas no tama- 
nho da populaęao dos alces? Clima severo, particularmen- 
te frio, e invernos umidos podem debilitar os alces e redu- 
zir a disponibilidade de alimento, diminuindo o tamanho 



Ano 


▲ Figura 53.19 Flutuaęóes nas populaęóes de alces e de lo¬ 
bos na Ilha Royale, 1959-2011. 

populacional. Quando as quantidades de alces sao baixas 
e o clima e ameno, o alimento fica facilmente disponivel 
e a populaęao cresce com rapidez. Inversamente, quando 
as quantidades sao altas, fatores como a predaęao e um 
aumento na densidade de carrapatos e outros parasitos 
provocam diminuięao da populaęao. Os efeitos de alguns 
desses fatores podem ser vistos na Figura 53.19. O primei- 
ro grandę colapso coincidiu com um pico nos numeros de 
lobos de 1975 a 1980. O segundo grandę colapso, em tor- 
no de 1995, coincidiu com o clima de inverno severo, que 
aumentou as necessidades energeticas do camundongo e 
tornou mais dificil para os alces encontrarem alimento sob 
a neve profunda. 



Territorialidade 

A territorialidade pode limitar a densidade populacional, 
quando o espaęo torna-se o recurso pelo qual os indivi- 
duos competem. Os guepardos (Acinonyx jubatus) utili- 
zam um marcador quimico na urina para alertar outros 
guepardos de suas fronteiras territoriais. A presenęa de 
individuos excedentes, ou nao reprodutores, e um bom 
indicativo que a territorialidade esta restringindo o cres- 
cimento populacional. 



Fatores intrmsecos 

Os fatores fisiológicos intrmsecos 
podem regular o tamanho populacio¬ 
nal. As taxas reprodutivas do camun- 
dongo-de-pata-branca (Peromyscus 
leucopus) em um cercado no campo 
podem cair, mesmo quando o ali¬ 
mento e o abrigo sejam abundantes. 
Essa queda na reproduęao sob densi¬ 
dade populacional alta esta associada 
com interaęóes agressivas e altera- 
ęóes hormonais que retardam a ma- 
turaęao sexual e reduzem o sistema 
imune. 



Residuos tóxicos 


As leveduras, como a levedu- 
ra da cerveja (Saccharomyces 
cerevisiae), sao usadas para 
converter carboidratos em 
etanol na fabricaęao do vinho. 

O etanol que se acumula no vi- 
nho e tóxico as leveduras e con- 
tribui para a regulaęao (depen- 
dente da densidade) do tamanho da 
sua populaęao. O conteudo de alcool 
no vinho geralmente e inferior a 13%, pois 
essa e a concentraęao maxima de etanol que a maioria das 
celulas de leveduras produtoras de vinho pode tolerar. 
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Ciclos populacionais: pescjuisa cientffica 

Enąuanto muitas populaęóes oscilam em intervalos pre- 
visiveis, outras passam por ciclos de explosóes regulares. 
Alguns peąuenos mamiferos herbivoros, como arganazes 
e lemingues, tendem a ter ciclos de 3 a 4 anos, e algumas 
aves, como perdizes e ptarmigas, tern ciclos de 9 a 11 anos. 

Um exemplo marcante de ciclos populacionais e o 
ciclo de aproximadamente 10 anos da lebre americana 
(Lepus americanus ) e do lince (Lynx canadenses) nas lon- 
ginąuas florestas do norte do Canada e Alasca. Os linces 
sao predadores que se alimentam predominantemente de 
lebres americanas, de modo que se pode esperar que o nu- 
mero de predadores aumente e diminua com o numero de 
presas (Figura 53.20). Mas por que o numero de lebres 
cresce e diminui em ciclos de aproximadamente 10 anos? 
Duas hipóteses principais foram propostas. Primeiro, os 
ciclos podem ser causados por escassez de alimento du- 
rante o inverno. No inverno, as lebres consomem os ramos 
terminais de pequenos arbustos, como o salgueiro e a be- 
tula, embora o motivo pelo qual essa reserva de alimento 
pode ter intervalos ciclicos de 10 anos seja incerto. Segun- 
do, os ciclos podem ser atribuidos as interaęóes predador- 
-presa. Alem do lince, muitos outros predadores conso¬ 
mem lebres, e podem explorar excessivamente suas presas. 

Vamos considerar as evidencias dessas duas hipóteses. 
Se os ciclos da lebre se devem a escassez de alimento no 
inyerno, entao eles deveriam parar se o alimento extra fos- 
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A Figura 53.20 Ciclos populacionais da lebre americana e 
do lince. As contagens das populaęóes baseiam-se no numero de 
peles vendidas por caęadores para a Companhia Hudson Bay. 


INTERPRETE OS DADOS 


O que voce observa nos tempos re- 
lativos dos picos nos numeros do lince e da lebre americana? O que 
pode explicar essa observaęao? 


se fornecido a urna populaęao de campo. Os pesquisado- 
res conduziram esses experimentos em Yukon durante 20 
anos - abrangendo dois ciclos das lebres. Eles constataram 
que as populaęóes de lebres nas areas com alimento extra 
aumentaram aproximadamente tres vezes em densidade, 
mas continuaram a exibir o ciclo da mesma maneira que as 
populaęóes-controle (sem alimento extra). Portanto, ape- 
nas os suprimentos de alimento nao causam os ciclos da 
lebre apresentados na Figura 53.20, de modo que podemos 
rejeitar a primeira hipótese. 

Para estudar os efeitos da predaęao, os ecólogos usa- 
ram coleiras com radio transmissor para rastrear as lebres 
individualmente, a firn de determinar por que elas mor- 
riam. Nesses estudos, os predadores, incluindo lince, coio- 
tes, falcóes e corujas, mataram 95% das lebres. Nenhuma 
das lebres aparentou ter morrido de fome. Esses dados sus- 
tentam a segunda hipótese. Quando os ecólogos usavam 
cercas eletricas para excluir predadores de certas areas, o 
colapso na sobrevivencia que em geral ocorria na fasę de 
declinio do ciclo era praticamente eliminado. Desse modo, 
a exploraęao excessiva pelos predadores parece ser urna 
parte essencial dos ciclos das lebres americanas; sem pre¬ 
daęao, e improvavel que as populaęóes de lebres apresen- 
tassem ciclos no norte do Canada. 

A disponibilidade de presas e o principal fator que in- 
fluencia as mudanęas populacionais de predadores como 
o lince, as corujas de “chifres” grandes (Bubo virginianus) 
e as doninhas, cada um dependendo imensamente de urna 
unica especie de presa. Quando a presa se torna escassa, 
os predadores com frequencia buscam outra. Os coiotes 
matam tanto raposas como linces e as corujas de “chifres” 
grandes matam aves menores alem de doninhas, aceleran- 
do o colapso das populaęóes de predadores. Estudos ex- 
perimentais de longo prazo ajudam a elucidar as causas 
desses ciclos populacionais. 

Imigraęao, emigraęao e metapopulaęóes 

Ate aqui, nossa discussao de dinamica de populaęóes tra- 
tou principalmente das contribuięóes dos nascimentos e 
das mortes. No entanto, a imigraęao e a emigraęao tam- 
bem influenciam as populaęóes. Quando urna populaęao 
se torna adensada e a competięao por recursos se acentua 
(ver Figura 53.17), a emigraęao costuma aumentar. 

Imigraęao e emigraęao sao especialmente importan- 
tes quando varias populaęóes locais estao conectadas, 
formando urna metapopulaęao. As populaęóes locais em 
urna metapopulaęao podem ser entendidas como ocupan- 
tes de fragmentos discretos de um habitat adequado em 
um mar de habitats inadequados. Esses fragmentos variam 
em tamanho, qualidade e isolamento de outros fragmen¬ 
tos, fatores que influenciam o numero de indiyiduos que 
se movem entre as populaęóes. Se urna populaęao torna-se 
extinta, o fragmento que ela ocupa pode ser recolonizado 
por imigrantes de outras populaęóes. 

A borboleta Glanyille (Melitaea cinxia) ilustra o des- 
locamento de indiyiduos entre populaęóes. Essa especie 
de borboleta e encontrada em cerca de 500 campinas nas 
Ilhas Aland da Finlandia, mas seu habitat potencial nas 
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- Fragmento ocupado 
o Fragmento desocupado 


▲ Figura 53.21 Borboleta Glarwille (Melitaea cinxia ): uma 
metapopulaęao. Nas llhas Aland, as populaęóes locais desta 
borboleta (circulos preenchidos) sao encontradas em apenas uma 
pequena fraęao dos fragmentos de habitats adequados, em deter- 
minada epoca. Os individuos podem deslocar-se entre populaęóes 
locais e colonizar fragmentos desocupados (circulos abertos). 


ilhas e muito maior, cerca de 4 mil fragmentos adeąuados. 
Novas populaęóes de borboletas aparecem de modo habi- 
tual, e populaęóes existentes se tornam extintas, mudando 
constantemente as locaęóes dos 500 fragmentos coloniza- 
dos (Figura 53.21). A especie persiste em um eąuilibrio de 
extinęóes e recolonizaęóes. 

A capacidade de um indmduo de mover-se entre po¬ 
pulaęóes depende de varios fatores, incluindo sua consti- 
tuięao genetica. Um gene com efeitos aparentemente fortes 
de valor adaptativo no movimento da borboleta Glanville 
e Pgi, que codifica para a enzima fosfoglicoisomerase. Essa 
enzima catalisa a segunda etapa da glicólise (ver Figura 9.9) 
e sua atividade se correlaciona com a taxa de produęao de 
C0 2 da respiraęao pelas borboletas. Os ecólogos estuda- 
ram borboletas heterozigotas ou homozigotas para um po- 
limorfismo de nucleotideo unico em Pgi. Eles rastrearam 
os movimentos de borboletas individuais usando radar e 
transmissor-receptor, fixados a elas, que emitem um sinal 
identificador. Os movimentos das borboletas variaram am- 
plamente, de 10 m ate 4 km, em periodos de duas horas. 
Os individuos heterozigotos alcanęaram distancias mais 
do que o dobro e sob temperaturas mais baixas em relaęao 
aos individuos homozigotos. Os resultados indicaram uma 
yantagem do valor adaptativo para o genótipo heterozigo- 
to em temperaturas baixas e uma maior probabilidade de 
heterozigotos colonizando novos locais na metapopulaęao. 

O conceito salienta o significado da imigraęao e da 
emigraęao nas populaęóes de borboletas. Ele tambem au- 
xilia os ecólogos a entender a dinamica de populaęóes e o 
fluxo genico em habitant fragmentados, proporcionando 
um sistema para a conseryaęao de especies que vivem em 
uma rede de fragmentos de habitant e reseryas. 


REVISAO DO CONCEITO 53.5 


1 . 


2 . 


3. 


Descreva tres atributos de fragmentos de habitant que pode- 
riam afetar a densidade populacional e as taxas de imigra¬ 
ęao e emigraęao. 


Suponha que voce estivesse estudando uma es¬ 
pecie que tern um ciclo populacional de aproximadamente 
dez anos. Quanto tempo voce necessitaria para estudar a 
especie, visando determinar se o seu tamanho populacional 
estava em declinio? Explique. 


A retroalimentaęao negativa e um pro- 
cesso que reguła sistemas biológicos (ver Conceito 40.2). 
Explique como a taxa de nascimentos dependente da den¬ 
sidade de Vulpia fasciculata (graminea de dunas) exemplifi- 
ca a retroalimentaęao negativa. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 53.6 

A populaęao humana nao esta mais em 
crescimento exponencial, mas ainda esta 
crescendo rapidamente 

Nos ultimos seculos, a populaęao humana cresceu em uma 
taxa sem precedentes, mais parecendo a populaęao de ele- 
fantes no Parque Nacional Kruger (ver Figura 53.9) do que as 
flutuaęóes populacionais vistas no Conceito 53.5. Contudo, 
nenhuma populaęao pode crescer indefinidamente. Nesta 
seęao do capitulo, aplicaremos os conceitos de dinamica de 
populaęóes ao caso especifico da populaęao humana. 

Populaęao humana global 

O modelo de crescimento exponencial na Figura 53.8 apro- 
xima-se do crescimento explosivo da populaęao humana 
nos ultimos quatro seculos (Figura 53.22). A populaęao 
humana cresceu com relativa lentidao ate mais ou menos 
1650, quando aproximadamente 500 milhóes de pessoas 



A Figura 53.22 Crescimento da populaęao humana (dados 
de 2012). A populaęao humana global cresceu quase continua- 
mente ao longo da historia, mas explodiu após a Revoluęao Indus- 
trial. Embora nao esteja aparente nesta escala, a taxa de crescimento 
populacional tem diminuido nas decadas recentes, principalmente 
em conseguencia da reduęao das taxas de natalidade no mundo. 
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habitavam a Terra. A populaęao mundial duplicou para 
1 bilhao nos dois seculos seguintes, duplicou novamen- 
te para 2 bilhóes em 1930 e chegou a 4 bilhóes em 1975. 
Hoje, a populaęao global e superior a 7 bilhóes de pessoas 
e cresce cerca de 78 milhóes por ano. O crescimento po- 
pulacional diario e superior a 200 mil pessoas, o equiva- 
lente a adicionar urna cidade do tamanho de Amarillo, 
Texas. Nesse ritmo, sao necessarios apenas ąuatro anos 
para acrescentar a populaęao mundial o equivalente a um 
pais como os Estados Unidos. A previsao dos ecólogos e de 
urna populaęao mundial de 8,1 a 10,6 bilhóes de pessoas 
por volta de 2050. 

Embora a populaęao global continue crescendo, a taxa 
de crescimento comeęou a diminuir na decada de 1960 
(Figura 53.23). A taxa anual de aumento na populaęao 
global chegou a 2,2% em 1962, mas foi de apenas 1,1% em 
2011. Os modelos atuais projetam urna taxa de crescimen¬ 
to de 0,5% em 2050, que adicionaria 45 milhóes de pessoas 
por ano, se a populaęao subir para os 9 bilhóes projetados. 
A reduęao na taxa de crescimento anual ja observada e o 
resultado de mudanęas fundamentais na dinamica popu- 
lacional devido as doenęas, incluindo Aids, e ao controle 
populacional voluntario. 

Padróes regionais de mudanęa global 

Descrevemos mudanęas na populaęao global, mas as dina- 
micas das populaęóes variam amplamente de regiao para 
regiao. Em urna populaęao regional estavel, a taxa de na- 
talidade e igual a taxa de mortalidade (desconsiderando os 
efeitos da imigraęao e da emigraęao). Duas possiveis confi- 
guraęóes para urna populaęao estavel sao: 

Crescimento populacional zero = Taxa de natalidade alta 

- Taxa de mortalidade alta 

ou 

Crescimento populacional zero = Taxa de natalidade baixa 

- Taxa de mortalidade baixa 

O movimento das taxas de natalidade e de mortalidade 
altas em direęao as taxas baixas de natalidade e de mortali¬ 
dade, que tende a acompanhar a industrializaęao e a melho- 
ria das condięóes de vida, e denominado transięao demo¬ 
grafica. Na Suecia, essa transięao levou cerca de 150 anos, 
de 1810 a 1975, quando as taxas de natalidade finalmente 
alcanęaram as taxas de mortalidade. No Mexico, onde a 
populaęao humana ainda cresce rapidamente, a transięao 
esta projetada para ocorrer ate pelo menos 2050. A transi¬ 
ęao demografica esta associada ao aumento na qualidade 
do atendimento da saude e saneamento, assim como a me- 
lhoria no acesso a educaęao, especialmente para mulheres. 

Após 1950, as taxas de mortalidade diminuiram rapi¬ 
damente na maioria dos paises desenvolvidos, mas as taxas 
de natalidade tern diminuido de modo variavel. As taxas 
de natalidade tern caido mais drasticamente na China. 
Em 1970, a taxa de natalidade chinesa previa urna media 
de 5,9 crianęas por mulheres por tempo de vida (taxa de 
fertilidade total); por vota de 2011, em grandę parte devido 
a restrięao da politica governamental de um filho, a taxa 



Ano 


▲ Figura 53.23 Crescimento do percentual anual da popu¬ 
laęao humana global (dados de 2011). A brusca queda na deca¬ 
da de 1960 se deve principalmente a fome na China, onde cerca de 
60 milhóes de pessoas morreram. 

de fertilidade total era de 1,6 crianęas. Em alguns paises 
da Africa, a transięao para taxas de natalidade mais bai- 
xas tambem tern sido rapida, embora as taxas de natali¬ 
dade permaneęam altas na maioria da Africa subsaariana. 
Na India, as taxas de natalidade tern caido mais lentamente. 

Como essas taxas de natalidade variaveis afetam o 
crescimento da populaęao do mundo? Nas naęóes indus- 
trializadas, as populaęóes aproximam-se do equilibrio, com 
taxas reprodutivas perto do nivel de reposięao (taxa de fer¬ 
tilidade total = 2,1 crianęas por mulher). Em muitos pai¬ 
ses industrializados, incluindo Canada, Alemanha, Japao e 
Reino Unido, as taxas reprodutivas estao na verdade abaixo 
do nivel de reposięao. Por firn, essas populaęóes diminui- 
rao, se nao houver imigraęao e se as taxas de natalidade nao 
mudarem. Na realidade, a populaęao ja esta diminuindo em 
muitos paises do centro e do leste europeu. A maioria do 
crescimento populacional global atual (1,1% por ano) esta 
concentrada em paises menos industrializados, onde vivem 
cerca de 80% das pessoas do mundo. 

Urna caracteristica unica do crescimento populacional 
humano e a nossa capacidade de controlar os tamanhos 
familiares, por meio de pianejamento e contracepęao vo- 
luntaria. O tamanho de familia reduzido e a chave para a 
transięao demografica. A mudanęa social e as crescentes 
aspiraęóes educacionais e profissionais das mulheres em 
muitas culturas estimulam-nas a protelar o casamento e 
adiar a maternidade. O adiamento da reproduęao aj uda a 
diminuir as taxas de crescimento populacional e a mover 
a sociedade em direęao ao crescimento populacional zero, 
sob condięóes de taxas de natalidade e de mortalidade bai- 
xas. No entanto, existe muita divergencia sobre quanto 
apoio deveria ser proporcionado para os esforęos de plane- 
j amento familiar global. 
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Estrutura etaria 

Outra variavel demografica importante nas tendencias de 
crescimento no presente e no futuro e a estrutura etaria 
de um pais, o numero relativo de indmduos de cada idade 
na populaęao. Em geral, a estrutura etaria e representada 
graficamente como “piramides” (Figura 53.24). Para o 
Afeganistao, a piramidę e larga na base e vai estreitando 
em direęao aos individuos jovens que crescerao e talvez 
sustentem um crescimento explosivo com sua própria re- 
produęao. A estrutura etaria dos Estados Unidos e relati- 
yamente regular ate as idades mais avanęadas, pós-repro- 
dutivas. Embora a taxa reprodutiva total atual nos Estados 
Unidos seja de 2,1 crianęas por mulher - aproximadamen- 
te a taxa de reposięao - projeta-se um crescimento lento 
da populaęao ate 2050 como conseąuencia da imigraęao. 
Para a Italia, a piramidę tern urna base peąuena, indicando 
que os indmduos mais jovens do que os da idade reprodu- 
tiva estao relativamente pouco representados na popula¬ 
ęao. Essa situaęao contribui para a projeęao de um decres- 
cimo populacional na Italia. 

Os diagramas de estruturas etarias nao apenas predi- 
zem as tendencias de crescimento de urna populaęao, mas 
tambem podem esclarecer condięóes sociais. Com base 
nos diagramas da Figura 53.24, podemos predizer que as 
oportunidades de emprego e educaęao continuarao a ser 
um problema para o Afeganistao no futuro próximo. Nos 
Estados Unidos e na Italia, urna decrescente proporęao de 
jovens em idade ativa logo estara sustentando urna crescen- 
te populaęao de aposentados. Essa caracteristica demogra¬ 
fica tornou o futuro da Seguridade Social e da Saude um re- 


levante tema politico nos Estados Unidos. A compreensao 
das estruturas etarias pode ajudar-nos a pianej ar o futuro. 

Mortalidade infantil e expectativa de vida 

A mortalidade infantil , numero de mortes de crianęas por 
mil nascimentos, e a expectativa devida no nascimento , du- 
raęao media de vida prevista no nascimento, variam bas- 
tante em diferentes paises. Em 2011, por exemplo, a taxa de 
mortalidade infantil foi de 149 (14,9%) no Afeganistao, mas 
de apenas 2,8 (0,28%) no Japao. A expectativa de vida no 
nascimento foi de somente 48 anos no Afeganistao e de 82 
anos no Japao. Essas diferenęas refletem a qualidade de vida 
enfrentada pelas crianęas no nascimento e influenciam as 
escolhas reprodutivas feitas pelos pais. Se a mortalidade in¬ 
fantil for alta, os pais provavelmente terao mais filhos para 
garantir que alguns deles alcancem a maturidade. 

Embora esteja crescendo desde a decada de 1950, a 
expectativa de vida global caiu recentemente em muitas 
regióes, incluindo paises da antiga Uniao Sovietica e na 
Africa subsaariana. Nessas regióes, convulsóes sociais, 
decadencia da infraestrutura e doenęas infecciosas (como 
Aids e tuberculose) estao reduzindo a expectativa de 
vida. Na Angola, a expectativa de vida em 2011 era de 43 
anos, aproximadamente a metade da constatada no Japao, 
Suecia, Italia e Espanha. 

Capacidade de suporte global 

Nenhuma questao ecológica e mais importante do que o 
tamanho futuro da populaęao humana. O tamanho popu- 
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▲ Figura 53.24 Piramides de estrutura etaria da populaęao humana de tres pai¬ 
ses (dados de 2010). A taxa de crescimento anual foi de aproximadamente 2,6% no 
Afeganistao, 1 % nos Estados Unidos e 0% na Italia. 










lacional mundial projetado depende das hipóteses sobre 
mudanęas futuras nas taxas de natalidade e de mortalidade. 
Conforme observamos anteriormente, os ecólogos popula- 
cionais projetam uma populaęao global de aproximadamen- 
te 8,1 a 10,6 bilhóes de pessoas em 2050. Em outras palavras, 
estima-se que 1 a 4 bilhóes de pessoas serao adicionados a 
populaęao nas próximas ąuatro decadas devido ao impeto 
do seu crescimento. Porem, exatamente ąuantos seres hu- 
manos a biosfera consegue suportar? O mundo estara su- 
perpovoado em 2050? O mundo ja esta superpovoado? 

Estimativas da capacidade de suporte 



A Figura 53.25 Pegada ecológica. Os recursos que usamos e 
os resfduos que produzimos determinam nossa pegada ecológica. 
Os descartes da tecnologia, como essas placas de circuito, contri- 
buem para nossa pegada ecológica. 


Ao longo de tres seculos, os cientistas tern tentado esti- 
mar a capacidade de suporte da Terra para seres humanos. 
A primeira tentativa conhecida, 13,4 bilhóes de pessoas, foi 
feita em 1679 por Anton van Leeuwenhoek, o descobridor 
dos protistas (ver Capitulo 28). Desde entao, as estimativas 
tern yariado de menos de 1 bilhao a mais de 1.000 bilhao 
(1 trilhao). 

A capacidade de suporte e dificil de estimar, e os 
cientistas empregam diferentes metodos para produ- 
zir suas estimativas. Alguns pesąuisadores atuais usam 
curvas como aąuelas produzidas pela eąuaęao logfstica 
(ver Figura 53.10) para predizer o maximo futuro da po¬ 
pulaęao humana. Outros generalizam a partir de uma den- 
sidade populacional “maxima” e multiplicam esse numero 
pela area de terra habitavel. Outros ainda baseiam suas 
estimativas em um unico fator limitante, como o alimen- 
to, e levam em conta variaveis como a ąuantidade de terra 
cultivavel disponivel, a produtividade media de culturas, a 
dieta predominante - vegetariana ou a base de carne - e o 
numero de calorias necessarias por pessoa por dia. 

Limites no tamanho da populaęao humana 

Uma abordagem mais abrangente para estimar a capacida¬ 
de de suporte da Terra e reconhecer que os seres humanos 
tern multiplas restrięóes: precisamos 
de alimento, agua, combustivel, mate- 
riais de construęao e outros recursos, 
como roupas e transporte. O conceito 
de pegada ecológica envolve a area 
agregada de terra e agua necessaria 
a cada pessoa, cidade ou naęao para 
produzir todos os recursos que conso- 
me e absorver todos os resfduos que 
gera (Figura 53.25). Uma maneira de 
estimar a pegada ecológica da popula¬ 
ęao humana total e somar toda a terra 
do planeta ecologicamente produtiva 
e dividir pela populaęao. Esse calculo 
resulta em cerca de 2 hectares (ha) por 
pessoa (1 ha = 2,47 acres). Reservar 
alguma terra para parques e conser- 
vaęao significa diminuir essa partilha 
para 1,7 ha por pessoa - a referenda 
para a comparaęao de pegadas eco- 
lógicas atuais. Qualquer pessoa que 
consuma recursos que requeiram mais 


de 1,7 ha para serem produzidos estara usando uma parte 
insustentavel de recursos da Terra. Uma pegada ecológica 
tfpica de uma pessoa nos Estados Unidos e de aproximada- 
mente 10 ha. 

Os ecólogos as vezes calculam pegadas ecológicas em- 
pregando outras moedas correntes alem da area de terra, 
como o uso de energia. A media de energia usada difere 
bastante entre pessoas de pafses desenvolvidos e em desen- 
volvimento (Figura 53.26). Uma pessoa tfpica nos Estados 
Unidos, Canada ou Noruega consome aproximadamente 
30 vezes mais energia do que uma pessoa no centro da 
Africa. Alem disso, os combustfveis fósseis, como petró- 
leo, carvao e gas natural, representam a fonte de 80% ou 
mais da energia usada na maioria das naęóes desenvolvi- 
das. Como voce vera no Capitulo 56, essa dependencia in- 
sustentavel de combustfveis fósseis esta mudando o clima 
da Terra e aumentando a quantidade de resfduos que cada 
um de nós produz. Por firn, a combinaęao do uso de recur¬ 
sos por pessoa e densidade populacional determina a nossa 
pegada ecológica global. 

Podemos apenas especular sobre a capacidade de 
suporte definitiva da Terra para a populaęao humana e 
sobre quais fatores por firn limitarao nosso crescimento. 
Talvez o alimento seja o principal fator limitante. A sub- 



Uso de energia (GJ): ■ > 300 ■ 150-300 ■ 50-150 ■ 10-50 □ <10 


A Figura 53.26 Uso anual de energia per capita ao redor do mundo. Um gigajou- 
le (GJ) e igual a 10 9 J. Para comparaęao, uma lampada de 100 watts continuamente acesa 
por um ano usaria 3,15 GJ. 
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nutrięao e a fome sao comuns em algumas regióes, mas 
elas resultam principalmente da distribuięao desigual dos 
alimentos e nao da produęao inadeąuada. Ate agora, os 
avanęos tecnológicos na agricultura permitiram que as 
provisóes de alimento acompanhassem o crescimento 
populacional global. 

As demandas de muitas populaęóes ja tem excedido 
as reservas locais e ate mesmo regionais de um recurso 
renovavel - agua potavel. Mais de 1 bilhao de pessoas 
nao tem acesso a agua suficiente para satisfazer suas ne- 
cessidades basicas de saneamento. E possivel tambem 
que a populaęao humana seja limitada pela capacidade 
do ambiente de absorver seus residuos. Assim, os atuais 
ocupantes humanos da Terra poderiam a longo prazo 
baixar a capacidade de suporte do planeta para futuras 
geraęóes. 

A tecnologia aumentou substancialmente a capaci¬ 
dade de suporte da Terra, mas nenhuma populaęao pode 
crescer indefinidamente. Após ler este capitulo, voce deve 
perceber que nao ha urna unica capacidade de suporte. 
A quantidade de pessoas que nosso planeta pode sustentar 


depende da qualidade de vida que cada um de nós desfruta 
e da distribuięao de riqueza entre pessoas e naęóes, tópicos 
de grandę preocupaęao e debate politico. Podemos decidir 
se o crescimento populacional zero sera alcanęado me- 
diante mudanęas sociais com base nas escolhas humanas 
ou, em vez disso, por meio do aumento da mortalidade de- 
vido a limitaęao de recursos, pragas, guerras e degradaęao 
ambiental. 


REVISA0 DO CONCEITO 53.6 


1. Como a estrutura etaria de uma populaęao afeta sua taxa de 
crescimento? 


2 . 


3. 


Como o crescimento da populaęao humana da Terra mudou 
nas decadas recentes? Em sua resposta, discuta a taxa de 
crescimento e o numero de pessoas acrescentadas em cada 
ano. 


Que escolhas voce pode fazer para influenciar sua 
própria pegada ecológica? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


53 


Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 53.1 

Os processos biológicos influenciam a densidade, a 
dispersao e a demografia das populaęóes (p. 1185-1190) 

• A densidade populacional - numero de indmduos por unidade 
de area ou volume - reflete a interaęao de nascimentos, mortes, 
imigraęao e emigraęao. Fatores ambientais e sociais influenciam a 
dispersao dos indmduos. 


Padróes de dispersao 



Agregado Uniforme Aleatório 


• As populaęóes aumentam pelos nascimentos e imigraęao e dimi- 
nuem pelas mortes e emigraęao. As tabelas de vida, curvas de 
sobrevivencia e tabelas reprodutivas resumem as tendencias es- 
pedficas na demografia. 

] As baleias-cinzentas (Fschrichtius robustus? reunem-se no inverno 
perto da Baixa Califórnia, para parir. Como esse comportamento pode 
tornar mais facil para os ecólogos estimar as taxas de natalidade e de 
mortalidade dessa especie? 


CONCEITO 53.2 

0 modelo exponencial descreve o crescimento 
populacional em um ambiente idealizado e ilimitado 
(p. 1190-1192) 

• Se a imigraęao e a emigraęao forem ignoradas, a taxa de crescimen¬ 
to de uma populaęao (taxa de aumento per capita) e igual a sua taxa 
de natalidade menos sua taxa de mortalidade. 

• A eąuaęao do crescimento exponencial dNIdt = r inst N representa 
o crescimento de uma populaęao ąuando os recursos sao relativa- 
mente abundantes, onde r inst e a taxa de aumento instantaneo per 
capita eNeo numero de indmduos na populaęao. 



] Suponha que uma populaęao tenha uma r inst duas vezes maior do 
que a r im de outra populaęao. Qual e o tamanho maximo que as duas 
populaęóes alcanęarao ao longo do tempo, com base no modelo expo- 
nencial? 















1206 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


CONCEITO 53.3 

0 modelo logistico descreve como uma populaęao 
cresce mais lentamente a medida que se aproxima da 
sua capacidade de suporte (p. 1192-1194) 

• O crescimento exponencial nao pode ser sustentado por muito 
tempo em uma populaęao. Um modelo populacional mais realis¬ 
tko limita o crescimento incorporando a capacidade de supor¬ 
te ( I <), o tamanho populacional maximo que o ambiente pode 
sustentar. 

• De acordo com a eąuaęao de crescimento logistico dNIdt = r inst N 
(K-N)/K, os niveis de crescimento diminuem a medida que o tama¬ 
nho populacional se aproxima da capacidade de suporte. 



• O modelo logistico nao se ajusta perfeitamente as populaęóes reais, 
mas ele e util para a estimativa do crescimento possivel. 

] Como ecólogo que atua na gestao de uma unidade de conservaęao 
da vida se!vagem, voce deseja aumentar a capacidade de suporte da 
reserva em especial para uma especie ameaęada. Como voce poderia 
alcanęar esse objetivo? 

CONCEITO 53.4 

As caracteristicas da historia de vida sao produtos da 
seleęao natural (p. 1195-1197) 

• As caracteristicas da historia de vida sao produtos evolutivos re- 
fletidos no desenvolvimento, na fisiologia e no comportamento dos 
organismos. 

• Os organismos semelparos se reproduzem uma vez e morrem. 
Os organismos iteróparos produzem descendentes repetidamente. 

• Caracteristicas da historia de vida como o tamanho da ninhada, 
idade na maturidade e prestaęao de atendimento parental repre- 
sentam compensaęóes entre demandas conflitantes por tempo, 
energia e nutrientes. Dois padróes hipoteticos da historia de vida 
sao a seleęao K, ou seleęao dependente da densidade, e a seleęao r, 
ou seleęao independente da densidade. 

] Quais sao os dois fatores que provavelmente contribuem para a evo- 
luęao da semelparidade versus iteroparidade? 

CONCEITO 53.5 

Muitos fatores que regulam o crescimento populacional 
sao dependentes da densidade (p.1197-1201) 

• Na regulaęao populacional dependente da densidade, as taxas 
de mortalidade crescem e as taxas de natalidade diminuem com o 
aumento da densidade. Na regulaęao populacional independente 
da densidade, as taxas de natalidade e de mortalidade nao variam 
com a densidade. 

• As mudanęas nas taxas de natalidade e de mortalidade dependen¬ 
tes da densidade controlam o aumento populacional por meio da 
retroalimentaęao negativa e podem, enfim, estabilizar uma popu¬ 
laęao perto de sua capacidade de suporte. Os fatores limitantes 


dependentes da densidade incluem a competięao intraespecifica 
por alimento ou espaęo limitado, aumento da predaęao, doenęas, 
fatores fisiológicos intrinsecos e acumulo de substancias tóxicas. 

• As mudanęas periódicas nas condięóes ambientais perturbam as 
populaęóes, razao pela qual elas exibem algumas flutuaęóes de ta¬ 
manho. Muitas populaęóes passam por ciclos explosivos que sao 
influenciados por interaęóes complexas entre fatores bióticos e 
abióticos. Uma metapopulaęao e um grupo de populaęóes conec- 
tadas por imigraęao e emigraęao. 

| Cite um exemplo de um fator biótico e de um abiótico que contri¬ 
buem para flutuaęóes anuais no tamanho da populaęao humana. 

CONCEITO 53.6 

A populaęao humana nao esta mais em crescimento 
exponencial, mas ainda esta crescendo rapidamente 
(p. 1201-1205) 

• Desde por volta de 1650, a populaęao humana global tern crescido 
exponencialmente, mas nos ultimos 50 anos a taxa de crescimento 
caiu pela metade. As diferenęas na estrutura etaria mostram que 
as populaęóes de algumas naęóes estao crescendo rapidamente e as 
de outras estao estaveis ou diminuindo em tamanho. As taxas de 
mortalidade infantil e a expectativa de vida no nascimento variam 
bastante em diferentes paises. 

• Pegada ecológica e a area agregada de terra e agua necessaria para 
produzir todos os recursos que uma pessoa ou grupo de pessoas 
consomem e absorver todos os seus residuos. E um indicativo de 
quanto estamos próximos da capacidade de suporte da Terra, que e 
incerta. Com uma populaęao mundial superior a 7 bilhóes de pes¬ 
soas, ja estamos usando muitos recursos de maneira insustentavel. 

1 Como os seres humanos sao diferentes de outras especies quanto a 
capacidade de "escolher" uma capacidade de suporte para o seu ambiente? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\l(VEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. Os ecólogos de populaęóes acompanham o destino de coortes da 

mesma idade para: 

a. determinar a capacidade de suporte de uma populaęao. 

b. determinar a taxa de natalidade e a taxa de mortalidade de 
cada grupo numa populaęao. 

c. determinar se uma populaęao e regulada por processos de¬ 
pendentes de densidade. 

d. determinar os fatores que regulam o tamanho de uma po¬ 
pulaęao. 

2. A capacidade de suporte de uma populaęao: 

a. pode mudar a medida que as condięóes ambientais se 
alteram. 

b. pode ser calculada com exatidao usando o modelo de cres¬ 
cimento logistico. 

c. aumenta a medida que a taxa de crescimento per capita 
diminui. 

d. jamais pode ser ultrapassada. 

3. O estudo cientifico dos ciclos populacionais da lebre americana 

e do seu predador, o lince, revelou que: 

a. a predaęao e o fator dominantę que afeta o ciclo populacio¬ 
nal da presa. 

b. as lebres e os linces sao tao mutuamente dependentes que 
uma especie nao consegue sobreviver sem a outra. 

c. tanto as populaęóes de lebres quanto as de linces sao regula- 
das principalmente por fatores abióticos. 

d. a populaęao de lebres e r estrategista e a de linces K estrate- 
gista. 
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4. A analise das pegadas ecológicas revela que: 

a. a capacidade de suporte da Terra aumentaria se o consumo 
de carne per capita crescesse. 

b. a demanda atual por recursos nos paises industrializados e 
muito menor do que a pegada ecológica desses paises. 

c. por avanęos tecnológicos, nao e possivel aumentar a capaci¬ 
dade de suporte da Terra para seres humanos. 

d. a pegada ecológica dos Estados Unidos e grandę porque o 
uso de recursos per capita e alto. 

5. Com base nas taxas de crescimento atuais, a populaęao humana 
da Terra em 2015 sera mais próxima de: 

a. 2 milhóes. c. 7 bilhóes. 

b. 4 bilhóes. d. 10 bilhóes. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

6. A observaęao que os membros de urna populaęao sao distribui- 
dos uniformemente sugere que: 

a. os recursos sao distribuidos regularmente. 

b. os membros da populaęao estao competindo por acesso a 
um recurso. 

c. os membros da populaęao nao sao atraidos nem repelidos 
uns pelos outros. 

d. a densidade da populaęao e baixa. 

7. De acordo com a equaęao de crescimento logistico: 

dN (K-N) 

dt ~ r ‘ nstW K 

a. o numero de individuos adicionados por unidade de tempo 
e o maior quando N esta próximo de zero. 

b. a taxa de crescimento per capita (r) aumenta a medida que 
N se aproxima de K. 

c. o crescimento populacional e zero quando N e igual a K. 

d. a populaęao cresce exponencialmente quando K e pequena. 

8. Qual par de termos descreve de modo mais preciso as caracteris- 
ticas de historia de vida de urna populaęao estavel de lobos? 

a. Semelparo; r estrategista 

b. Semelparo; K estrategista 

c. Iteróparo; r estrategista 

d. Iteróparo; K estrategista 

9. Durante o crescimento exponencial, urna populaęao sempre: 

a. tern urna taxa de crescimento per capita constante e instan- 
tanea. 

b. rapidamente alcanęa sua capacidade de suporte. 

c. tern comportamento cielico ao longo do tempo. 

d. perde alguns individuos por emigraęao. 

10. Qual das seguintes afirmativas sobre populaęao humana em pai¬ 
ses industrializados esta incorreta ? 

a. A historia de vida e r estrategista. 

b. O tamanho familiar medio e relativamente pequeno. 

c. A populaęao passou por transięao demografica. 

d. A curva de sobrevivencia e do tipo I. 


os esquilos-de-belding, multiplicando o numero de femeas vivas 
no inicio do ano (coluna 2 na Tabela 53.1) pelo numero medio 
de descendentes femininos produzidos por femea (coluna 5 na 
Tabela 53.2). Construa um grafico de barras, com a idade das 
femeas em anos no eixo x (0-1,1-2 e assim por diante) e o nume¬ 
ro total de descendentes femininos produzidos por cada coorte 
etaria no eixo y. Que coorte de esquilos-de-belding femininos 
produz a maioria das jovens femeas? 

12. CONEXAO EVOLUTIVA 

Escreva um paragrafo comparando as condięóes que favorecem 
a evoluęao da reproduęao semelpara (urna vez) versus reprodu- 
ęao iterópara (repetida). 

13. PESQUISA CIENTIFICA 

Voce esta testando a hipótese que o crescimento da densidade 
populacional de determinada especie vegetal aumenta a taxa em 
que um fungo patogenico infecta a planta. Voce pode determinar 
facilmente se urna planta esta infectada, pois o fungo causa cica- 
trizes visiveis nas folhas. Monte um experimento para testar sua 
hipótese. Descreva seus grupos experimental e controle, como 
voce coletaria seus dados e quais resultados obteria se sua hipó¬ 
tese estiver correta. 

14. CieNCIA, TECNOLOGIA E SOCIEDADE 

Muitas pessoas consideram o rapido crescimento populacional 
de paises menos industrializados como nosso problema am- 
biental mais grave. Outros acham que o crescimento popula¬ 
cional em paises industrializados, embora menor, e realmente 
a maior ameaęa ambiental. Que problemas resultam do cres¬ 
cimento populacional em (a) paises menos industrializados e 
(b) naęóes industrializadas? Qual voce acha que e a ameaęa 
maior e por que? 

15. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), identifique o(s) 
fator(es) na Figura 53.18 que, em ultima analise, voce considera 
possa(m) ser o(s) mais importante(s) para a regulaęao popula¬ 
cional dependente da densidade em seres humanos e explique 
seu raciodnio. 



N(VEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

11. ||£miyim2S£|2ljl2lS£l ^ ara es ti mar 4 ua l coorte etaria 
em urna populaęao de femeas produz a maioria da descenden- 
cia feminina, voce necessita de informaęao sobre o numero de 
descendentes produzidos per capita dentro da coorte e o nu¬ 
mero de indiyiduos vivos na coorte. Faęa essa estimatiya para 


Os gafanhotos (familia Acrididae) passam por explosóes popu- 
lacionais ciclicas. Dos mecanismos de regulaęao dependente da 
densidade mostrados na Figura 53.18, escolha dois que voce con¬ 
sidera os mais aplicaveis aos enxames de gafanhotos e explique 
por que. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 







CONCEITOS-CHAVE 

54.1 As interaęóes das comuni- 
dades sao classificadas con- 
forme elas ajudam, prejudi- 
cam ou nao exercem efeitos 
sobre as especies envolvidas 

54.2 A diversidade e a estrutura 
trófica caracterizam as co- 
munidades biológicas 

54.3 O disturbio influencia a 
diversidade e a composięao 
de especies 

54.4 Fatores biogeograficos 
afetam a diversidade das 
comunidades 

Patógenos alteram local e 
globalmente a estrutura 
das comunidades 



▲ Figura 54.1 Que especie se beneficia desta interaęao? 


Comunidades em movimento 

I merso no Estreito de Lembeh, Indonesia, um caranguejo corre no fundo ocea- 
nico, conduzindo um grandę ourięo-do-mar nas suas costas (Figura 54.1). 
Quando um predador chega, o caranguejo rapidamente se enterra nos sedi- 
mentos e coloca em uso seu escudo vivo. O peixe se lanęa na direęao do caran¬ 
guejo, tentando morde-lo. Em resposta, o caranguejo inclina o ourięo-do-mar 
espinhoso para a direęao de onde vem o ataąue do peixe. Por firn, o peixe de- 
siste e vai embora. Os caranguejos usam muitos organismos para proteger-se, 
incluindo a agua-viva (abaixo, a esąuerda). 

O caranguejo na Figura 54.1 claramente se beneficia da presenęa do ou- 
rięo-do-mar sobre suas costas. Entretanto, como o ourięo-do-mar participa 
dessa relaęao? Sua associaęao com o caranguejo pode prejudica-lo, favorece-lo 
ou nao exercer efeito sobre sua sobrevivencia e reproduęao. Observaęóes e 
experimentos adicionais seriam necessarios, antes que os ecólogos pudessem 
responder esta pergunta. 

No Capitulo 53, voce aprendeu como os individuos de urna populaęao 
podem afetar outros indmduos da mesma especie. Este capitulo examinara 
interaęóes ecológicas entre populaęóes de especies diferentes. Um grupo de 
populaęóes de especies diferentes vivendo suficientemente próximas para in- 
teragir e chamado de comunidade biológica. Os ecólogos definem os limites 
de urna comunidade em particular conforme seus objetivos de pesąuisa: eles 
podem estudar a comunidade de decompositores e outros organismos que vi- 
vem em um tronco apodrecendo, a comunidade bentónica no Lago Superior 
ou a comunidade de arvores e arbustos no Parque Nacional das Sequoias, na 
Califórnia. 



Comeęamos este capitulo explorando os tipos de inte- 
raęóes que ocorrem entre especies em uma comunidade, 
como o caranguejo e o ourięo-do-mar na Figura 54.1. A se- 
guir, consideraremos muitos dos fatores mais significativos 
na estruturaęao de uma comunidade - na determinaęao 
de ąuantas especies existem, ąuais especies em particular 
estao presentes e a abundancia relativa dessas especies. Por 
firn, aplicaremos alguns dos principios de ecologia de co- 
munidades ao estudo de doenęas humanas. 


CONCEITO 54.1 

As interaęóes das comunidades sao 
dassificadas conforme elas ajudam, 
prejudicam ou nao exercem efeitos sobre as 
especies envolvidas 

Algumas relaęóes fundamentais na vida de um organismo 
sao suas interaęóes com individuos de outras especies na 
comunidade. Essas interaęóes interespecificas incluem 
competięao, predaęao, herbivoria e simbiose (abrangen- 
do parasitismo, mutualismo e comensalismo) e facilitaęao. 
Nesta seęao, descreveremos e definiremos cada uma dessas 
interaęóes, reconhecendo que nem sempre os ecólogos con- 
cordam sobre os limites exatos de cada tipo de interaęao. 

Usaremos simbolos + e - para indicar como cada inte¬ 
raęao interespecifica afeta a sobrevivencia e a reproduęao 
das duas especies envolvidas na interaęao. A predaęao, por 
exemplo, e uma interaęao +/-, com efeito positivo sobre a 
sobrevivencia e a reproduęao da populaęao dos predado- 
res e efeito negativo sobre a sobrevivencia e a reproduęao 
da populaęao das presas. O mutualismo e uma interaęao 
+ / + , pois a sobrevivencia e a reproduęao de uma especie 
sao aumentadas na presenęa da outra especie. Um 0 indica 
que a populaęao nao e afetada pela interaęao de nenhuma 
maneira conhecida. 

Historicamente, a maior parte da pesquisa ecológi- 
ca focalizou as interaęóes que tern efeito negativo sobre 
ao menos uma especie, como a competięao e a predaęao. 
Contudo, as interaęóes positivas sao ubiquas e suas contri- 
buięóes para a estrutura da comunidade sao atualmente o 
tema de estudos relevantes. 


Competięao 

A competięao interespecifica e uma interaęao -/- que 
ocorre quando individuos de especies diferentes compe- 
tem por um recurso que limita seu crescimento e sua so- 
brevivencia. As ervas invasoras que crescem em um jardim 
competem por nutrientes e agua com as plantas cultivadas. 
Os gafanhotos e os bufalos nas Grandes Planicies (Great 
Plains) competem pelas plantas que consomem. Os lin- 
ces e as raposas nas florestas setentrionais do Alasca e do 
Canada competem por presas como as lebres americanas. 
Por outro lado, alguns recursos, como o oxigenio, raramen- 
te sao escassos na natureza; a maioria das especies terres- 
tres usa esse recurso, mas geralmente nao compete por ele. 


Paramecium 

caudatum 


Exclusao competitiva 

O que acontece em uma co¬ 
munidade quando duas espe¬ 
cies competem por recursos 
limitados? Em 1934, o ecólogo 
russo G. F. Gause estudou esse 
assunto usando experimentos 
de laboratório com duas especies 
de protistas ciliados intimamente 
relacionadas: Paramecium aurelia 
e Paramecium caudatum. Ele culti- 
vou as especies em condięóes estaveis, 
adicionando diariamente uma quantidade 
constante de alimento. Quando Gause culti- 
vou as duas especies em separado, cada popu¬ 
laęao cresceu rapido e, em seguida, estabilizou-se 
na aparente capacidade de suporte da cultura (ver 
na Figura 53.1 la uma ilustraęao do crescimento logisti- 
co de P. aurelia ). Todavia, quando Gause cultivou as duas 
especies juntas, P. caudatum tornou-se extinta na cultura. 
Gause inferiu que P. aurelia tinha uma vantagem compe- 
titiva na obtenęao de alimento. Ele concluiu que duas es¬ 
pecies competindo pelos mesmos recursos limitantes nao 
podem coexistir permanentemente no mesmo local. Na 
ausencia de disturbios, uma especie utilizara os recursos 
de modo mais eficiente e reproduzira mais rapidamente 
do que a outra. Mesmo uma leve vantagem reprodutiva no 
finał conduzira a eliminaęao local do competidor inferior, 
resultado denominado exclusao competitiya. 



Nichos ecológicos e seleęao naturaI 

O nicho ecológico de uma especie e a soma 
dos recursos bióticos e abióticos utilizados por ela no seu 
ambiente. O ecólogo estadunidense Eugene Odum usou a 
seguinte analogia para explicar o conceito de nicho: se o ha¬ 
bitat de um organismo e seu “endereęo”, o nicho e sua “pro- 
fissao”. O nicho de uma lagartixa tropical arboricola, por 
exemplo, abrange a amplitudę termica que ela tolera, o ta- 
manho dos galhos nos quais ela se agarra, o periodo do dia 
em que esta ativo, alem dos tamanhos e dos tipos de insetos 
que ela come. Esses fatores definem o nicho da lagartixa ou 
seu papel ecológico - como ela se ajusta a um ecossistema. 

Podemos usar o conceito de nicho para redefinir o 
principio da exclusao competitiya: duas especies nao po¬ 
dem coexistir permanentemente em uma comunidade, se 
seus nichos forem identicos. No entanto, especies ecologi- 
camente semelhantes podem coexistir em uma comunida¬ 
de, se ao longo do tempo houver uma ou mais diferenęas 
significativas em seus nichos. Como resultado da evoluęao 
por seleęao natural, uma das especies pode usar um con- 
junto diferente de recursos ou recursos semelhantes em 
periodos distintos do dia ou ano. A diferenciaęao de ni¬ 
chos que permite a coexistencia de especies semelhantes 
em uma comunidade e denominada partięao de recursos 
(Figura 54.2). 

Em consequencia da competięao, o nicho fundamen- 
tal de uma especie, que e o nicho potencialmente ocupado 
por ela, muitas vezes e diferente do seu nicho realizado , 
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A. distichus agarra-se em A. insolitus agarra-se em 

mouróes de cercas e outras galhos sombreados. 



A Figura 54.2 Partięao de recursos entre lagartixas da 
Republica Dominicana. Sete especies de lagartixas do genero 
Anolis vivem muito próximas e todas se alimentam de insetos e de 
outros pequenos artrópodes. No entanto, a competięao por alimento 
e reduzida, pois cada especie de lagartixa tem um substrato preferido 
diferente para agarrar-se, ocupando, assim, um nicho distinto. 


a poręao do nicho fundamental que ela realmente ocu- 
pa. Os ecólogos podem identificar o nicho fundamental 
de uma especie testando a gama de condięóes em que ela 
cresce e se reproduz na ausencia de competidores. Tam- 
bem podem testar se um competidor em potencial limita 
o nicho efetivo de uma especie mediante, removendo o 
competidor e observando se a primeira especie se expan- 
de para o espaęo recentemente disponivel. O experimento 
classico exibido na Figura 54.3 mostrou claramente que a 
competięao entre duas especies de cracas privou uma de- 
las de ocupar parte do seu nicho fundamental 

As especies podem apresentar partięao de nichos nao 
apenas em espaęo, como fazem as lagartixas e as cracas, 
mas tambem quanto ao tempo. O camundongo-espinhoso- 
-comum (Acomys cahirinus) e o camundongo-espinhoso- 
-dourado (A. russatus) vivem em habitant rochosos do 
Oriente Medio e Africa, compartilhando micro -habitant 
semelhantes e fontes alimentares. Onde eles coexistem, 
A. cahirinus e noturno (ativo a noite) e A. russatus e diurno 
(ativo durante o dia). Surpreendentemente, uma pesquisa 
em laboratório mostrou que A. russatus e naturalmente 
noturno. Para ser ativo durante o dia, ele precisa descon- 
siderar o seu relógio biológico na presenęa de A. cahirinus. 
Quando pesquisadores em Israel removeram todos os in- 
dividuos de A. cahirinus de um local no habitat natural da 
especie, os individuos de A. russatus naquele local se torna- 
ram noturnos, coerente com os resultados de laboratório. 
Essa mudanęa comportamental sugere que existe compe¬ 
tięao entre as especies e que a partięao do seu 
tempo ativo as aj uda a coexistirem. 



◄ Camundongo-espinhoso- 
-dou rado (Acomys russatus) 


▼ Figura 54.3 


Pesquisa 


O nicho de uma especie pode ser influenciado 
pela competięao interespecffica? 


Experimento 0 ecólogo Joseph Connell estudou duas espe¬ 
cies de cracas - Chthamalus stellatus e Balanus balanoides - que 
tem distribuięao estratificada sobre rochas ao longo da costa 
da Escócia. Chthamalus stellatus e geralmente encontrada nas 
partes mais altas do que B. balanoides. Para determinar se a 
distribuięao de C. stellatus resulta da competięao interespecffica 
com B. balanoides, Connell removeu B. balanoides das rochas 
em varios locais. 



0 C. stellatus 
# B. balanoides 


Marę alta 

♦ 

Nicho realizado 
de C. stellatus 


Nicho realizado 
de B. balnoides 


Oceano 


Marę baixa 


Resultados Chthamalus stellatus propaga-se para a regiao an- 
teriormente ocupada por B. balanoides. 



Marę alta 


Oceano 


Nicho fundamental 
de C. stellatus 


Marę baixa 


Conclusao A competięao interespecffica torna o nicho reali¬ 
zado de C. stellatus muito menor do que o seu nicho funda¬ 
mental. 


Fonte\ J. H. Connell, The influence of interspecific competition and other 
factors on the distribution of the barnacle Chthamalus stellatus, Ecology 
42 : 710-723 ( 1961 ) 


Outras observaęóes mostraram que B. balanoides nao 
consegue sobreviver na parte alta das rochas porque ela seca duran¬ 
te as mares baixas. Como seria a comparaęao do nicho realizado de 
B. balanoides com o seu nicho fundamental? 


Deslocamento de carater 

Especies intimamente relacionadas, cujas populaęóes 
sao as vezes alopatricas (separadas geograficamente; ver 
Capitulo 24) e as vezes simpatricas (sobrepostas geografi¬ 
camente), fornecem mais evidencias para a importancia da 
competięao na estruturaęao das comunidades. Em alguns 
casos, as populaęóes alopatricas dessas especies sao mor- 
fologicamente semelhantes e usam recursos semelhantes. 
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▲ Figura 54.4 Deslocamento de carater: evidencia indi- 
reta de competięao no passado. As populaęóes alopatricas de 
Geospiza fuliginosa e Geospiza fortis nas llhas Los Hermanos e 
Daphne, respectivamente, tern morfologias de bico semelhantes 
(dois graficos superiores) e presumivelmente comem sementes de 
tamanhos semelhantes. Contudo, onde as duas especies sao simpa- 
tricas nas llhas Santa Maria e San Cristóbal, G. fuliginosa tern bico 
menor e mais baixo e G. fortis tern bico maior e mais alto (grafico 
interior), adaptaęóes que favorecem o consumo de sementes com 
tamanhos diferentes. 


INTERPRETE OS DADOS 


Se o comprimento do bico de G. fortis 
for geralmente 12% maior do que a sua altura, qual e o compri¬ 
mento de bico previsto de indMduos dessa especie com as menores 
altu ras de bico observadas nas llhas Santa Maria e San Cristóbal ? 


Por outro lado, as populaęóes simpatricas, que potencial- 
mente competiriam por recursos, mostram diferenęas nas 
estruturas corporais e nos recursos que usam. Essa ten- 
dencia de caracteristicas divergirem mais em populaęóes 
simpatricas do que em alopatricas de duas especies e cha- 
mada de deslocamento de carater, conforme mostrado na 
Figura 54.4 para os tentilhóes de Galapagos. 

Predaęao 

A predaęao se refere a urna interaęao + /- entre especies 
em que urna, o predador, mata e se alimenta da outra, a pre- 
sa. Embora o termo predaęao geralmente evoque imagens 
como a de um leao atacando e devorando um antilope, ele 
se aplica a urna ampla gama de interaęóes. Um animal que 
mata urna planta ao comer seus tecidos tambem pode ser 
considerado um predador. Urna vez que comer e evitar ser 
comido sao pre-requisitos para o sucesso reprodutivo, as 
adaptaęóes de predadores e de presas tendem a ser apri- 
moradas pela seleęao natural. No Exercfcio de Habilidades 
Cientificas, voce pode interpretar os dados de urna investi- 
gaęao de urna interaęao predador-presa especifica. 


EXERdCIO DE HABILIDADES 
CIENTIFICAS 


Elaboraęao de um grafico de 
barras e um grafico de dispersao 


Uma especie predadora nativa con- 
segue adaptar-se rapidamente a uma 
especie-presa introduzida? O sapo-boi (Bufo marinuś), mos¬ 
trado acima, foi introduzido na Australia, em 1935, em uma ten- 
tativa frustrada para controlar um inseto-praga. Desde entao, os 
sapos expandiram-se pelo nordeste da Australia, com populaęao 
atual superior a 200 milhóes. Esses sapos tern glandulas que pro- 
duzem uma toxina venenosa para serpentes e outros potenciais 
predadores. Neste exercicio, voce construira graficos e interpretara 
os dados de um experimento de duas partes, conduzido para 
saber se os predadores australianos nativos desenvolveram resis- 
tencia a toxina do sapo-boi. 

Como o experimento foi realizado Na parte 1, os pesqui- 
sadores coletaram 12 serpentes-negras (Pseudechis porphyriacus) 
de areas em que o sapo-boi existiu durante 40 a 60 anos e outras 
12 de areas sem sapo-boi. Ofereceram as serpentes ou uma ra 
nativa recem-sacrificada {Limnodynastesperonii, especie que as 
serpentes geralmente comem) ou um sapo-boi recem-sacrificado e 
do qual a glandula da toxina fora removida (tornando-o nao vene- 
noso). Na parte 2, os pesquisadores coletaram serpentes de areas 
em que o sapo-boi esteve presente durante 5 a 60 anos. Para ava- 
liar como a toxina do sapo-boi afetou a atividade fisiológica dessas 
serpentes, eles injetaram pequenas quantidades dessa substancia 
nos estómagos das serpentes e mediram a velocidade com que 
elas nadavam em uma peguena piscina. 


Dados do experimento. Parte 1 


Tipo de 

presa 

oferecida 

% de serpentes que comeram presas oferecidas em cada area 

Sapos-bois presentes na 
area durante 40-60 anos 

Nenhum sapo-boi 
na area 

Ra nativa 

100 

100 

Peixe-boi 

0 

50 


Dados do experimento. Parte 2 


Tempo desde a 
primeira exposięao 
aos sapos-bois (anos) 

5 

10 

10 

20 

50 

60 

60 

60 

60 

60 

% de reduęao na 
velocidade da nataęao 

52 

19 

30 

30 

5 

5 

9 

11 

12 

22 



Interprete os dados 

1. Elabore um grafico de barras com os dados da parte 1. 

(Ver informaęóes adicionais sobre os graficos na Revisao de 
Habilidades Cientificas no Apendice F.) 

2 . O que os dados representados no grafico sugerem a respeito 
dos efeitos dos sapos-bois sobre o comportamento predató- 
rio das serpentes-negras nas areas em que eles sao e nao sao 
atualmente encontrados? 

3. Suponha que uma enzima que desative a toxina do sapo-boi 
evolua nas serpentes-negras vivendo em areas com a pre- 
senęa deles. Se os pesquisadores repetissem a parte 1 desse 
estudo, preveja como os resultados mudariam. 

4. Identifique as variaveis dependentes e independentes na 
parte 2 e faęa um grafico de dispersao. Que conclusao voce 
tiraria sobre a possibilidade da exposięao aos sapos-bois ter 
um efeito seletivo nas serpentes-negras? Explique. 

5. Explique por que um grafico de barras e apropriado para 
apresentaęao dos dados na parte e um grafico de dispersao 
e apropriado para os dados na parte 2. 

Dados de B. L. Philips e R. Shine, An invasive species induces rapid 
adaptive change in a native predator: cane toads and black snakes in 
Australia, Proceedings of the Royal Society B 273:1545-1550 (2006). 
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Muitas adaptaęóes importantes da alimentaęao de 
predadores sao óbvias e familiares. A maioria dos preda- 
dores tem sentidos aguęados, o que lhes permite encontrar 
e identificar uma presa em potencial. Especies de cascavel 
e de outras viboras, por exemplo, encontram suas presas 
com um par de órgaos sensores de calor localizados en- 
tre os olhos e as narinas (ver Figura 50.7a). As corujas tem 
olhos grandes caracteristicos que ajudam a enxergar as 
presas a noite. Muitos predadores tambem tem adaptaęóes 
como garras, dentes pontiagudos ou veneno que os ajudam 
capturar e subjugar sua fonte de alimento. Os predadores 
que perseguem suas presas sao geralmente rapidos e ageis, 
enquanto os que atacam em emboscada com frequencia se 
disfaręam em seus ambientes. 

Assim como os predadores tem adaptaęóes para a 
captura de presas, os animais-presas em potencial exi- 
bem adaptaęóes que os ajudam a evitar de serem comi- 
dos. Como defesas comportamentais comuns, os animais 
escondem-se, fogem e formam manadas ou grupos. A au- 
todefesa ativa e menos comum, embora alguns grandes 
mamiferos pastejadores, como os leóes, defendam vi- 


gorosamente suas crias dos predadores. Outras defesas 
comportamentais incluem chamamentos de alarme que 
convocam muitos individuos da especie-presa que, entao, 
cercam o predador. 

Os animais tambem exibem uma diversidade de adap¬ 
taęóes defensivas morfológicas e fisiológicas. As defesas 
mecanicas ou quimicas protegem certas especies como os 
porcos-espinhos e os gambas (Figura 54.5a e b). Alguns 
animais, como a salamandra-de-fogo da Europa, podem 
sintetizar toxinas; outras acumulam passivamente toxi- 
nas a partir das plantas que consomem. Os animais com 
defesas quimicas eficazes com frequencia exibem colora¬ 
ęao apossematica brilhante, ou coloraęao de advertencia, 
como a do sapo-flecha-de-veneno (Figura 54.5c). Essa 
coloraęao parece ser adaptativa porque os predadores fre- 
quentemente evitam presas com cores brilhantes. A co¬ 
loraęao criptica, ou camuflagem, torna dificil perceber a 
presa (Figura 54.5d). 

Algumas especies de presas sao protegidas pela 
sua semelhanęa com outras especies. No mimetismo 
Batesiano, uma especie palatavel ou inofensiva mime- 


▼ Figura 54.5 Exemplos de adaptaęóes defensivas em animais. 


(a) Defesa 
mecanica 


(b) Defesa 
qinmica 


► Porco- 
-espinho 


► Gamba 





(c) Coloraęao apossematica: 
coloraęao de advertencia 


◄ Sapo-flecha- 
-de-veneno 



(e) Mimetismo Batesiano: 
especie inofensiva 
imita uma danosa 


A Cobra-papagaio- 
-verde, venenosa 


◄ Larva de mariposa, 
nao venenosa 


(d) Coloraęao 
criptica: 
camuflagem 


► Ra da 
especie 
Hyla 

arenicolor 




(f) Mimetismo Miilleriano: 
duas especies nao 
palataveis se imitam 


◄ Vespa- 
-jaqueta- 
-amarela 


◄ Abelha-cuco 
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tiza uma nao palatavel ou danosa. A larva da mariposa 
Hemeroplanes ornatus infla sua cabeęa e tórax ąuando 
perturbada, assemelhando-se a cabeęa de uma peąuena 
serpente venenosa (Figura 54.5e). Nesse caso, o mimetis- 
mo envolve inclusive o comportamento; a larva move sua 
cabeęa para tras e para a frente e assobia como serpente. 
No mimetismo Mulleriano, duas ou mais especies nao 
palataveis, como a abelha-cuco e a vespa-jaqueta-amarela, 
se assemelham (Figura 54.5f). Presumiyelmente, ąuanto 
mais presas nao palataveis existirem, mais rapidamente os 
predadores aprendem a evitar presas com aąuela aparen- 
cia em especial. Em um exemplo de evoluęao conyergen- 
te, os animais nao palataveis em varios taxons diferentes 
apresentam padróes semelhantes de coloraęao: listras 
pretas e amarelas ou yermelhas caracterizam animais nao 
palataveis tao diversos ąuanto a vespa-jaqueta-amarela e 
a cobra-coral. 

Muitos predadores tambem empregam o mimetismo. 
O polvo mimetico (Thaumoctopus mimicus), descober- 
to em 1998, pode assumir a aparencia e o movimento de 
mais de uma duzia de animais marinhos, incluindo caran- 
guejos, estrelas-do-mar, serpentes do mar, peixes e arraias 
(Figura 54.6). Ele utiliza esses mimetismos para se aproxi- 
mar da presa - por exemplo, imitando um caranguejo para 
se aproximar de outro caranguejo e come-lo. Ele tambem 
usa o mimetismo para assustar predadores. Quando ataca- 
do pelo peixe-donzela, o polvo imita uma serpente mari- 
nha listrada, um predador conhecido do peixe. 



(a) Mimetizando 
uma serpente 
marinha. 


(b) Mimetizando 
um linguado. 


(c) Mimetizando 
uma arraia. 


▲ Figura 54.6 Polvo mimetico. (a) Após esconder seis dos 
seus tentaculos em um buraco no fundo do mar, o polvo move 
seus outros dois tentaculos para mimetizar uma serpente marinha. 
(b) Achatando seu corpo e dispondo seus tentaculos para tras, o 
polvo mimetiza um linguado (peixe achatado). (c) Mimetiza uma 
arraia mediante achatamento da maior parte dos seus tentaculos 
junto ao corpo, enguanto deixa um tentaculo estender-se para tras. 


Herbivoria 

Os ecólogos empregam o termo herbivoria para referir-se 
a uma interaęao + /- em que um organismo consome uma 
planta inteira ou partes dela. Enąuanto grandes mamiferos 
herbivoros como bovinos, ovinos e bufalos podem ser mais 
familiares, os herbivoros sao na maioria invertebrados, 
como gafanhotos, lagartas e besouros. No oceano, os her- 
bivoros abrangem ourięos, alguns peixes tropicais e certos 
mamiferos (Figura 54.7). 

Como os predadores, os herbivoros tern muitas adap- 
taęóes especializadas. Muitos insetos herbivoros apre¬ 
sentam sensores ąuimicos nas pernas que lhes permitem 
distinguir plantas com base em sua toxicidade ou valor 
nutricional. Alguns mamiferos herbivoros, como as ca- 
bras, usam o sentido do olfato para examinar as plantas, 
rejeitando algumas e consumindo outras. Tambem podem 
comer apenas uma parte especifica de uma planta, como 
as flores. Muitos herbivoros tambem tern dentes especia- 
lizados ou sistemas digestórios adaptados para processar 
yegetais (ver Capitulo 41). 

Diferentemente dos animais-presas, as plantas nao 
podem fugir para evitar a aęao dos herbivoros. Em vez dis- 
so, o arsenał das plantas contra herbivoros podem exibir 
toxinas ąuimicas ou estruturas como espinhos e aculeos. 
Entre os compostos yegetais que servem como defesas 
ąuimicas estao o veneno estricnina, produzido pela liana 
tropical Strychnos toxifera; a nicotina, do tabaco; taninos, 
de uma diversidade de especies yegetais. Compostos nao 
tóxicos para seres humanos, mas que podem ser repugnan- 
tes para muitos herbivoros, sao responsaveis pelos sabores 
familiares da canela, do cravo-da-india e da menta. Cer- 
tas plantas produzem substancias ąuimicas que provocam 
desenvolvimento anormal de alguns insetos que as conso- 
mem. Para mais exemplos de como as plantas se defendem, 
ver Figura 39.27, “Faęa conexóes: niveis de defesas yegetais 
contra herbiyoros”. 



A Figura 54.7 Um manati (Trichechus manatus) das Antilhas, 
na Flórida. Este mamifero herbivoro esta consumindo Hydrilla, um 
vegetal introduzido. 



Simbiose 

Quando individuos de duas ou mais especies vivem em 
contato direto e lntimo, seu relacionamento e denominado 
simbiose. Neste livro, nossa definięao de simbiose abrange 
todas essas interaęóes, sejam elas danosas, proveitosas ou 
neutras. Alguns biólogos definem simbiose como sinóni- 
mo de mutualismo, urna interaęao em que ambos os orga- 
nismos se beneficiam. 

Parasitismo 

O parasitismo e urna interaęao simbiótica +/- em que 
um organismo, o parasito, retira seu alimento de outro or- 
ganismo, seu hospedeiro, que e prejudicado no processo. 
Os parasitos que vivem no interior do corpo de seu hospe¬ 
deiro, como as solitarias, sao denominados endoparasitos; 
os parasitos que se alimentam na superficie externa de um 
hospedeiro, como os carrapatos e os piolhos, sao conheci- 
dos como ectoparasitos. Em um tipo especial de parasi¬ 
tismo, insetos parasitoides - geralmente pequenas vespas 
- depositam os ovos sobre ou dentro de hospedeiros vivos. 
As larvas, entao, alimentam-se do corpo do hospedeiro, 
provocando a sua morte. Alguns ecólogos estimaram que, 
pelo menos, um teręo de todas as especies sobre a Terra 
sao parasitos. 

Muitos parasitos tern ciclos de vida complexos, en- 
volvendo multiplos hospedeiros. O esquistossomo, que 
hoje infecta aproximadamente 200 milhóes de pessoas 
no mundo, requer dois hospedeiros em epocas distintas 
do seu desenvolvimento: seres humanos e caramujos de 
agua doce (ver Figura 33.11). Alguns parasitos modificam 
o comportamento do seu hospedeiro do momento, de ma- 
neira a aumentar a probabilidade de que o parasito alcance 
seu próximo hospedeiro. Por exemplo, crustaceos parasita- 
dos por vermes acantocefalos (cabeęa espinhosa) deixam a 
cobertura protetora e se deslocam para locais abertos, em 
que ha maior probabilidade de serem comidos pelas aves, o 
segundo hospedeiro no ciclo de vida do verme. 

Direta ou indiretamente, os parasitos podem afetar 
significativamente a sobrevivencia, a reproduęao e a densi- 
dade da populaęao do hospedeiro. Por exemplo, carrapatos 
que vivem como ectoparasitos sobre alces enfraquecem 
seus hospedeiros pela retirada de sangue, causando rup- 
tura e perda de pelagem. Em seu estado debilitado, o alce 
tern maior chance de morrer de estresse pelo frio ou de ser 
predado por lobos (ver Figura 53.19). 

Mutualismo 

Simbiose mutualistica, ou mutualismo, e urna interaęao in- 
terespecifica que beneficia as duas especies (+/+). Em ca- 
pitulos anteriores, descrevemos muitos mutualismos: fixa- 
ęao de nitrogenio por bacterias nos nódulos de raizes de 
leguminosas; digestao da celulose por microrganismos nos 
sistemas digestórios de cupins e mamiferos ruminantes; 
trocas de nutrientes entre fungos e raizes nas micorrizas; 
fotossintese por algas unicelulares em corais. A interaęao 
entre cupins e os microrganismos em seu sistema digestó- 



(a) Certas especies de acacia nas Americas Central e do Sul tern espinhos 
ocos que abrigam formigas picadoras do genero Pseudomyrmex. 

As formigas se alimentam do nectar produzido pela arvore e de 
intumescencias ricas em proteinas localizadas nas bases das folhas. 



(b) A acacia se beneficia porque as formigas agressivas, que atacam 
qualquer coisa em contato com a arvore, removem esporos de 
fungos, pequenos herbh/oros e detritos. Elas tambem cortam a 
vegetaęao que cresce junto a acacia. 

▲ Figura 54.8 Mutualismo entre indmduos de acacia e 
formigas. 

rio e um exemplo de mutualismo obrigatório , em que pelo 
menos urna especie perde a capacidade de sobreviver por 
si própria. No mutualismo facultativo , como no exemplo 
da acacia e da formiga, mostrado na Figura 54.8, ambas as 
especies conseguem sobreviver sozinhas. 

Os mutualismos geralmente envolvem a coevoluęao 
de adaptaęóes relacionadas em ambas as especies, com 
mudanęas em urna especie que provavelmente afetam 
a sobrevivencia e a reproduęao da outra. Por exemplo, a 
maioria das plantas floriferas apresenta adaptaęóes como 
o nectar ou frutos que atraem animais polinizadores ou 
dispersores de sementes (ver Conceito 38.1). Por sua vez, 
muitos animais tern adaptaęóes que os aj udam a encontrar 
e consumir nectar. 

Comensalismo 

Urna interaęao entre especies que beneficia urna, mas que 
nao prejudica nem ajuda a outra ( + /0), e denominada 
comensalismo. As interaęóes comensais sao dificeis de 
documentar na natureza, pois qualquer associaęao intima 
entre especies provavelmente afeta as duas, mesmo que 
apenas levemente. Por exemplo, especies “que pegam ca- 
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▲ Figura 54.9 Possivel exemplo de comensalismo entre 
garęas-vaqueiras e bufalos. 


rona”, como algas que vivem nas carapaęas de tartarugas 
aąuaticas ou cracas que se fixam em baleias, sao as vezes 
consideradas comensais. Os caroneiros ganham um local 
para crescer, enquanto aparentemente tern pouco efeito 
no animal que os acolhem. Contudo, eles podem reduzir 
a eficiencia de movimento dos hospedeiros, na procura de 
alimento ou no escape de predadores. Inversamente, os 
caroneiros podem ajudar na camuflagem dos hospedeiros. 

Algumas associaęóes comensais envolvem urna es- 
pecie obtendo alimento que e inadvertidamente exposto 
pela outra. Os chupins e as garęas-vaqueiras se alimen- 
tam de insetos expostos do pasto por bufalos, bovinos, 
equinos e outros herbivoros. Por aumentarem suas ta- 
xas de forrageio quando seguem os herbivoros, as aves se 
beneficiam claramente da associaęao. Na maior parte do 
tempo, os herbivoros podem nao ser afetados pelas aves 
(Figura 54.9). No entanto, as vezes eles podem igual- 
mente beneficiar-se; as aves ocasionalmente removem e 
comem carrapatos e outros ectoparasitos dos herbivoros 
ou podem alertar os herbivoros sobre a aproximaęao de 
um predador. 

Facilitaęao 

As especies podem ter efeitos positivos (+/+ ou 0/ + ) na 
sobrevivencia e reproduęao de outras especies, sem neces- 
sariamente viver no contato direto e intimo de urna sim- 
biose. Esse tipo de interaęao, chamada de facilitaęao, e 
especialmente comum em ecologia vegetal. Por exemplo, 
o junco-negro (Juncus gerardii) torna o solo mais propicio 
para outras especies vegetais em algumas zonas de maris- 
mas da Nova Inglaterra (Figura 54.1 Oa). Juncus gerardii 
impede o aumento de sal no substrato mediante sombrea- 
mento da superficie do solo, o que reduz a evaporaęao. 
Juncus gerardii tambem impede a reduęao de oxigenio nos 
solos de marisma, a medida que transporta esse gas para 
os seus tecidos situados mais abaixo. Em um estudo com 
remoęao de /. gerardii de areas na zona media-superior da 
marę, foi verificado urna diminuięao de 50% no numero de 
especies vegetais (Figura 54.10b). 

Todos os cinco tipos de interaęóes que discutimos ate 
agora - competięao, predaęao, herbivoria, simbiose e faci¬ 
litaęao - influenciam intensamente a estrutura de comu- 



(b) 


A Figura 54.10 Facilitaęao pelo junco-negro C Juncus gerardii) 
em marismas na Nova Inglaterra. O junco-negro aumenta o nu¬ 
mero de especies vegetais que podem viver na zona media-superior 
do marisma. 


nidades. Neste capitulo, voce vera outros exemplos dessas 
interaęóes. 


REVISA0 DO CONCEITO 54.1 

1. Explique como a competięao interespecifica, a predaęao e o 
mutualismo diferem nos seus efeitos sobre as populaęóes 
de duas especies que interagem. 

2. De acordo com o principio da exclusao competitiva, qual e o 
resultado esperado quando duas especies com nichos iden- 
ticos competem por um recurso? Por que? 

3 |— A Figura 24.13 ilustra a formaęao de 

resultados possiveis para urna zona hibrida ao longo do 
tempo. Imagine que duas especies de tentilhóes colonizam 
urna nova ilha e sao capazes de hibridizaęao. A ilha contem 
duas especies vegetais, urna com sementes grandes e outra 
com sementes pequenas, crescendo em habitant isolados. 
Se as duas especies de tentilhóes se especializarem em co- 
mer especies vegetais diferentes, as barreiras reprodutivas 
seriam reforęadas, enfraquecidas ou inalteradas nessa zona 
hibrida? Explique. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 54.2 

A diversidade e a estrutura trófica 
caracterizam as comunidades biológicas 

Junto com as interaęóes especificas descritas na seęao 
anterior, as comunidades sao tambem caracterizadas por 
atributos mais gerais, incluindo a sua diversidade e as re- 
laęóes alimentares das suas especies. Nesta seęao, vere- 
mos por que esses atributos ecológicos sao importantes. 
Voce tambem aprendera como algumas especies as vezes 
exercem forte controle na estrutura de urna comunidade, 
especialmente na composięao, abundancia relativa e diver- 
sidade de suas especies. 

Diversidade de especies 

A diversidade de especies de urna comunidade - a varie- 
dade de diferentes tipos de organismos que constituem a 
comunidade - tern dois componentes. Um e a riąueza de 
especies, o numero de especies distintas na comunidade. 
O outro e a abundancia relativa das diferentes especies, 
a proporęao de cada especie em relaęao a todos os indivi- 
duos na comunidade. 

Imagine duas pequenas comunidades florestais, cada 
urna com 100 individuos distribuidos entre quatro especies 
arbóreas (A, B, C e D), como a seguir: 

Comunidade 1: 25A, 25B, 25C, 25D 
Comunidade 2: 80A, 5B, 5C, 10D 

A riqueza de especies e a mesma para as duas comunida¬ 
des porque elas contem quatro especies arbóreas, mas a 
abundancia relativa e muito diferente (Figura 54.11). Voce 
facilmente observaria as quatro especies de arvores na co¬ 
munidade 1, mas poderia ver apenas a especie abundante 
A na segunda floresta. A maioria dos observadores descre- 
veria intuitivamente a comunidade 1 como a mais diversa 
das duas comunidades. 

Os ecólogos usam muitas ferramentas para comparar 
a diversidade de comunidades no tempo e no espaęo. Eles 
com frequencia calculam indices de diversidade com base 
na riqueza de especies e abundancia relativa. Um indice 
bastante empregado e a diversidade de Shannon (H): 

H = ~(p A lnp A + p B lnp i + p c lnp c + ...) 

em que A, B, C ... sao as especies na comunidade, e a abun¬ 
dancia relativa de cada especie e ln e o logaritmo natural. Um 
valor mais alto de H indica urna comunidade mais diversa. 
Vamos usar essa equaęao para calcular o indice de diversida- 
de de Shannon das duas comunidades na Figura 54.11. Para a 
comunidade l,p = 0,25 para cada especie, assim 

H =-4 (0,25 ln0,25) = 1,39. 

Para a comunidade 2, 

H = -[0,8 ln 0,8 + 2(0,05 ln 0,05) + 0,1 ln 0,1] = 0,71. 

Esses calculos confirmam nossa descrięao intuitiva da co¬ 
munidade 1 como a mais diyersa. 


A B C D 



Comunidade 1 

A: 25% B: 25% C: 25% D: 25% 



Comunidade 2 

A: 80% B: 5% C: 5% D: 10% 


▲ Figura 54.11 Qual das florestas e mais diversa? Os ecólo¬ 
gos diriam que a comunidade 1 tem maior diversidade de especies, 
a medida que abrange a riqueza de especies e a abundancia relativa. 

A determinaęao do numero e da abun¬ 
dancia relativa de especies em urna co¬ 
munidade pode ser desafiadora. Como a 
maioria das especies e relativamente rara 
em urna comunidade, pode ser dificil obter 
um tamanho de amostra suficientemente 
grandę para ser representativo. Tambem 
pode ser dificil identificar as especies na 
comunidade. Se um organismo desconhe- 
cido nao puder ser identificado somente 
pela morfologia, e importante comparar c 
seu genoma (ou parte dele) com sequen- 
cias de DNA de organismos conhecidos, 
mediante consulta a um banco de dados 
de referenda. Por exemplo, embora as 
duas amostras de algas mostradas a direita 
possam parecer de duas especies diferentes, 
a comparaęao das sequencias de um curto seg- 
mento padronizado de DNA (“código de barras” 
do DNA) a um banco de dados de referenda mostrou 
que elas pertencem a mesma especie. Cada vez mais, os pes- 
quisadores estao utilizando o sequenciamento de DNA para 
a identificaęao de especies, a medida que essa tecnica torna- 
-se menos onerosa e as sequencias de DNA de mais organis¬ 
mos sao disponibilizadas em banco de dados comparativos. 

Igualmente dificil e realizar o censo dos membros al- 
tamente móveis ou menos visiveis nas comunidades, como 
microrganismos, seres submarinos e especies noturnas. 
O diminuto dos microrganismos torna a sua amostragem 
especialmente dificil, de modo que os ecólogos empregam 
ferramentas moleculares para auxiliar na determinaęao da 
diversidade microbiana (Figura 54.12). Apesar dos desa- 
fios, a medięao da diversidade de especies e essencial para 
entender a estrutura da comunidade e para a conseryaęao 
da diyersidade (como voce vera no Capitulo 56). 




Metodo de pesquisa 


T Figura 54.12 


Determinaęao da diversidade microbiana 
empregando ferramentas moleculares 

Aplicaęao Cada vez mais, os ecólogos estao empregando 
tecnicas moleculares para determinar a diversidade e a riqueza 
microbiana em amostras ambientais. Urna dessas tecnicas pro- 
duz urn perfil do DNA para taxons microbianos, com base nas 
variaęóes da sequencia no DNA que codifica a subunidade de 
RNA ribossomal. Noah Fierer e Rob Jackson, da Duke University, 
usaram esse metodo para comparar a diversidade das bacterias 
do solo em 98 habitats ao longo das Americas do Norte e do Sul 
e ajudar a identificar variaveis ambientais associadas a elevada 
diversidade bacteriana. 

Tecnica Primeiramente, os pesquisadores extrafram e purificaram 
DNA da comunidade microbiana em cada amostra. Eles utilizaram 
a reaęao em cadeia da polimerase (PCR, polymersae chain reaction ; 

ver Figura 20.8) para amplificar o DNA ribosso¬ 
mal e marcar o DNA com urn corante fluores- 
cente. A seguir, as enzimas de restrięao cortam 
o DNA amplificado e marcado em fragmentos 
de diferentes comprimentos, que sao separa- 
dos por eletroforese em gel. (Urn gel e mos- 
trado a esquerda; ver tambem Figuras 20.6 e 
20.7.) O numero e a abundancia desses frag¬ 
mentos caracterizam o perfil de DNA da amos¬ 
tra. Com base em sua analise, Fierer e Jackson 
calcularam a diversidade de Shannon (H) de 
cada amostra. Entao, buscaram urna correla- 
ęao entre H e diversas variaveis ambientais, incluindo o tipo de 
vegetaęao, as medias anuais de temperatura e de precipitaęóes, 
alem da acidez e da qualidade do solo em cada local. 

Resultados A diversidade das comunidades bacterianas nos 
solos nas Americas do Norte e do Sul estava relacionada quase 
exclusivamente ao pH do solo, com a diversidade de Shannon 
mais alta nos solos neutros e mais baixa nos solos acidos. As flo- 
restas pluviais amazónicas, com diversidades vegetal e animal 
extremamente altas, tern os solos mais acidos e a menor diversi- 
dade bacteriana das amostras testadas. 
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Fonte: N. Fierer e R. B. Jackson, The diversity and biogeography of soli 
bacterial communities, Proceedings ofthe National Academy of Sciences USA 
103: 626-631 (2006). 
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▲ Figura 54.13 Parcelas de estu- 
do na Cedar Creek Ecosystem Science 
Reserve, University of Minnesota, local de 
experimentos de longa duraęao sobre manipu- 
laęao da diversidade vegetal. 



Diversidade e estabilidade da comunidade 

Alem de medir a diversidade de especies, os ecólogos ma- 
nipulam a diversidade em comunidades experimentais na 
natureza e no laboratório. Seu propósito e examinar os be- 
neficios potenciais da diversidade, incluindo o aumento da 
produtividade e a estabilidade de comunidades biológicas. 

Os pesąuisadores na Cedar Creek Ecosystem Science 
Reserve, em Minnesota (Figura 54.13), manipulam a di- 
yersidade yegetal em comunidades yegetais por mais de 
duas decadas. As comunidades com diversidade mais alta 
geralmente sao mais produtivas e mais capazes de resistir 
e de recuperar-se de estresses ambientais, como as secas. 
As comunidades mais diversas sao tambem mais estaveis 
ąuanto a sua produtividade de um ano para outro. Em um 
experimento de decadas de duraęao, os pesąuisadores em 
Cedar Creek estabeleceram 168 parcelas, cada urna con- 
tendo 1, 2, 4, 8 ou 16 especies campestres. A cada ano, as 
parcelas mais diversas coerentemente produziram mais 
biomassa (massa total de todos os organismos em um 
habitat) do que as parcelas de urna unica especie. 

Comunidades com diversidade mais alta sao com 
freąuencia mais resistentes a especies inyasoras, orga¬ 
nismos que se tornam estabelecidos fora da sua distri- 
buięao natural. Cientistas trabalhando em Long Island 
Sound, distante da costa de Connecticut, criaram comu¬ 
nidades de diferentes niveis de diversidade, consistindo 
em inyertebrados marinhos sesseis, incluindo tunicados 
(ver Figura 34.5). A seguir, eles examinaram o quao vul- 
neravel essas comunidades experimentais eram a inyasao 
por um tunicado exótico. Eles constataram que o tuni- 
cado exótico tinha quatro vezes mais probabilidade de 
sobreviver nas comunidades de diversidades mais baixas 
do que nas de diversidades mais altas. Os pesąuisado¬ 
res conclmram que comunidades relativamente diversas 
apresentavam mais captura dos recursos disponiyeis no 
sistema, deixando menos recursos para o inyasor e dimi- 
nuindo sua sobrevivencia. 

Estrutura trófica 

Experimentos como os acima descritos muitas vezes exa- 
minam a importancia da diversidade dentro de um nivel 
trófico. A estrutura e a dinamica de urna comunidade tam¬ 
bem dependem das relaęóes alimentares entre organismos 
- a estrutura trófica da comunidade. A transferencia de 
energia do alimento aos mveis tróficos superiores a partir 
da sua fonte nas plantas e outros autótrofos (produtores 
primarios), passando pelos herbivoros (consumidores pri¬ 
marios) e os carniyoros (consumidores secundarios, terci- 
arios e ąuaternarios), e finalmente aos decompositores e 
chamada de cadeia alimentar (Figura 54.14). 
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Zooplancton 
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alimentar terrestre 


Uma cadeia 
alimentar marinha 


▲ Figura 54.14 Exemplos de cadeias alimentares terrestre e 
marinha. As setas acompanham a energia e nutrientes que passam 
pelos nh/eis tróficos de uma comunidade, quando os organismos se 
alimentam uns dos outros. Os decompositores, que se "alimentam" 
de organismos de todos os nh/eis tróficos, nao sao mostrados aqui. 


Teias alimentares 



Ł Figura 54.15 Teia alimentar marinha antartica. As setas 
acompanham a transferencia de alimento, desde os produtores (fi¬ 
toplancton) ate os nh/eis tróficos superiores. Para simplificar, este 
diagrama omite os decompositores. 


Na decada de 1920, o biólogo Charles Elton, da Oxford 
University, reconheceu que as cadeias alimentares nao sao 
unidades isoladas, mas estao unidas em teias alimenta¬ 
res. Os ecólogos diagramam as relaęóes tróficas de uma 
comunidade, usando setas que ligam as especies de acor- 
do com quem se alimenta de quem. Em uma comunidade 
pelagica antartica, por exemplo, os produtores primarios 
sao o fitoplancton, que serve de alimento para o zooplanc¬ 
ton dominantę, especialmente eufasiaceos (krill) e cope- 
podes, ambos crustaceos (Figura 54.15). Essas especies 
zooplanctónicas sao, por sua vez, consumidas por carni- 
voros variados, incluindo outros organismos planctónicos, 
pinguins, focas, peixes e baleias desdentadas. As lulas, car- 
nfyoros que se alimentam de peixes e de organismos zoo- 
planctónicos, constituem outro yinculo importante nessas 
teias alimentares, pois sao consumidas por focas e baleias 
com dentes. Quando as baleias eram comumente caęadas 
para servir de alimento, os seres humanos se tornaram 
predadores de topo nessa teia alimentar. Tendo caęado va- 
rias especies de baleias ate a reduęao de estoques, os seres 
humanos estao agora yoltados para os niveis tróficos mais 
baixos, capturando eufasiaceos e peixes para se alimentar. 


1 Quantos outros tipos de organismos de zada grupo se alimen¬ 
tam nessa teia alimentar? Quais os dois grupos sao predador e presa 
urn do outro? 


Como as cadeias alimentares estao ligadas em teias 
alimentares? Certa especie pode transitar na teia em 
mais de um mvel trófico. Na teia alimentar mostrada na 
Figura 54.15, os eufasiaceos se alimentam de fitoplancton 
e de organismos zooplanctónicos, como copepodes. Esses 
consumidores “nao exclusivos” sao tambem encontrados 
em comunidades terrestres. Por exemplo, as raposas sao 
animais oniyoros cuja dieta inclui bagas (frutos) e outras 
partes yegetais, herbivoros, como os camundongos, e ou¬ 
tros predadores, como as doninhas. Os seres humanos es¬ 
tao entre os mais yersateis dos oniyoros. 

As teias alimentares complicadas podem ser simplifi- 
cadas para um estudo mais facil, em duas maneiras. Pri- 
meiro, as especies com relaęóes tróficas semelhantes em 
uma determinada comunidade podem ser reunidas em 
grupos funcionais amplos. Na Figura 54.15, mais de cem 
especies de fitoplancton sao agrupadas como produto- 
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▲ Figura 54.16 Teia alimentar parciał para o estuario da 
Chesapeake Bay. A urtiga-do-mar (Chrysaora quinquecirrha) e o 
robalo-riscado jovem (Morone saxatilis) sao os principais predado- 
res de larvas de peixes (anchova e muitas outras especies). Observe 
que as urtigas-do-mar sao consumidores secundarios (setas pretas) 
quando se alimentam de zooplancton, mas terciarios (setas verme- 
Ihas) quando se alimentam de larvas de peixes, as quais, por sua vez, 
sao consumidores secundarios de zooplancton. 


res primarios na teia alimentar. Uma segunda maneira de 
simplificar uma teia alimentar para um estudo mais sim- 
plificado e isolar uma poręao da teia que interage muito 
pouco com o restante da comunidade. A Figura 54.16 
ilustra uma teia alimentar parciał para urtigas-do-mar 
(tipo de cnidario) e robalos-riscados jovens no estuario da 
Chesapeake Bay, na costa Atlantica dos Estados Unidos. 

Limites no comprimento da cadeia alimentar 

Cada cadeia alimentar dentro de uma teia alimentar geral- 
mente tern apenas algumas ligaęóes. Na teia antartica da 
Figura 54.15, raramente ha mais de sete ligaęóes desde os 
produtores ate qualquer predador de topo, e a maioria das 
cadeias nesta teia tern menos ligaęóes. Na verdade, a maior 
das teias alimentares estudadas tern cadeias de cinco ou 
menos ligaęóes. 

Por que as cadeias alimentares sao relativamente cur- 
tas? A explicaęao mais comum - a hipótese energetica 
- sugere que o comprimento de uma cadeia alimentar e 
limitado pela ineficiencia de transferencia de energia ao 
longo dela. Apenas cerca de 10% da energia armazenada na 
materia organica de cada nivel trófico e convertida em ma¬ 
teria organica no próximo nivel trófico (ver Capitulo 55). 
Portanto, um nivel produtor consistindo em 100 kg de ma¬ 
teriał vegetal pode sustentar aproximadamente 10 kg de 
biomassa herbivora e 1 kg de biomassa carnivora. A hipó¬ 
tese energetica prediz que as cadeias alimentares deveriam 
ser relativamente mais longas em habitant de produęao 
fotossintetica mais alta, ja que a quantidade de energia 
armazenada nos produtores primarios e maior do que em 
habitant com produęao fotossintetica mais baixa. 



de queda de 

serapilheira Produtividade 

▲ Figura 54.17 Teste da hipótese energetica para a restri- 
ęao do comprimento da cadeia alimentar. Os pesquisadores 
manipularam a produtividade de comunidades de buracos de arvo- 
res em Queensland, Australia, mediante aporte de serapilheira em 
tres nh/eis. A reduęao do aporte de energia diminuiu o comprimento 
da cadeia alimentar, resultado coerente com a hipótese energetica. 


Os ecólogos testaram a hipótese energetica usando 
como modelos experimentais comunidades de aryores 
com buracos em florestas tropicais. Muitas aryores tern 
cicatrizes da queda de pequenos ramos, as quais apodre- 
cem, estabelecendo-se buracos nos troncos. Os buracos 
acumulam agua e proporcionam um habitat para comuni¬ 
dades diminutas que consistem em microrganismos e in- 
setos que se alimentam na serapilheira, assim como inse- 
tos predadores. A Figura 54.17 mostra os resultados de 
experimentos, nos quais os pesquisadores manipularam a 
produtividade mediante a yariaęao da quantidade de sera¬ 
pilheira nos buracos de aryores. Conforme previsto pela 
hipótese energetica, os buracos com a maior parte da se¬ 
rapilheira - e, portanto, com o maior suprimento alimen¬ 
tar total no nivel de produtor - sustentaram as cadeias 
alimentares mais longas. 

Outro fator que pode limitar o comprimento da cadeia 
alimentar e que os carniyoros tendem a ser maiores nos 
niveis tróficos sucessivos. O tamanho de um carniyoro e 
o seu mecanismo de forrageio impóem alguns limites su- 
periores no tamanho do alimento que ele consegue aboca- 
nhar. Com exceęao de alguns casos, os grandes carniyoros 
nao podem viver de itens alimentares muito pequenos, 
pois nao conseguem obter alimento suficiente em determi- 
nado tempo para satisfazer suas necessidades metabólicas. 
Entre as exceęóes, estao as baleias desdentadas, enormes 
consumidores filtradores com adaptaęóes que lhes permi- 
tem se alimentar de grandes quantidades de eufasiaceos 
(krill) e outros organismos pequenos (ver Figura 41.6). 

Especies com grandę impacto 

Certas especies tern impacto especialmente grandę sobre 
a estrutura de comunidades inteiras porque sao altamente 
abundantes ou exercem um papel central na dinamica da 
comunidade. O impacto dessas especies ocorre por meio de 
interaęóes tróficas e sua influencia sobre o ambiente fisico. 

As especies dominantes em uma comunidade sao as 
mais abundantes ou as que coletiyamente tern a biomassa 
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Pesquisa 


T Figura 54.18 

Pisaster ochraceus e um predador-chave? 


Experimento Nas comunidades de rochas da zona entremares, 
no oeste da America do Norte, a estrela-do-mar (Pisaster ochraceus) 
relativamente incomum alimenta-se de mexilhóes como Mytilus 
californianus, especie dominantę e forte competidora por espaęo. 



Robert Paine, da University of Washington, removeu P. ochraceus 
de urna area da zona entremares e examinou o efeito sobre a ri- 
queza de especies. 

Resultados Na ausencia de P. ochraceus, a riqueza de especies 
diminuiu, a medida que os mexilhóes monopolizaram a super- 
ficie rochosa e eliminaram a maioria dos outros invertebrados 
e algas. Em urna area-controle, em que P. ochraceus nao fora 
removida, a rigueza de especies se alterou muito pouco. 



Ano 


Conclusao Pisaster ochraceus atua como especie-chave, exer- 
cendo influencia sobre a comunidade que nao se reflete na sua 
abundancia. 


Fonte: R. T. Paine, Food web complexity and species diversity, American 
Natura list 100: 65-75 (1966). 


Suponha que um fungo invasor matasse a maioria dos 
individuos de M. californianus nesses locais. Prediga como a rigueza 
de especies seria afetada se P. ochraceus fosse, entao, removida? 


mais alta. Nao ha uma unica explicaęao para o fato de uma 
especie tornar-se dominantę. Uma hipótese sugere que 
as especies dominantes sao competitivamente superio- 
res na exploraęao de recursos limitados como agua e nu- 
trientes. Outra hipótese e que as especies dominantes sao 
mais bem-sucedidas em evitar a predaęao ou o impacto de 
doenęas. Essa ultima ideia poderia explicar a alta biomas- 
sa produzida por especies inyasoras em alguns ambientes. 


E possivel que essas especies nao enfrentem os predadores 
ou parasitos naturais que, caso contrario, manteriam sua 
populaęao sob controle. 

Uma maneira de compreender o impacto de uma es¬ 
pecie dominantę e retira-la da comunidade. Antes de 1910, 
o castanheiro americano era uma especie arbórea domi¬ 
nantę em florestas deciduais do leste da America do Norte, 
representando mais de 40% das aryores maduras. Entao, 
com o uso de mudas importadas da Asia, os seres humanos 
introduziram acidentalmente na cidade de Nova Iorque o 
cancro do castanheiro, uma doenęa fungica. Entre 1910 e 
1950, o fungo matou quase todos os castanheiros no leste 
da America do Norte. Nesse caso, a remoęao da especie 
dominantę teve um impacto relativamente pequeno sobre 
algumas especies, mas efeitos graves sobre outras. Carva- 
lhos, nogueiras, faias e bordos-vermelhos, que ja estavam 
presentes na floresta, aumentaram em numero e substitui- 
ram os castanheiros. Mamiferos ou aves nao parecem ter 
sido prejudicados pela perda dos castanheiros, mas sete 
especies de mariposas e borboletas foram extintas, pois se 
alimentavam dessas aryores. 

Em comparaęao com as especies dominantes, as es- 
pecies-chave geralmente nao sao abundantes em uma co¬ 
munidade. Elas exercem forte controle sobre a estrutura da 
comunidade nao pelo poder numerico, mas por seus pa- 
peis ecológicos centrais, ou nichos. A Figura 54.18 realęa 
a importancia de uma especie-chave - a estrela-do-mar 
- na manutenęao da diversidade de uma comunidade da 
zona entremares. 

Outros organismos exercem sua influencia na comu¬ 
nidade nao por meio de interaęóes tróficas, mas por al- 
teraęao do seu ambiente fisico. As especies que alteram 
drasticamente seu ambiente sao chamadas de engenheiras 
do ecossistema ou, para evitar sugestao de consciencia in- 
tencional, “especies fundadoras”. Um engenheiro do ecos¬ 
sistema familiar e o castor (Figura 54.19). Os efeitos dos 
engenheiros do ecossistema sobre outras especies podem 
ser positivos ou negativos, dependendo das necessidades 
das outras especies. 



A Figura 54.19 Castores atuando como engenheiros do 
ecossistema. Pela derrubada de arvores, construęao de represas e 
criaęao de aęudes, os castores podem transformar areas grandes de 
florestas em terras umidas alagadas. 
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Controles de baixo para cima e de cima para baixo 

Modelos simplificados sobre as relaęóes entre mveis trófi- 
cos adjacentes sao importantes para descrever a organiza¬ 
ęao da comunidade. Consideremos as tres relaęóes possi- 
veis entre plantas (U para vegetaęao) e herbivoros ( H ): 

V^HV^HV^H 

As setas indicam que uma alteraęao na biomassa de um 
nivel trófico causa alteraęao no outro mvel trófico. V—>H 
significa que um aumento na vegetaęao aumentara os nu- 
meros ou biomassa dos herbivoros, mas nao vice-versa. 
Nesta situaęao, os herbivoros sao limitados pela vegetaęao, 
mas a vegetaęao nao e limitada pela herbivoria. Em com- 
paraęao, V<— //significa que um aumento na biomassa dos 
herbivoros diminuira a abundancia da vegetaęao, mas nao 
vice-versa. Uma seta com duas pontas indica que cada ni- 
vel trófico e sensivel a alteraęóes na biomassa do outro. 

Dois modelos de organizaęao de comunidades sao 
comuns: o modelo de baixo para cima ( bottom-up) e o 
modelo de cima para baixo ( top-down ). A ligaęao U—» H 
sugere um modelo de baixo para cima, que postula uma 
influencia unidirecional dos niveis tróficos inferiores para 
os superiores. Nesse caso, a presenęa ou ausencia de nu- 
trientes minerais (N) controla o numero de plantas (V), 
que controla o numero de herbivoros ( H ), que por sua vez 
controla o numero de predadores ( P ). O modelo de baixo 
para cima simplificado e, portanto, N—> U-A* H—> P. Para 
modificar a estrutura de uma comunidade de baixo para 
cima, voce precisa alterar a biomassa nos niveis tróficos in¬ 
feriores, permitindo que essas mudanęas se propaguem na 
teia alimentar acima. Se voce adicionar nutrientes minerais 
para estimular o crescimento yegetal, entao os mveis trófi¬ 
cos superiores tambem aumentariam em biomassa. Entre- 
tanto, se voce alterar a abundancia de predadores, o efeito 
nao deveria estender-se para baixo em direęao aos niveis 
tróficos inferiores. 

Por outro lado, o modelo de cima para baixo postula 
o oposto: a predaęao controla principalmente a organizaęao 
da comunidade porque os predadores limitam os herbivo- 
ros, os herbivoros limitam as plantas, e essas plantas limi¬ 
tam os mveis de nutrientes mediante captaęao de nutrientes. 
O modelo de cima para baixo simplificado, H<— P } 

e tambem denominado modelo trófico em cascata. Em uma 
comunidade de lago com quatro niveis tróficos, o modelo 
prediz que a remoęao dos carmvoros de topo aumentara a 
abundancia dos carnivoros primarios, decrescendo por sua 
vez o numero de herbivoros, aumentando a abundancia de 
fitoplancton e diminuindo as concentraęóes de nutrientes 
minerais. Portanto, os efeitos seguem para baixo na estrutu¬ 
ra trófica, alternando entre efeitos +/-. 

Os ecólogos tern aplicado o modelo de cima para baixo 
para melhorar a qualidade da agua em lagos poluidos. Essa 
abordagem, denominada biomanipulaęao, tenta impedir 
a proliferaęao de algas e a eutrofizaęao alterando a den- 
sidade dos consumidores de niveis superiores, em vez de 
empregar tratamentos quimicos. Em lagos com tres niveis 
tróficos, a remoęao de peixes deveria melhorar a qualidade 
da agua mediante aumento da densidade do zooplancton, 


diminuindo, desse modo, as populaęóes das algas. Em la¬ 
gos com quatro niveis tróficos, a adięao de predadores de 
topo deveria ter o mesmo efeito. Podemos resumir o cena- 
rio de tres niveis tróficos com o seguinte diagrama: 


Estado poluido Estado restaurado 



Algas Abundante Raro 


Os ecólogos usaram biomanipulaęao para ajudar a pu- 
rificar o Lago Vesijarvi, na Finlandia. Ate 1976, esse grandę 
lago estava poluido com esgoto urbano e residuos de aguas 
industriais. Depois que o controle da poluięao reduziu es- 
ses aportes, a qualidade da agua do lago comeęou a me¬ 
lhorar. Em 1986, no entanto, comeęaram a ocorrer no lago 
intensas proliferaęóes (floraęóes) de cianobacteria. Essas 
floraęóes coincidiram com o aumento da populaęao do 
ruivo, especie de peixe que se alimenta de zooplancton, o 
qual, na ausencia desse peixe, mantem as cianobacterias e 
as algas sob controle. Para reverter essas alteraęóes, os ecó¬ 
logos removeram quase um milhao de quilogramas de pei- 
xes do lago, entre 1989 e 1993, reduzindo a sua abundancia 
em cerca de 80%. Ao mesmo tempo, adicionaram um quar- 
to nivel trófico povoando o lago com o lucio-perca, peixe 
predador que se alimenta do ruivo. A agua tornou-se cla- 
ra e a ultima floraęao de cianobacterias ocorreu em 1989. 
Os ecólogos continuam a monitorar o lago, para verificar 
a ocorrencia de floraęóes e a baixa disponibilidade de oxi- 
genio, mas sua agua mantem-se clara, 
embora a remoęao do ruivo tenha sido 
descontinuada em 1993. 

Como esses exemplos mos- 
tram, as comunidades variam no 
seu grau de controle de baixo para 
cima e de cima para baixo. Para o 
manejo de paisagens agricolas, 
parques, reservatórios e atividades 
pesqueiras, precisamos compreender a dina 
mica de cada comunidade em particular. 


▼ Lago Vesijarvi, 
Finlandia. 



REVISAO DO CONCEITO 54.2 


1 . 


2 . 

3. 


Quais os dois componentes que contribuem para a diversida- 
de de especies? Explique como duas comunidades com o 
mesmo numero de especies podem diferir quanto a diversi- 
dade de especies. 


O quanto uma cadeia alimentar difere de uma teia alimentar? 

Considere um campo com cinco niveis tróficos: 
plantas herbaceas, camundongos, serpentes, guaxinins e 
linces. Se voce soltasse outros linces no campo, como muda- 
ria a biomassa vegetal, se fosse aplicado o modelo de baixo 
para cima? E se fosse aplicado o modelo de cima para baixo? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 54.3 

0 disturbio influencia a diversidade e a 
composięao de especies 

Ha algumas decadas, a maioria dos ecólogos aprovava a 
opiniao tradicional de que as comunidades biológicas es- 
tao em estado de eąuilibrio mais ou menos estavel, a me- 
nos que tenham sido seriamente impactadas por atividades 
humanas. A visao de “equilibrio da natureza” concentra-se 
na competięao interespecffica como fator fundamental na 
determinaęao da composięao das comunidades e na manu- 
tenęao da sua estabilidade. Nesse contexto, a estabilidade se 
refere a urna tendencia da comunidade em alcanęar e man- 
ter urna composięao de especies relativamente constante. 

Um dos primeiros proponentes dessa visao, 
F. E. Clements, da Carnegie Institution of Washington, 
afirmou no inicio do seculo XX que a comunidade vegetal 
de um local tinha apenas um equilibrio estavel, urna comu¬ 
nidade climax controlada unicamente pelo clima. De acor- 
do com Clements, as interaęóes bióticas faziam as especies 
funcionar na comunidade como urna unidade integrada 
- na pratica, como um superorganismo. Seu argumento 
se baseava na obseryaęao de que determinadas especies 
yegetais sao constantemente encontradas juntas, como 
carvalhos, bordos, betulas e faias nas florestas deciduas do 
nordeste dos Estados Unidos. 

Outros ecólogos questionaram se a maioria das comu¬ 
nidades estava em equilibrio ou funcionava como unidades 
integradas. A. G. Tansley, da Oxford University, contestou 
o conceito de urna comunidade climax, sustentando que as 
diferenęas no solo, a topografia e outros fatores criaram mui- 
tas comunidades potenciais estaveis dentro de urna regiao. 
H. A. Gleason, da University of Chicago, entendia as comuni¬ 
dades nao como um superorganismo, mas como assembleias 
ao acaso de especies, encontradas juntas porque tinham 
exigencias abióticas semelhantes - por exemplo, tempera¬ 
tura, precipitaęao e tipo de solo. Gleason e outros ecólogos 
tambem perceberam que o disturbio priva muitas comuni¬ 
dades de alcanęarem um estado de equilibrio na diversidade 
ou composięao de especies. O disturbio e um evento, como 
tempestade, incendio, inundaęao, seca ou atividade humana, 
que modifica urna comunidade pela remoęao de organismos 
ou alteraęao da disponibilidade de recursos. 

Essa enfase recente na mudanęa produziu o modelo 
de nao eąuilibrio, que descreve a maioria das comunida¬ 
des como em constante alteraęao após o disturbio. Mesmo 
as comunidades um tanto estaveis podem ser rapidamente 
transformadas em comunidades em nao equilibrio. Exa- 
minemos algumas das maneiras pelas quais os disturbios 
influenciam a estrutura e a composięao da comunidade. 

Caracterizaęao dos disturbios 

Os tipos de disturbios, sua frequencia e gravidade variam en- 
tre as comunidades. As tempestades impactam quase todas 
as comunidades, mesmo aquelas oceanicas, pela aęao das 
ondas. O incendio e um disturbio significatiyo; na yerdade, 


o chaparral e alguns biomas campestres requerem queima- 
das regulares para manter sua estrutura e composięao de 
especies. Muitos riachos e represas sao impactados por ala- 
gamentos na primavera e secas sazonais. Em geral, um nivel 
alto de disturbio resulta de impacto frequente e intenso, ao 
passo que baixos niveis de disturbio podem resultar de urna 
frequencia baixa ou urna intensidade baixa de impacto. 

A hipótese do disturbio intermediario postula que 
niveis moderados de disturbios fomentam urna maior 
diversidade de especies do que os niveis altos ou baixos. 
Niveis altos de disturbios reduzem a diversidade pela cria- 
ęao de estresses ambientais que excedem as tolerancias 
de muitas especies ou impactam a comunidade com alta 
frequencia, de modo que as especies de crescimento lento 
ou de colonizaęao lenta sao excluidas. No outro extremo, 
os baixos niveis de disturbios podem reduzir a diversidade 
de especies, permitindo que as competitivamente domi- 
nantes excluam as menos competitivas. Enquanto isso, os 
niveis intermediarios de disturbios promovem urna maior 
diversidade de especies pela abertura de habitats para a 
ocupaęao de especies menos competitivas. Esses niveis in¬ 
termediarios de disturbios raramente criam condięóes tao 
severas que excedam as tolerancias ambientais ou as taxas 
de recuperaęao de membros potenciais da comunidade. 

A hipótese do disturbio intermediario e respaldada 
por muitos estudos terrestres e aquaticos. Em um desses 
estudos, ecólogos na Nova Zelandia compararam a rique- 
za de inyertebrados vivendo em leitos de riachos expos- 
tos a diferentes frequencias e intensidades de inundaęóes 
(Figura 54.20). Quando as inundaęóes ocorriam com 
muita frequencia ou raramente, a riqueza de inyertebra¬ 
dos era baixa. As inundaęóes frequentes dificultaram o es- 
tabelecimento de algumas especies no leito do riacho, ao 
passo que as inundaęóes raras resultaram na substituięao 
de especies por competidores superiores. A riqueza de in¬ 
yertebrados atingiu o maximo nos riachos com frequencia 
ou intensidade de inundaęao intermediaria, conforme pre- 
yisto pela hipótese. 



Indice da intensidade de disturbio (escala logaritmica) 


▲ Figura 54.20 Testando a hipótese do disturbio interme¬ 
diario. Os pesquisadores identificaram os taxons (especies ou gene- 
ros) de invertebrados em dois locais em cada um dos 27 riachos da 
Nova Zelandia. Eles avaliaram a intensidade da inundaęao em cada 
local usando um indice de disturbio do leito do riacho. O numero de 
taxons de invertebrados atingiu seu maximo onde a intensidade de 
inundaęao tinha nh/eis intermediarios. 
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(a) Logo após o incendio. O incendio deixou uma paisagem 
fragmentada. Observe as arvores nao queimadas em segundo 
piano na fotografia. 


(b) Um ano após o incendio. A comunidade comeęou a se recuperar. 

As especies herbaceas, diferentes daquelas na floresta original, cobrem 
a superficie do solo. 


▲ Figura 54.21 Recuperaęao após um disturbio de grandę escala. Em 1988, incendios no 
Parque Nacional de Yellowstone queimaram amplas areas florestais dominadas por Pinus contorta. 


Embora os mveis moderados de disturbio pareęam ma- 
ximizar a diversidade de especies, disturbios peąuenos e 
grandes com freąuencia tem efeitos importantes na estrutu- 
ra da comunidade. Os disturbios de peąuena escala podem 
gerar fragmentos de habitant diferentes ao longo de uma 
paisagem, que ajudam a manter a diversidade em uma co¬ 
munidade. Os disturbios de grandę escala tambem sao um 
componente natural de muitas comunidades. Grandę parte 
do Parąue Nacional de Yellowstone, por exemplo, e domina- 
da pelo pinheiro lodgepole {Pinus contorta ), especie arbórea 
que necessita da influencia rejuvenescedora de incendios 
periódicos. Os cones desse pinheiro permanecem fechados 
ate serem expostos ao calor intenso. Quando um incendio 
florestal queima as aryores, os cones se abrem e as semen- 
tes sao liberadas. A nova geraęao de pinheiros pode, entao, 
beneficiar-se dos nutrientes liberados das aryores queimadas 
e da luz solar, nao mais interceptada pelas aryores mais altas. 

No verao de 1988, areas extensas do Parque Yellowstone 
queimaram durante uma grave seca. Monica Turner (ver na 
Unidade 8 a entrevista antes do Capitulo 52) e outros ecó- 
logos mostraram que muitas areas queimadas no parque ja 
estavam cobertas com nova yegetaęao apenas um ano de- 
pois, sugerindo que as especies na comunidade estao adap- 
tadas a rapida recuperaęao após o incendio (Figura 54.21). 
Na verdade, por milhares de anos os incendios de grandę 
escala tem se alastrado periodicamente pelas florestas de 
P. contorta do Parque Yellowstone e outras areas ao nor- 
te. Por outro lado, florestas de pinheiro mais ao sul foram 
historicamente afetadas por incendios frequentes, mas de 
intensidade baixa. Nessas florestas, um seculo de interyen- 
ęóes humanas para reprimir pequenos incendios permitiu 
o acumulo nao natural de materiał combustivel em alguns 
locais e elevou o risco de incendios grandes e severos, aos 
quais as especies nao estao adaptadas. 

Os estudos da comunidade florestal do Parque de 
Yellowstone e de muitas outras indicam que elas nao es¬ 
tao em equilibrio, mudando continuamente devido aos 


disturbios naturais e aos processos internos de crescimen- 
to e reproduęao. O aumento de evidencias sugere que as 
condięóes de nao equilibrio sao na verdade a regra para a 
maioria das comunidades. 

Sucessao ecológica 

As alteraęóes na composięao e estrutura de comunidades 
terrestres sao mais evidentes após algum disturbio inten¬ 
so, como uma erupęao yulcanica ou uma geleira, que re- 
tira toda a yegetaęao existente. A area impactada pode ser 
colonizada por uma diversidade de especies, que sao gra- 
dualmente substituidas por outras especies, as quais por 
sua vez sao substituidas por outras especies - processo de- 
nominado sucessao ecológica. Um processo iniciado em 
uma area praticamente sem vida, em que o solo ainda nao 
foi formado, como uma ilha yulcanica recente ou sobre pe- 
dregulhos (morenas) deixados por uma retraęao de geleira, 
e chamado de sucessao primaria. 

Durante a sucessao primaria, as unicas formas de vida 
inicialmente presentes sao com frequencia procariotos e 
protistas. Liquens e musgos, que crescem a partir de es- 
poros dispersados pelo vento, sao geralmente os primeiros 
organismos fotossintetizantes macroscópicos a colonizar 
essas areas. O solo se desenvolve gradualmente a medida 
que as rochas sofrem intemperismo e a materia organica 
se acumula a partir da decomposięao de restos dos primei¬ 
ros colonizadores. Com a presenęa de solo, os liquens e os 
musgos sao geralmente cobertos por plantas herbaceas, ar- 
bustos e aryores que brotam de sementes dispersadas pelo 
vento a partir de areas yizinhas ou carregadas por animais. 
Por firn, uma area e colonizada por plantas que se tornam 
a forma de yegetaęao dominantę da comunidade. A pro- 
duęao de uma comunidade por meio da sucessao primaria 
pode levar centenas ou milhares de anos. 

As especies pioneiras e as que chegam mais tar- 
de podem ser ligadas por um dos tres processos-chave. 
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{] Estagio com espruce-de-sitka 


0 Estagio com amieiro 


A Figura 54.22 Retraęao glacial e sucessao primaria na Glacier Bay, Alasca. As dife- 
rentes tonalidades de azul no mapa mostram a retraęao da geleira desde 1760, com base em 
descrięóes históricas. 


As primeiras chegadas podem facilitar o surgimento das 
especies posteriores, ao tornarem o ambiente mais favo- 
ravel - por exemplo, pelo aumento da fertilidade do solo. 
Alternativamente, as especies pioneiras podem inibir o 
estabelecimento das especies posteriores. A colonizaęao 
bem-sucedida por especies posteriores ocorre a despeito 
das atividades das especies pioneiras e nao por causa delas. 
Por fim, as especies pioneiras podem ser completamente 
independentes das especies posteriores, que toleram as 
condięóes criadas inicialmente na sucessao, mas nao sao 
ajudadas nem impedidas pelas especies pioneiras. 

Os ecólogos tern conduzido algumas das mais extensas 
pesąuisas sobre sucessao primaria na Glacier Bay, no su- 
deste do Alasca, onde as geleiras retrairam mais de 100 km 
desde 1760 (Figura 54.22). Estudando as comunidades em 
diferentes distancias a partir da foz da baia, os ecólogos po¬ 
dem examinar distintos estagios na sucessao. O A morena 
exposta e colonizada primeiro por especies pioneiras que 
incluem hepaticas, musgos, plantas que surgem após quei- 
madas, Dryas (arbusto formador de tapete) e salgueiros. 
© Após cerca de tres decadas, o arbusto Dryas domina a 
comunidade. © Algumas decadas depois, a area e ocupa- 
da pelo amieiro, que forma conjuntos densos de ate 9 m 
de altura. © Nos próximos dois seculos, esses conjuntos 
de amieiro sao suplantados primeiro por espruce-de-sitka 
(Picea sitchensis) e mais tarde pela cicuta-ocidental ( Tsuga 
heterophylla) e cicuta-da-montanha ( Tsuga mertensiana ). 
Em areas mai drenadas, o chao dessa floresta de espruces 


e cicutas e ocupado pelo esfagno ( Sphagnum , musgo), que 
retem agua e acidifica o solo, o que leva a morte de aryores. 
Desse modo, em cerca de 300 anos após a retraęao glacial, 
a yegetaęao consiste em turfeiras de esfagno nas areas pla- 
nas pobremente drenadas e floresta de espruces e cicutas 
nos declives bem drenados. 

A sucessao nas morenas glaciais esta relacionada a mu- 
danęas nos nutrientes do solo e outros fatores ambientais 
causados por transięóes na yegetaęao. Como o solo expos- 
to após a retraęao glacial o conteudo de nitrogenio e baixo, 
quase todas as especies yegetais pioneiras iniciam a sucessao 
com crescimento deficiente e folhas amarelas devido ao for- 
necimento limitado de nitrogenio. As exceęóes sao Dryas e o 
amieiro, que tern bacterias simbióticas fixadoras de nitroge¬ 
nio atmosferico (ver Capitulo 37). O conteudo de nitrogenio 
do solo aumenta rapidamente durante o estagio de suces¬ 
sao com amieiro e continua crescendo durante o estagio de 
Picea sitchensis (Figura 54.23). Alterando as propriedades 
do solo, as especies yegetais pioneiras podem facilitar a colo¬ 
nizaęao por novas especies yegetais durante a sucessao. 

Diferente da sucessao primaria, a sucessao secunda- 
ria ocorre quando urna comunidade existente foi extin- 
ta por algum disturbio que deixou o solo intacto, como 
no Parque de Yellowstone após os incendios de 1988 
(ver Figura 54.21). Após o disturbio, a area pode retornar 
a um estado semelhante ao original. Por exemplo, em urna 
area florestada que fora desmatada para agropecuaria e 
mais tarde abandonada, as plantas do inicio da recoloni- 
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Pioneira Dryas Amieiro sitcher 

o —► © —► © —► © 


Estagio de sucessao 

▲ Figura 54.23 Alteraęóes no conteudo de nitrogenio do 
solo durante a sucessao na Glacier Bay. 

UMMMim.UM As Figuras 37.10 e 37.11 ilustram dois tipos 
de fixaęao do nitrogenio atmosferico por procariotos. No estagio 
mais precoce da sucessao primaria, antes de guaisguer plantas esta- 
rem presentes em um local, gue tipo de fixaęao de nitrogenio ocor- 
reria e por gue? 



▲ Figura 54.24 Disturbio do fundo oceanico pelo arrasto. 

Essas fotografias mostram o fundo do mar do noroeste da Australia 
antes (superior) e depois (interior) da passagem dos arrastos de mar 
profundo. 

detalhes como os disturbios causados pelos seres humanos 
estao afetando a diversidade de vida. 


zaęao sao com freąuencia especies herbaceas que crescem 
a partir de sementes transportadas pelo vento ou por ani- 
mais. Se a area nao foi ąueimada ou intensamente paste- 
jada, com o tempo arbustos lenhosos podem substituir a 
maioria das especies herbaceas, e as aryores florestais po¬ 
dem finalmente substituir a maioria dos arbustos. 


Disturbio por aęóes antrópicas 

A sucessao ecológica e urna resposta ao disturbio do am- 
biente; atualmente, os disturbios mais fortes sao as ativi- 
dades humanas. O desenvolvimento agricola alterou pro- 
fundamente vastas areas de campo da America do Norte. 
As florestas pluviais tropicais estao desaparecendo rapida- 
mente como conseąuencia de desmatamentos para retirada 
de madeira, pecuaria de bovinos e agricultura. Seculos de 
disturbios provocados pelo pastejo excessivo e agricultura 
tern contribuido para a fome em partes da Africa pela trans- 
formaęao de campos sazonais em vastas areas estereis. 

Os seres humanos impactam os ecossistemas mari- 
nhos tanto ąuanto os terrestres. Os efeitos das aęóes nos 
oceanos, onde barcos arrastam redes pesadas pelo fundo do 
mar, sao semelhantes aos do desmatamento de urna floresta 
ou da lavra de um campo (Figura 54.24). Os arrastos ras- 
pam e esfregam os corais e outras formas de vida no fundo 
do mar. Em um ano tipico, navios exploram por arrasto urna 
area aproximadamente do tamanho da America do Sul, 150 
vezes maior do que a area de florestas derrubadas por ano. 

Muitas vezes, o disturbio por atividades humanas e 
intenso, e, por isso, reduz a diversidade de especies em 
muitas comunidades. No Capitulo 56, yeremos em mais 


REVISAO DO CONCEITO 54.3 


1 . 

2 . 

3. 


Por que os niveis altos e baixos de disturbios geralmente re- 
duzem a diversidade de especies? Por que um nivel inter- 
mediario de disturbios promove a diversidade de especies? 


Durante a sucessao, como as especies pioneiras podem facili- 
tar a chegada de outras especies? 


A maioria das pradarias sofre incendios regulares, 
geralmente em perfodos de poucos anos. Se esses disturbios 
forem relativamente modestos, como a diversidade de espe¬ 
cies de urna pradaria provavelmente seria afetada se nenhu- 
ma gueimada ocorresse em 100 anos? Explique sua resposta. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 54.4 

Fatores biogeograficos afetam a diversidade 
das comunidades 

Ate agora, examinamos fatores relativamente de pequena 
escala ou locais que influenciam a diversidade das comu¬ 
nidades, incluindo os efeitos das interaęóes de especies, 
especies dominantes e muitos tipos de disturbios. Os ecó- 
logos tambem reconhecem que fatores biogeograficos de 
grandę escala contribuem para o imenso espectro de di- 
yersidade obseryada em comunidades biológicas. As con- 
tribuięóes de dois fatores biogeograficos em particular - a 
latitude de urna comunidade e a area que ela ocupa - tern 
sido inyestigadas por mais de um seculo. 
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Gradientes latitudinais 

Na decada de 1850, Charles Darwin e Alfred Wallace sa- 
lientaram que a vida de plantas e de animais era geralmen- 
te mais abundante e diversa nos trópicos do que em outras 
partes do globo. Desde aquela epoca, muitos pesquisadores 
tern confirmado essa obseryaęao. Em um estudo foi cons- 
tatado que uma parcela de 6,6 hectares (1 ha = 10.000 m 2 ) 
na Malasia tropical continha 711 especies arbóreas, ao 
passo que uma parcela de 2 hectares de floresta decidua 
em Michigan normalmente continha apenas 10 a 15 espe¬ 
cies arbóreas. Muitos grupos de animais exibem gradientes 
latitudinais. Existem mais de 200 especies de formigas no 
Brasil, mas apenas sete no Alasca, por exemplo. 

Os dois fatores-chave nos gradientes latitudinais de ri- 
queza de especies sao provavelmente a historia evolutiva e 
o clima. No curso da evoluęao, a riqueza de especies pode 
aumentar em uma comunidade a medida que ocorram 
mais eventos de especiaęao (ver Capftulo 24). Em geral, as 
comunidades tropicais sao mais antigas do que as comuni- 
dades de climas temperados ou polares, as quais tern repe- 
tidamente “comeęado de novo” após relevantes disturbios 
de glaciaęóes. Da mesma forma, a estaęao de crescimento 
em florestas tropicais e aproximadamente cinco vezes mais 
longa do que nas comunidades de tundras de latitudes ele- 
vadas. Na pratica, o tempo biológico transcorre cerca de 
cinco vezes mais rapido nos trópicos do que perto dos po- 
los e, assim, os intervalos entre os eventos de especiaęao 
sao mais curtos nos trópicos. 

O clima e o outro fator-chave nos gradientes latitudi¬ 
nais de riqueza e diversidade. Em comunidades terrestres, 
os dois principais fatores climaticos correlacionados com a 
diversidade sao a luz solar e a precipitaęao, relativamente 
abundantes nos trópicos. Esses fatores podem ser conside- 
rados juntos pela medida do nivel de evapotranspiraęao 
de uma comunidade, isto e, a evaporaęao da agua do solo 
mais a transpiraęao pelas plantas. A evapotranspiraęao, 
funęao da radiaęao solar, temperatura e disponibilidade 
de agua, e muito mais alta em areas quentes com chuvas 
abundantes do que em areas com temperaturas baixas ou 
pouca precipitaęao. A evapotranspiraęao potencial , me¬ 
dida da perda potencial de agua admitindo-se que a agua 
esteja prontamente disponivel, e determinada pela quan- 
tidade de radiaęao solar e temperatura e e maxima em re- 
gióes onde ambas sao abundantes. A riqueza de especies 
yegetais e animais se correlaciona com ambas as medidas, 
conforme mostrado para yertebrados e evapotranspiraęao 
potencial na Figura 54.25. 

Efeitos de area 

Em 1807, o naturalista e explorador Alexander von 
Humboldt descreveu um dos primeiros padróes de riqueza 
de especies a ser reconhecido: a curva de especie-area. Se- 
gundo esse padrao, se todos os outros fatores forem iguais, 
quanto maior a area geografica de uma comunidade, mais 
especies ela tera, em parte porque as areas maiores ofere- 
cem maior diversidade de habitats e micro-habitats. Na 
biologia da conseryaęao, a construęao de curvas de espe¬ 
cie-area para os taxons fundamentais em uma comunidade 
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▲ Figura 54.25 Energia, agua e riqueza de especies. A ri- 

queza de especies de vertebrados na America do Norte aumenta de 
modo mais previsfvel com a evapotranspiraęao potencial, expressa 
como equivalentes de precipitaęao (mm/ano). 

ajuda os ecólogos a predizer como a perda de determinada 
area de habitat afetara a diversidade da comunidade. 

A primeira, e ainda amplamente empregada, descrięao 
matematica de uma relaęao de especie-area foi proposta ha 
um seculo: 

S = cA z 

em que Se o numero de especies encontradas no habitat, 
c e uma constante e A e a area do habitat. O expoente z 
refere-se a quantidade de especies que deveria ser encon- 
trada em um habitat a medida que sua area aumenta. Em 
uma plotagem log-log de S versus A, z e a inclinaęao da 
linha pelos pontos de dados. Um valor de z = 1 indicaria 
uma relaęao linear entre numero de especies e area, signifi- 
cando que dez vezes mais especies seriam encontradas em 
um habitat que tenha dez vezes aquela area. 

Na decada de 1960, Robert Mac Arthur e E. O. Wilson 
testaram as predięóes da relaęao de especie-area pelo exa- 
me do numero de animais e plantas em diferentes cadeias 
de ilhas. Como exemplo, nas Ilhas Sunda, na Malasia, eles 
yerificaram que o numero de especies de aves aumen- 
tou com o tamanho das ilhas, com um valor de z = 0,4 
(Figura 54.26). Esses e outros estudos mostraram que z 
geralmente situa-se entre 0,2 e 0,4. 

Embora as inclinaęóes de diferentes curvas de especie- 
-area variem, o conceito basico de diversidade crescendo 
com o aumento da area se aplica em muitas situaęóes, 
desde levantamentos da diversidade de formigas na Nova 
Guine, ate estudos de riqueza de especies yegetais em ilhas 
de dimensóes distintas. 

Modelo do equili'brio de ilhas 

Por seu isolamento e tamanho limitado, as ilhas proporcio- 
nam excelentes oportunidades de estudo dos fatores bio- 
geograficos que afetam a diversidade de especies das co¬ 
munidades. Entendemos como “ilhas” nao apenas as ilhas 




Pesquisa 


▼ Figura 54.26 I 

Como a riqueza de especies esta relacionada a area? 


Campo de estudo Os ecólogos Robert MacArthur e E. O. 
Wilson estudaram o numero de especies de aves no arquipelago 
de Sunda, na Malasia, em relaęao a area de cada uma das ilhas. 

Resultados 



Conclusao A riqueza de especies de aves aumenta com o ta- 
manho da ilha. A inclinaęao da linha do melhor ajuste de pontos 
dos dados (parametro z) e aproximadamente 0,4. 


Fonte : R. H. MacArthur and E. O. Wilson, An equilibrium theory of insular 
zoogeography, Evolution 17:373-387 (1963). 


| Neste estudo de quatro ilhas, cujas areas variam de 
aproximadamente 259 km 2 (100 milhas quadradas) ate 2.072 km 2 
(800 milhas quadradas), cada ilha continha cerca de cem especies 
de aves. O que essa variaęao esclarece sobre as ideias basicas do 
modelo do equilibrio de ilhas? 


oceanicas, mas tambem habitats isolados na terra, como 
lagos, picos de montanhas separados por plamcies ou frag- 
mentos de habitats - qualquer area circundada por um 
ambiente inadequado para as especies da “ilha” Enquan- 
to estudavam a relaęao especie-area, MacArthur e Wilson 
desenvolveram um modelo geral de biogeografia de ilhas, 
identificando os determinantes fundamentais da diversida- 
de de especies em uma ilha com um determinado conjunto 
de caracteristicas fisicas. 

Considere uma ilha oceanica recentemente formada 
que recebe especies colonizadoras oriundas de uma area 
Continental distante. Dois fatores que determinam o nu¬ 
mero de especies na ilha sao a taxa de imigraęao de novas 
especies e a taxa de extinęao de especies na ilha. Em certo 
momento, as taxas de imigraęao e extinęao na ilha sao afe- 
tadas pelo numero de especies ja presentes. A medida que 
o numero de especies na ilha aumenta, a taxa de imigraęao 
de novas especies decresce, porque e menos provavel que 
qualquer individuo que chegue a ilha represente uma espe- 
cie que ainda nao presente. Ao mesmo tempo, quanto mais 
especies habitarem uma ilha, as taxas de extinęao aumenta- 
rao devido a maior probabilidade de exclusao competitiva. 



▲ Figura 54.27 Uma ilha de mangue em Florida Keys. Como 
a ilha mostrada na foto, a maioria das ilhas que Simberloff estudou 
era pequena, consistindo em um ou poucos individuos de mangue. 
Seu pequeno tamanho possibilitou que o autor cobrisse cada ilha 
com um toldo, para conter o fumigante que ele empregou em seu 
experimento. 


Alem disso, duas caracteristicas fisicas da ilha afetam 
as taxas de imigraęao e extinęao: seu tamanho e sua dis¬ 
tancia do continente. As ilhas pequenas geralmente exibem 
taxas de imigraęao mais baixas, porque e menos provavel 
que os colonizadores potenciais alcancem uma ilha peque- 
na do que uma grandę. As ilhas pequenas tambem possuem 
taxas de extinęao mais altas porque elas geralmente contem 
menos recursos, tern menos diversidade de habitats e ta- 
manhos populacionais menores. A distancia do continente 
tambem e importante; uma ilha mais próxima geralmente 
tern uma taxa de imigraęao mais alta e uma taxa de extinęao 
mais baixa do que uma mais distante. Os colonizadores que 
chegam ajudam a sustentar a presenęa de uma especie em 
uma ilha próxima e a impedir sua extinęao. 

O modelo de MacArthur e Wilson e denominado mo¬ 
delo do eąuilibrio de ilhas , porque um equilibrio sera enfim 
alcanęado quando a taxa de imigraęao de especies se igua- 
lar a taxa de extinęao de especies. O numero de especies 
nesse ponto de equilibrio esta correlacionado com o tama¬ 
nho da ilha e sua distancia do continente. Como qualquer 
equilibrio ecológico, esse equilibrio de especies e dinami- 
co; imigraęao e extinęao continuam, e a exata composięao 
de especies pode alterar-se ao longo do tempo. 

Os estudos de MacArthur e Wilson sobre a diversi- 
dade de animais e plantas em muitas cadeias de ilhas res- 
paldam a predięao de que a riqueza de especies aumenta 
com o tamanho da ilha, em concordancia com o modelo do 
equilibrio de ilhas (ver Figura 54.26). As contagens das es¬ 
pecies tambem se ajustam a predięao de que o numero de 
especies decresce como o aumento do isolamento da ilha. 

Em 1967, Dan Simberloff, entao estudante de pós-gra- 
duaęao com E. O. Wilson, testou o modelo de equilibrio de 
ilhas em Florida Keys (Figura 54.27). Ele primeiro identi- 
ficou e contou minuciosamente todas as especies de artró- 
podes em cada ilha. Conforme previsto pelo modelo, ele 
encontrou mais especies nas ilhas maiores e mais próximas 
ao continente. A seguir, ele fumigou quatro ilhas com bro- 
meto de metila, para matar todos os artrópodes. Dentro 
de um ou dois anos, a riqueza de especies de artrópodes 
nessas ilhas aumentou, aproximando-se dos seus valores 
antes da fumigaęao. A ilha mais próxima ao continente se 
recuperou primeiro, ao passo que a ilha mais distante teve 
a recuperaęao mais lenta. 
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Durante longos periodos, as perturbaęóes como tem- 
porais, mudanęas adaptativas evolutivas e especiaęao 
geralmente alteram a composięao de especies e estrutu- 
ra das comunidades em ilhas. Apesar disso, o modelo do 
eąuilfbrio de ilhas e amplamente aplicado. Os biólogos da 
conseryaęao, em especial, usam esse modelo para plane- 
jamento de reservas ou no estabelecimento de um ponto 
de partida para predięao dos efeitos da perda de habitant 
sobre a diyersidade de especies. 


REVISAO DO CONCEITO 54.4 


1 . 


2 . 

3. 


Descreva duas hipóteses que expliquem por que a diyersida¬ 
de de especies e maior em florestas tropicais do que em 
regióes temperadas e polares. 


Descreva como o tamanho de urna ilha e a sua distancia do 
continente afetam a riqueza de especies nesse habitat insular. 


miB Com base no modelo do equilibrio de ilhas de 
MacArthur e Wilson, como voce esperaria a riqueza de aves 
nas ilhas, em comparaęao com a riqueza de serpentes e 
lagartos? Explique. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 54.5 

Patógenos alteram local e globalmente a 
estrutura das comunidades 

Agora que estudamos varios fatores importantes que estru- 
turam as comunidades biológicas, terminaremos o capitu- 
lo examinando as interaęóes delas envolvendo patógenos 
- microrganismos causadores de doenęas, virus, yiroides 
ou prions. (Viroides e prions sao moleculas infecciosas de 
RNA e proteinas, respectivamente; ver Capitulo 19.) Só 
recentemente, os cientistas comeęaram a reconhecer quao 
uniyersais os efeitos dos patógenos sao na estruturaęao de 
comunidades ecológicas. 

Os patógenos produzem efeitos claros especialmen- 
te quando sao introduzidos em novos habitant , como no 
caso do cancro do castanheiro e do fungo que o causa 
(ver Conceito 54.2). Um patógeno pode ser particularmen- 
te yirulento em um novo habitat porque novas populaęóes 
de hospedeiros nao tiveram urna chance de se tornarem 
resistentes a ele por meio da seleęao natural. O fungo in- 
vasor que causa o cancro do castanheiro teve efeitos muito 
mais intensos sobre o castanheiro americano, por exemplo, 
do que teve sobre especies asiaticas de castanheiro no ha¬ 
bitat nativo do fungo. Os seres humanos sao similarmente 
vulneraveis aos efeitos de doenęas emergentes, propaga- 
das por nossa economia cada vez mais global. Os ecólo- 
gos estao aplicando conhecimento ecológico para ajudar 
a acompanhar e controlar os patógenos causadores dessas 
doenęas. 

Patógenos e estrutura das comunidades 

A despeito do potencial em limitar as populaęóes, ate re¬ 
centemente os patógenos eram tema de relativamente 
poucos estudos ecológicos. Esse desequilibrio esta sendo 


abordado a medida que eventos ressaltam a importancia 
ecológica da doenęa. 

As comunidades de recifes de corais sao cada vez mais 
suscetiveis a influencia de patógenos recentemente des- 
cobertos. A doenęa da faixa-branca ( white-band disease), 
causada por um patógeno desconhecido, resultou em alte- 
raęóes drasticas na estrutura e composięao de recifes cari- 
benhos. A doenęa mata corais pela destruięao de tecidos, 
distinguivel em urna faixa que comeęa na base e estende- 
-se ate a extremidade dos ramos. Por causa da doenęa, o 
coral chifre-de-veado (. Acropora cerricornis) praticamente 
desapareceu do Caribe desde a decada de 1980. Popula¬ 
ęóes do coral chifre-de-alce ( Acropora palmata) tambem 
tern sido dizimadas. Esses corais proporcionam um habi¬ 
tat fundamental para lagostas, bem como para caranhas e 
outras especies de peixes. Quando morrem, os corais sao 
rapidamente cobertos por algas. O peixe-cirurgiao e ou- 
tros herbivoros que se alimentam de algas chegam para 
dominar a comunidade dos peixes. Por firn, os corais tom- 
bam por causa dos danos provocados por tempestades e 
outras perturbaęóes. A complexa estrutura tridimensional 
do recife desaparece e a diyersidade decresce rapidamente. 

Os patógenos influenciam tambem a estrutura de 
comunidades em ecossistemas terrestres. Nas florestas 
e savanas da Califórnia, aryores de varias especies estao 
morrendo em razao de urna doenęa chamada de morte 
repentina dos caryalhos (SOD, sudden oak death ). Essa 
doenęa, de descoberta relativamente recente, e causada 
pelo protista semelhante ao fungo Phytophthora ramorum 
(ver Capitulo 28). A SOD foi descrita pela primeira vez na 
Califórnia em 1995, quando andarilhos obseryaram aryo¬ 
res morrendo ao redor da Baia de Sao Francisco. Por vol- 
ta de 2012, ela havia se propagado por mais de 1.000 km, 
desde a costa da Califórnia central ate o sul do Oregon, 
matando mais de 1 milhao de caryalhos e aryores de ou¬ 
tras especies. A perda desses caryalhos levou ao decresci- 
mo da abundancia de, pelo menos, cinco especies de aves, 
incluindo o pica-pau e o chapim-do-carvalho, que depen- 
dem do caryalho para alimentaęao e habitat. 

As atividades humanas estao transportando patógenos 
pelo mundo em taxas sem precedentes. Analises geneticas 
usando o sequenciamento simples de DNA (ver Capitu¬ 
lo 21) sugerem que P. ramorum provavelmente chegou 
a America do Norte procedente da Europa por meio do 
mercado de horticultura. Similarmente, os patógenos que 
causam doenęas humanas sao propagados pela nossa eco¬ 
nomia global. H1N1, o virus que causa a “gripe suina” em 
seres humanos, foi detectado pela primeira vez em Vera- 
cruz, Mexico, no inicio de 2009. Ele rapidamente se alas- 
trou pelo mundo, quando infectou pessoas em yiagens ae- 
reas para outros paises. Em 2011, a primeira pandemia de 
gripe do mundo em 40 anos matou mais de 18 mil pessoas. 

Ecologia de comunidades e doenęas zoonóticas 

Tres quartos das doenęas humanas emergentes e muitas 
das doenęas mais devastadoras sao causados por patóge¬ 
nos zoonóticos - aqueles que sao transferidos para os se¬ 
res humanos a partir de outros animais, seja por contato 
direto com um animal infectado ou por urna especie in- 
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termediaria, chamada de vetor. Os vetores que propagam 
doenęas zoonóticas sao com freąuencia parasitos, incluin- 
do carrapatos, piolhos e mosąuitos. 

A identificaęao da comunidade de hospedeiros e ve- 
tores de um patógeno podem ajudar a prevenir doenęas, 
como a doenęa de Lyme, que e transmitida por carrapatos. 
Durante anos, os cientistas consideraram que o hospedei- 
ro primario do patógeno de Lyme fosse o camundongo- 
-de-patas-brancas. No entanto, quando os pesquisadores 
yacinaram camundongos contra a doenęa de Lyme e os 
liberaram na natureza, o numero de carrapatos infectados 
mudou quase nada. Esse fato persuadiu os biólogos a anali- 
sarem outros hospedeiros do patógeno da doenęa de Lyme. 
Primeiramente, eles capturaram no campo indmduos de 
11 especies hospedeiras potenciais e calcularam a densi- 
dade de carrapatos larvais nesses animais (Figura 54.28). 
Eles constataram que cada especie hospedeira transmitiu 
aos carrapatos um unico conjunto de alelos de um gene que 
codifica urna proteina na superficie externa do patógeno. 
A seguir, os pesquisadores coletaram carrapatos no cam¬ 
po que estiveram em contato com qualquer hospedeiro e 
usaram o banco de dados geneticos para identificar seus 
hospedeiros anteriores. Surpreendentemente, duas espe¬ 
cies inconspicuas de musaranhos eram a fonte de mais da 
metade de carrapatos coletados no campo. A identificaęao 
dos hospedeiros dominantes para um patógeno fornece in- 
formaęao que pode ser empregada para controlar aqueles 
com maior responsabilidade pela propagaęao de doenęas. 

Os ecólogos tambem usam seu conhecimento sobre in- 
teraęóes de comunidades para monitorar a propagaęao de 
doenęas zoonóticas. A gripe aviaria, por exemplo, e causada 
por virus altamente contagiosos transmitidos pela saliva e 
fezes de aves (ver Capitulo 19). A maioria desses virus afeta 
aves selyagens de maneira branda, mas eles com frequen- 



▲ Figura 54.28 Identificaęao de especies de hospedeiros 
da doenęa de Lyme. Um pesquisador coleta carrapatos de um ca- 
mundongo-de-patas-brancas. A analise genetica dos carrapatos de 
urna diversidade de hospedeiros permite aos cientistas identificar os 
hospedeiros anteriores dos outros carrapatos coletados no campo. 

O Conceito 23.1 descreve a variaęao gene¬ 
tica entre populaęóes. Como a variaęao genetica entre populaęóes 
de musaranhos em locais diferentes pode afetar os resultados do 
estudo da doenęa de Lyme descrito no texto? 



▲ Figura 54.29 Rastreando a gripe aviaria. 0 estudante de 
graduaęao Travis Booms, da Boise State University, coloca um anel 
em um jovem falcao gerifalte, como parte de um projeto de monito- 
ramento da propagaęao da gripe aviaria. 

cia provocam sintomas mais fortes em aves domesticadas, a 
fonte mais comum de infecęóes humanas. Desde 2003, urna 
cepa viral em especial, denominada H5N1, tern matado cen- 
tenas de milhóes de aves domesticas e mais de 300 pessoas. 

Os programas de controle que póem em quarentena aves 
domesticas ou rastreiam seu transporte podem ser ineficazes 
caso a gripe aviaria se propagar naturalmente pelos deslo- 
camentos das aves selyagens. De 2003 a 2006, a cepa H5N1 
propagou-se rapidamente do sudeste da Asia para a Europa 
e Africa, mas ate 2012 nao tinha aparecido na Australia nem 
nas Americas. O local mais provavel para que aves selya¬ 
gens infectadas entrem nas Americas e o Alasca, o ponto 
de ingresso de patos, gansos e aves pernaltas que a cada ano 
migram da Asia pelo Mar de Bering. Os ecólogos estao es- 
tudando a propagaęao do virus mediante captura e teste de 
aves migratórias e residentes no Alasca (Figura 54.29). Esses 
detetives ecológicos estao tentando detectar a primeira onda 
de entrada da doenęa na America do Norte. 

A ecologia de comunidades proporciona os funda- 
mentos para a compreensao dos ciclos de vida dos patóge- 
nos e suas interaęóes com os hospedeiros. As interaęóes de 
patógenos sao tambem bastante influenciadas por mudan- 
ęas no ambiente fisico. Para controlar os patógenos e as 
doenęas que eles causam, os cientistas necessitam de urna 
perspectiva de ecossistema - o conhecimento profundo de 
como os patógenos interagem com outras especies e com 
todos os aspectos do seu ambiente. Os ecossistemas sao o 
tema do Capitulo 55. 

REVISAO DO CONCEITO 54.5 

1. O que sao patógenos? 

A raiva, uma doenęa viral em mamiferos, hoje nao 
e constatada nas llhas Britanicas. Se voce estivesse encarre- 
gado do controle da doenęa, que abordagens praticas po- 
deria empregar para impedir que o virus da raiva alcanęasse 
essas ilhas? 


E SE...? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Revisao do capitulo 


CONCEITO 54.1 

As interaęóes das comunidades sao dassificadas 
conforme elas ajudam, prejudicam ou nao exercem 
efeitos sobre as especies envolvidas (p. 1209-1215) 

• Uma diversidade de interaęóes interespecificas afeta a sobrevi- 
vencia e a reproduęao das especies envolvidas. Essas interaęóes in- 
cluem competięao interespecifica, predaęao, herbivoria, simbiose 
e facilitaęao. 

• A exclusao competitiva estabelece que duas especies que compe- 
tem pelo mesmo recurso nao podem coexistir permanentemente 
no mesmo local. A partięao de recursos e a diferenciaęao de ni- 
chos ecológicos que permitem as especies a coexistencia em uma 
comunidade. 


Interaęao 

interespecifica 

Descrięao 

Competięao 
interespecifica (-/-) 

Duas ou mais especies competem por um 
recurso escasso. 

Predaęao 

(+/-) 

Uma especie, o predador, mata e se alimenta 
da outra, a presa. A predaęao levou a diversas 
adaptaęóes, incluindo mimetismo. 

Herbivoria 

(+/-) 

Um herbivoro se alimenta de parte de uma 
planta ou dela toda. 

Simbiose 

lndividuos de duas ou mais especies vivem em 
contato próximo entre si. A simbiose abrange 
parasitismo, mutualismo e comensalismo. 

Parasitismo 

(+/-) 

0 parasito retira seu alimento de um segundo 
organismo, seu hospedeiro, que e prejudicado. 

Mutualismo 

(+/+) 

Ambas as especies se beneficiam da interaęao. 

Comensalismo 

(+/0) 

Uma especie se beneficia da interaęao, 
enquanto a outra nao e afetada por ela. 

Facilitaęao 

(+/+ o u 0/+) 

As especies tern efeitos positivos sobre a 
sobrevivencia e a reproduęao de outras especies, 
sem o contato intimo de uma simbiose. 


J Apresente um exemplo de um par de especies que exibam cada uma 
das interaęóes listadas na tabela acima. 

CONCEITO 54.2 

A diversidade e a estrutura trófica caracterizam as 
comunidades biológicas (p. 1216-1221) 

• A diversidade de especies mede o numero de especies em uma co¬ 
munidade - sua riąueza de especies - e sua abundancia relativa. 

• Em geral, as comunidades mais diversas produzem mais biomassa 
e mostram menos variaęao de ano para ano no crescimento do que 
comunidades menos diversas e sao mais resistentes a invasao por 
especies exóticas. 

• A estrutura trófica e um fator fundamental na dinamica da comu¬ 
nidade. As cadeias alimentares ligam os niveis tróficos de produ- 
tores aos carnivoros de topo. A ramificaęao das cadeias tróficas e as 
complexas interaęóes tróficas formam teias alimentares. 

• As especies dominantes sao as mais abundantes em uma comu¬ 
nidade. As especies-chave geralmente sao menos abundantes e 
exercem uma influencia desproporcional sobre a estrutura da co¬ 
munidade. 

• O modelo de baixo para cima propóe uma influencia unidirecio- 
nal de niveis tróficos inferiores para os superiores, em que nutrien- 
tes e outros fatores abióticos sao os principais determinantes da es¬ 
trutura da comunidade. O modelo de cima para baixo propóe que 
o controle de cada nivel trófico provem do nivel trófico superior, 
resultando que os predadores controlam os herbivoros, que por sua 
vez controlam os produtores primarios. 


| Com base em indices como a diversidade de Shannon, uma comuni¬ 
dade com maior riqueza de especies e sempre mais diversa do que uma 
comunidade com menor riqueza de especies? Explique. 

CONCEITO 54.3 

0 disturbio influencia a diversidade e a composicao de 
especies (p. 1222-1225) 

• Cada vez mais, as evidencias sugerem que o disturbio e a falta de 
equilibrio, em vez da estabilidade e do equilibrio, sao a regra para a 
maioria das comunidades. De acordo com a hipótese do disturbio 
intermediario, os niveis moderados de disturbio podem fomentar 
maior diversidade de especies do que niveis de disturbio baixos ou 
altos. 

• Sucessao ecológica e a sequencia de alteraęóes na comunidade e 
no ecossistema após uma perturbaęao. A sucessao primaria ocor- 
re onde nao existe solo quando ela inicia; a sucessao secundaria 
inicia em uma area em que o solo permanece após um disturbio. 

] No disturbio ilustrado na Figura 54.24, e mais provavel que comece 
uma sucessao primaria ou secundaria? Explique. 

CONCEITO 54.4 

Fatores biogeograficos afetam a diversidade das 
comunidades (p. 1225-1228) 

• A riqueza de especies geralmente diminui ao longo de um gradiente 
latitudinal desde os trópicos ate os polos. A idade mais avanęada dos 
ambientes tropicais pode explicar a sua maior riqueza de especies. 

• A riqueza de especies esta diretamente relacionada ao tamanho 
geografico de uma comunidade, um principio formalizado na cur- 
va de especie-area. 

• A riqueza de especies em ilhas depende dos tamanhos delas e da 
distancia do continente. O modelo do equilibrio das ilhas sustenta 
que a riqueza de especies em uma ilha ecológica atinge um equili- 
brio onde novas imigraęóes sao equilibradas pelas extinęóes. 

| Como os periodos de glaciaęao influenciaram os padróes latitudinais 
de diversidade? 

CONCEITO 54.5 

Patógenos alteram local e globalmente a estrutura 
das comunidades (p. 1228-1229) 

• Trabalhos recentes tern evidenciado o papel que os patógenos 
exercem na estruturaęao de comunidades terrestres e marinhas. 

• Os patógenos zoonóticos sao transferidos de outros animais para 
o ser humano e causam a maior classe de doenęas humanas emer- 
gentes. A ecologia de comunidades proporciona a base teórica para 
identificar as interaęóes das especies-chave associadas com esses 
patógenos e para ajudar a rastrear e controlar sua propagaęao. 

| De que maneira um vetor de um patógeno zoonótico pode diferir 
de um hospedeiro do patógeno? 


TESTE SEU CONHECIMENTO 


l\MVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREENSAO 

1. As relaęóes alimentares entre as especies em uma comunidade 
determinam sua/seu: 

a. sucessao secundaria. 

b. nicho ecológico. 

c. riqueza de especies. 

d. estrutura trófica. 
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2. O principio da exclusao competitiva estabelece que: 

a. duas especies nao podem coexistir no mesmo habitat. 

b. a competięao entre duas especies sempre causa extinęao ou 
emigraęao de uma delas. 

c. duas especies que tenham exatamente o mesmo nicho nao 
podem coexistir em uma comunidade. 

d. duas especies param de se reproduzir ate que uma delas dei- 
xe o habitat. 

3. Com base na hipótese do disturbio intermediario, a diversidade 
de especies de uma comunidade e aumentada por: 

a. disturbios intensos frequentes. 

b. condięóes estaveis sem disturbios. 

c. niveis moderados de disturbios. 

d. Interyenęao humana para eliminar os disturbios. 

4. De acordo com o modelo do equilibrio das ilhas, a riqueza de 
especies seria maior em uma ilha: 

a. grandę e distante. 

b. pequena e distante. 

c. grandę e próxima de um continente. 

d. pequena e próxima de uma continente. 

NIVEL 2: APLICAęAO/AN ALI SE 

5. Os predadores que sao especies-chave podem manter a diversi- 
dade de especies em uma comunidade se eles: 

a. excluirem competitivamente outros predadores. 

b. predarem as especies dominantes da comunidade. 

c. reduzirem o numero de perturbaęóes na comunidade. 

d. predarem apenas as especies menos abundantes na comuni¬ 
dade. 

6. As cadeias alimentares as vezes sao curtas porque: 

a. apenas uma unica especie de herbivoro se alimenta de cada 
especie vegetal. 

b. a extinęao local de uma especie causa extinęao das outras 
especies na sua cadeia alimentar. 

c. a maior parte em um nivel trófico e perdida a medida que a 
energia passa para o nivel superior seguinte. 

d. a maioria dos produtores nao e comestivel. 

7. Qual das seguintes afirmativa poderia caracterizar um controle 
de cima para baixo em uma comunidade campestre? 

a. Limitaęao da biomassa vegetal pela quantidade de chuvas. 

b. Influencia da temperatura sobre a competięao entre plantas. 

c. Influencia dos nutrientes do solo sobre a abundancia dos 
pastos versus flores silvestres. 

d. Efeito da intensidade do pastejo por bufalos sobre a diversi- 
dade de especies vegetais. 

8. A hipótese mais plausivel para explicar por que a riqueza de espe¬ 
cies e mais alta em regióes tropicais do que nas temperadas e que: 

a. as comunidades tropicais sao mais jovens. 

b. as regióes tropicais geralmente tern agua disponivel e niveis 
mais elevados de radiaęao solar. 

c. as temperaturas mais altas causam especiaęao mas rapida. 

d. A diversidade aumenta a medida que a evapotranspiraęao 
decresce. 

9. A comunidade 1 contem cem individuos distribuidos entre qua- 
tro especies: 5A, 5B, 5C e 5D. A comunidade 2 contem cem indi- 
yiduos distribuidos entre tres especies: 30A, 40B e 30C. Calcule a 
diversidade de Shannon (M) para cada comunidade. Qual comu¬ 
nidade e mais diyersa? 


NIVEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

10. Uma especie importante no estuario da Chesapeake 

Bay (ver Figura 54.16) e o caranguejo-azul (Callinectes sapidus ). 
Ele e um oniyoro, que se alimenta de Zostera ( eelgrass ), de outros 


produtores primarios e de mariscos, alem de ser canibal. Por ou- 
tro lado, os caranguejos sao comidos por seres humanos e pela 
tartaruga marinha Kemp s Ridley, especie ameaęada. Com base 
nessas informaęóes, construa uma rede alimentar que inclua o 
caranguejo-azul. Assumindo que o modelo de cima para baixo 
se aplique a esse sistema, o que aconteceria a abundancia de in- 
diyiduos de Zostera se os seres humanos parassem de consumir 
caranguejos? 

11. CONEXAO EVOLUTIVA 

Explique por que as adaptaęóes de determinados organismos a 
competięao interespecifica podem nao representar necessaria- 
mente exemplos de deslocamento de carater. O que um pesqui- 
sador teria para demonstrar sobre duas especies competitivas 
para elaborar um caso conyincente de deslocamento de carater? 

12. PESQUISA CIENTIFICA 

Ao estudar plantas do deserto, uma ecóloga realizou o experi- 
mento a seguir. Ela demarcou duas parcelas identicas, contendo 
indiyiduos de artemisia e pequenas especies herbaceas selvagens 
anuais. Ela encontrou as mesmas cinco especies herbaceas, em 
quantidades mais ou menos iguais, em ambas as parcelas. A se¬ 
guir, ela cercou uma das parcelas para excluir os ratos-canguru, 
os graniyoros mais comuns da regiao. Após dois anos, quatro das 
especies herbaceas anuais nao estavam mais presentes na parce¬ 
la cercada, mas uma especie tornou-se muito mais abundante. 
A diversidade de especies nao se alterou na parcela de controle. 
Usando os principios da ecologia de comunidades, proponha 
uma hipótese para explicar seus resultados. Que evidencia adi- 
cional respaldaria sua hipótese? 

13. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

No mimetismo Batesiano, uma especie palatavel adquire pro- 
teęao imitando uma especie nao palatavel. Imagine que indi¬ 
yiduos de uma especie palatavel de mosca, com cores brilhan- 
tes, estejam ocupando tres ilhas distantes. A primeira ilha nao 
tern predadores dessa especie; a segunda tern predadores, mas 
nenhuma especie nao palatavel, de cloraęao similar; a terceira 
ilha tern predadores e uma especie nao palatavel, de colora¬ 
ęao similar. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique 
o que pode acontecer a coloraęao das especies palataveis em 
cada ilha ao longo do processo evolutivo, se a coloraęao for 
uma caracteristica geneticamente controlada. Explique suas 
predięóes. 



Descreva dois tipos de interaęóes interespecificas que voce 
pode obseryar nesta fotografia. Qual adaptaęao morfológica 
pode ser vista na especie que se situa no nivel trófico mais alto 
nesta ilustraęao? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 






A raposa-do-artico (Vulpes lagopus , Figura 55.1) e um predador nati- 
vo de regióes articas da America do Norte, Europa e Asia. Apreciada 
pela sua pele, ha um seculo ela foi introduzida em centenas de ilhas entre o 
Alasca e a Russia, em um esforęo para estabelecer populaęóes que poderiam 
facilmente ser capturadas. A introduęao teve um efeito surpreendente - em 
muitos habitats insulares, ela transformou campo em tundra. Como essa ex- 
cepcional alteraęao aconteceu? Essas raposas se alimentaram de aves mari- 
nhas, diminuindo sua densidade em ąuase 100 vezes, em comparaęao com 
ilhas sem esse predador. O decrescimo do numero de aves marinhas significa 
menos excrementos desses animais, a fonte primordial de nutrientes para as 
plantas dessas ilhas. A reduęao na disponibilidade de nutrientes, por sua vez, 
favoreceu plantas de crescimento mais lento, como herbaceas latifoliadas e 
arbustos tipicos de tundra, em vez de gramineas e ciperaceas, que exigem 
mais nutrientes. Para testar essa explicaęao, em 2001 os pesquisadores adi- 
cionaram fertilizantes a parcelas de tundra, em urna das ilhas com infestaęao 
de raposas. Tres anos mais tarde, as parcelas fertilizadas retor- 
naram ao estado de campo. 

Cada urna dessas ilhas e a comunidade de seres vi- 
vos presentes constituem um ecossistema, a soma 
de todos os organismos que vivem em determi- 
nada area e os fatores abióticos com os quais 
eles interagem. Um ecossistema pode abran- 
ger urna vasta area, como lago, floresta ou 
ilha, ou um microcosmos, como o espaęo 
sob um tronco caido ou urna fonte de 
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▲ Figura 55.2 Ecossistemas em diferentes escalas. 


agua no deserto (Figura 55.2). Como acontece com as po- 
pulaęóes e comunidades, os limites dos ecossistemas nem 
sempre sao mtidos. Muitos ecólogos consideram a biosfera 
inteira um ecossistema global, composto de todos os ecos¬ 
sistemas locais na superficie terrestre. 

Seja qual for o tamanho de um ecossistema, dois pro- 
cessos ecossistemicos fundamentais nao podem ser inte- 
gralmente descritos por fenómenos populacionais ou de 
comunidades: fluxo de energia e ciclagem ąuimica. A ener¬ 
gia entra na maioria dos ecossistemas como luz solar. Ela e 
convertida em energia ąuimica pelos autótrofos, transferida 
aos heterótrofos nos compostos organicos do alimento e 
dissipada como calor. Os elementos ąuimicos, como carbo- 
no e nitrogenio, passam por ciclagem entre os componentes 
abióticos e bióticos do ecossistema. A partir do ar, do solo e 
da agua, os organismos fotossintetizantes e os ąuimiossinte- 
tizantes captam esses elementos sob forma inorganica e in- 
corporam-nos em sua biomassa, parte da qual e consumida 
por animais. Os elementos sao devolvidos ao ambiente sob 
forma inorganica, pelo metabolismo de animais e plantas, 
alem de organismos como bacterias e fungos que decom- 
póem residuos organicos e organismos mortos. 

A energia e a materia sao transformadas nos ecossiste¬ 
mas pela fotossintese e por relaęóes alimentares. Contudo, 
ao contrario da materia, a energia nao pode ser reciclada. 
Um ecossistema deve ser abastecido por um influxo con- 
tinuo de energia a partir de urna fonte externa - o solo, na 
maioria dos casos. A energia flui pelos ecossistemas, en- 
quanto a materia passa por ciclagem dentro e atraves deles. 

Os recursos criticos para a sobrevivencia e o bem- 
-estar humanos, que variam do alimento que consumimos 
ate o oxigenio que respiramos, sao produtos de processos 
ecossistemicos. Neste capitulo, exploraremos as dinamicas 
do fluxo de energia e da ciclagem ąuimica, enfatizando 
os resultados de experimentos ecossistemicos. Urna ma- 
neira de estudar os processos ecossistemicos e alterar os 
fatores ambientais, como a temperatura ou a abundancia 
de nutrientes, e medir como os ecossistemas respondem. 
Consideraremos tambem alguns dos impactos de ativida- 
des humanas sobre o fluxo de energia e ciclagem ąuimica. 


Por firn, exploraremos a crescente ciencia da ecologia da 
restauraęao, que focaliza o retorno de ecossistemas degra- 
dados a um estado mais natural. 


CONCEITO 55.1 

As leis fisicas governam o fluxo de energia e 
a ciclagem quimica nos ecossistemas 

As celulas transformam energia e materia, sujeitas as leis 
da termodinamica (ver Capitulo 8.1). Os citologistas es- 
tudam essas transformaęóes dentro de organelas e celulas 
e medem as ąuantidades de energia e materia que ultra- 
passam os limites celulares. Os ecólogos de ecossistemas 
fazem a mesma coisa, com a diferenęa de que no seu caso a 
“celula” e um ecossistema completo. Ao estudar a dinamica 
de populaęóes (ver Capitulo 53) e agrupar as especies de 
urna comunidade em niveis tróficos de relaęóes alimenta¬ 
res (ver Capitulo 54), os ecólogos podem acompanhar as 
transformaęóes de energia em um ecossistema e mapear os 
movimentos dos elementos ąuimicos. 

Conservaęao de energia 

Os ecólogos de ecossistemas estudam as interaęóes de 
organismos com o ambiente fisico; por isso, muitas abor- 
dagens ecossistemicas se baseiam em leis da fisica e da 
ąuimica. A primeira lei da termodinamica estabelece que 
a energia nao pode ser criada ou destruida, mas apenas 
transferida ou transformada (ver Conceito 8.1). As plantas 
e outros organismos fotossintetizantes convertem energia 
solar em energia ąuimica, mas a ąuantidade total de ener¬ 
gia nao se altera. A ąuantidade de energia armazenada em 
moleculas organicas deve igualar-se a energia solar total 
interceptada pela planta menos as ąuantidades refletidas 
e dissipadas como calor. Os ecólogos de ecossistemas com 
freąuencia medem transferencias dentro e atraves dos 
ecossistemas, em parte para compreender ąuantos orga¬ 
nismos um habitat pode sustentar e a ąuantidade de ali¬ 
mento que os humanos podem colher de um local. 

Urna implicaęao da segunda lei da termodinamica, 
segundo a qual cada troca de energia aumenta a entro¬ 
pia do universo, e que as conversóes energeticas sao ine- 
ficientes. Parte da energia e sempre perdida como calor 
(ver Conceito 8.1). Podemos medir a eficiencia das con- 
yersóes de energia ecológicas exatamente como medimos 
a eficiencia de lampadas e motores de carros. Urna vez que 
a energia fluindo pelos ecossistemas e por firn dissipada no 
espaęo como calor, a maioria dos ecossistemas desapare- 
ceria se o sol nao fornecesse continuamente energia para 
a Terra. 


Conservaęao da massa 

Assim como a energia, a materia nao pode ser criada nem 
destruida. Essa lei da conseryaęao da massa e tao im- 
portante para os ecossistemas ąuanto as leis da termodi¬ 
namica. Ja que a massa e conseryada, podemos determi- 
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nar ąuanto de um elemento ąmmico apresenta ciclagem 
dentro de um ecossistema ou e ganho ou perdido por esse 
ecossistema ao longo do tempo. 

Diferentemente da energia, os elementos ąuimicos 
apresentam reciclagem continua dentro dos ecossistemas. 
Um atomo de carbono do C0 2 e liberado do solo por um 
decompositor, absorvido por urna planta mediante fotos- 
sintese, consumido por um animal herbivoro e devolvido ao 
solo nos residuos do animal. A medięao e a analise dos ci- 
clos ąuimicos sao importantes na ecologia de ecossistemas. 

Embora os elementos ąuimicos, na maioria, nao sejam 
ganhos ou perdidos em escala global, eles podem ser ga- 
nhos por, ou perdidos de, um ecossistema em particular. 
Em urna floresta, a maioria dos nutrientes minerais - os 
elementos essenciais que as plantas obtem do solo - entra 
como poeira ou como solutos dissolvidos na agua da chu- 
va ou lixiviados da rocha no substrato. O nitrogenio e for- 
necido tambem pelo processo biológico de fixaęao desse 
elemento (ver Figura 37.10). Em termos de perdas, alguns 
elementos retornam a atmosfera como gases e outros sao 
retirados do ecossistema pelo movimento da agua ou pelo 
vento. Assim como os organismos, os ecossistemas sao 
sistemas abertos, absorvendo energia e massa e liberando 
calor e produtos residuais. 

Em geral, na natureza, os ganhos e perdas sao peąue- 
nos, em comparaęao as ąuantidades recicladas dentro 
dos ecossistemas. Alem disso, o eąuilibrio entre entradas 
e saidas determina se um ecossistema e fonte ou dreno 
de determinado elemento. Se as saidas de um elemento 
minerał excedem suas entradas, isso acaba limitando a 
produęao naąuele ecossistema. Muitas vezes, as ativida- 
des humanas alteram consideravelmente o eąuilibrio de 
entradas e saidas, como yeremos a seguir neste capitulo e 
no Capitulo 56. 


Energia, materia e m'veis tróficos 

Os ecólogos agrupam as especies em niveis tróficos 
com base na sua principal fonte de nutrięao e energia 
(ver Conceito 54.2). O nivel trófico que, em ultima anali¬ 
se, sustenta todos os outros consiste em autótrofos, tam¬ 
bem chamados de produtores primarios do ecossistema. 
Os autótrofos, na maioria, sao organismos fotossintetizan- 
tes que utilizam a energia luminosa para sintetizar aęu- 
cares e outros compostos organicos, que eles empregam 
como combustivel para materia-prima para o crescimen- 
to. Os autótrofos mais comuns sao as plantas, as algas e 
os procariotos fotossintetizantes, embora os procariotos 
ąuimiossintetizantes sejam os produtores primarios em 
ecossistemas como os respiradouros hidrotermais nas pro- 
fundezas oceanicas (ver Figura 52.14) ou lugares profun- 
dos abaixo do solo ou do gelo. 

Os organismos de niveis tróficos acima dos produtores 
primarios sao heterótrofos, que, para sua fonte de energia, 
dependem direta ou indiretamente dos produtos dos pro¬ 
dutores primarios. Os herbivoros, que consomem plantas 
e outros produtores primarios, sao os consumidores pri¬ 
marios. Os carniyoros que se alimentam de herbivoros sao 
consumidores secundarios e os carniyoros que comem 
outros carniyoros sao consumidores terciarios. 



▲ Figura 55.3 Detritivoros. 


Outro grupo de heterótrofos e formado pelos detri- 
tivoros ou decompositores, termos usados como sinó- 
nimos neste texto para referir-se aos consumidores que 
obtem sua energia a partir de detritos. Detrito e materiał 
organico nao vivo, como os restos de organismos mortos, 
fezes, folhas e madeira caidas. Muitos detritivoros sao, 
por sua vez, comidos por consumidores secundarios e 
terciarios. Dois grupos importantes de detritivoros sao os 
procariotos e os fungos (Figura 55.3). Esses organismos 
secretam enzimas que digerem a materia organica; após, 
eles absoryem os produtos degradados, ligando os con¬ 
sumidores e os produtores primarios de um ecossistema. 
Em urna floresta, por exemplo, as aves comem minhocas 
que se alimentaram da serapilheira e procariotos e fungos 
associados. 

Os detritivoros tambem desempenham um papel cru- 
cial na ciclagem de elementos ąuimicos para os produtores 
primarios. Eles conyertem materia organica de todos os 
niveis tróficos em compostos inorganicos utilizaveis pe¬ 
los produtores primarios, fechando o circulo de ciclagem 
ąuimica de um ecossistema. Os produtores reciclam esses 
elementos em compostos organicos. Se a decomposięao 
parasse, a vida cessaria a medida que os detritos fossem 
acumulados e a reserya de ingredientes necessarios a sinte- 
se de materia organica fosse esgotada. A Figura 55.4 resu¬ 
me as relaęóes tróficas em um ecossistema. 


REVISAO DO CONCEITO 55.1 


1 . 

2 . 


3. 


Por que a transferencia de energia em um ecossistema e cha- 
mada de fluxo de energia e nao de ciclo de energia? 


Voce esta estudando o ciclo do nitrogenio na Pla¬ 
mcie do Serengeti, na Africa. Durante seu experimento, 
urna manada migrante de gnus pasteja em sua parcela de 
estudo. O que voce necessitaria saber para medir seu efeito 
no balango do nitrogenio na parcela? 


Como a segunda lei da termodinamica 
explica por que o estoque de energia de um ecossistema 
deve ser continuamente reabastecido (ver Conceito 8.1)? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 







► Figura 55.4 Visao geral da dina- 
mica de energia e de nutrientes em 
um ecossistema. A energia entra, flui 
atraves do ecossistema e sai dele; os nu¬ 
trientes quimicos apresentam ciclagem, 
principalmente dentro do ecossistema. 
Neste esquema generalizado, a energia 
(setas alaranjadas) entra pela radiaęao so- 
lar, move-se com a transferencia de ener¬ 
gia qumnica ao longo da cadeia alimentar 
e sai para o espaęo como calor irradiado. 
A maioria das transferencias de nutrientes 
(setas azuis) pelos nh/eis tróficos resulta 
por firn em detritos; após, os nutrientes 
voltam aos produtores primarios. 


Sol Legenda 



CONCEITO 55.2 

A energia e outros fatores limitantes controlam 
a produęao primaria nos ecossistemas 

O tema da transferencia de energia fundamenta todas as in- 
teraęóes biológicas (ver Conceito 1.1). Na maioria dos ecos¬ 
sistemas, a ąuantidade de energia luminosa convertida em 
energia ąuimica - na forma de compostos organicos - pelos 
autótrofos durante certo periodo de tempo e a produęao 
primaria do ecossistema. Esses produtos fotossinteticos sao 
o ponto de partida para a maioria dos estudos sobre o meta- 
bolismo de ecossistemas e o fluxo de energia. Em ecossiste¬ 
mas onde os produtores primarios sao ąuimioautótrofos, o 
aporte inicial de energia e ąuimico e os produtos iniciais sao 
os compostos organicos sintetizados pelos microrganismos. 

Oręamento energetico do ecossistema 

Na maioria dos ecossistemas, os produtores primarios 
usam energia luminosa para sintetizar moleculas orga- 
nicas ricas em energia; os consumidores adąuirem seus 
combustiveis organicos de segunda mao (ou mesmo de 
terceira ou ąuarta mao) ao longo das redes alimentares 
(ver Figura 54.15). Portanto, a ąuantidade total de produ¬ 
ęao fotossintetica estabelece o limite de gastos para o oręa¬ 
mento energetico do ecossistema inteiro. 

Oręamento energetico global 

Diariamente, a atmosfera da Terra e bombardeada por cer- 
ca de 10 22 joules de radiaęao solar (1 J = 0,239 cal). Isso e 
energia suficiente para suprir as demandas de toda a po- 
pulaęao humana por aproximadamente 20 anos, nos niveis 
de consumo de 2010. A intensidade da energia solar que 
atinge a Terra varia com a latitude, sendo que os trópicos 
recebem o maior aporte (ver Figura 52.3). A maioria da 
radiaęao solar incidente e absorvida, dispersada ou refle- 
tida pelas nuvens e poeira na atmosfera. A ąuantidade de 
radiaęao solar que finalmente alcanęa a superficie da Terra 
limita a produęao fotossintetica possivel dos ecossistemas. 
Apenas urna peąuena fraęao da luz solar que chega a su¬ 
perficie terrestre e na verdade empregada na fotossintese. 
Grandę parte da radiaęao atinge materiais que nao realizam 
fotossintese, como gelo e solo. Da radiaęao que alcanęa os 


organismos fotossintetizantes, somente certos comprimen- 
tos de onda sao absorvidos pelos pigmentos fotossinteticos 
(ver Figura 10.9); o resto e transmitido, refletido ou perdido 
como calor. Por conseguinte, apenas aproximadamente 1% 
da luz visivel que atinge os organismos fotossintetizantes 
e convertida em energia ąuimica. Contudo, os produtores 
primarios da Terra geram anualmente cerca de 150 bilhóes 
de toneladas (1,50 X 10 14 kg) de materiał organico. 

Produęao bruta e liquida 

A produęao primaria total em um ecossistema e conhecida 
como a sua produęao primaria bruta (PPB) - a ąuanti¬ 
dade de energia luminosa (ou substancias ąuimicas, em 
sistemas ąuimioautótrofos) conyertida em energia ąuimica 
de moleculas organicas por unidade de tempo. Nem toda 
essa produęao e armazenada como materia organica nos 
produtores primarios, porąue eles usam parte das mole¬ 
culas com combustivel em sua própria respiraęao celular. 
A produęao primaria liquida (PPL) e igual a produęao 
primaria bruta menos a energia empregada pelos produto¬ 
res primarios para sua “respiraęao autotrófica” (R a ): 

PPL = PPB - R a 

Em media, PPL e aproximadamente a metade do PPB. Para 
os ecólogos, a PPL e a medida fundamental porąue repre- 
senta a armazenagem de energia ąuimica que estara dispo- 
nivel aos consumidores no ecossistema. 

A produęao primaria liąuida pode ser expressa 
como energia por unidade de area por unidade de tempo 
[J/(m 2 • ano)] ou como biomassa (massa de yegetaęao) adi- 
cionada por unidade de tempo [g/(m 2 • ano)]. (Obserye 
que a biomassa e geralmente expressa em termos de massa 
seca de materia organica.) A PPL de um ecossistema nao 
deveria ser confundida com a biomassa total de autótrofos 
fotossintetizantes presentes, medida chamada de colhei- 
ta em pe {standing crop). A produęao primaria liąuida e a 
ąuantidade de biomassa nova adicionada em um periodo 
de tempo determinado. Embora urna floresta tenha urna 
grandę colheita em pe, sua PPL na yerdade pode ser me- 
nor do que a de alguns campos; os campos nao acumulam 
tanta biomassa ąuanto as florestas, porąue os animais con- 
somem rapidamente as plantas e as plantas herbaceas se 
decompóem mais depressa do que as aryores. 
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Os satelites proporcionam uma ferramenta poderosa 
para o estudo de padróes globais de produęao primaria 
(Figura 55.5). As imagens produzidas a partir de dados de 
satelites mostram que ecossistemas diferentes variam con- 
sideravelmente ąuanto a PPL. As florestas pluviais tropi- 
cais estao entre os ecossistemas terrestres mais produtivos 
e contribuem com uma grandę parcela da PPL do planeta. 
Os estuarios e os recifes de corais tambem tern produęóes 
primarias liąuidas muito altas, mas sua contribuięao ao to- 
tal global e menor, pois esses ecossistemas cobrem apenas 
cerca de um decimo da area coberta pelas florestas pluviais 
tropicais. Embora os oceanos abertos sejam relativamente 
improdutivos (Figura 55.6), juntos eles representam uma 
vasta area, contribuindo para a PPL global tanto ąuanto os 
sistemas terrestres. 

Enąuanto a PPL pode ser definida como a ąuantidade 
de biomassa nova adicionada em um determinado periodo 
de tempo, a produęao lfquida no ecossistema (PLE) e 
uma medida da acumulaęao de biomassa total durante 
esse tempo. A produęao liąuida no ecossistema e definida 
como produęao primaria bruta menos a respiraęao total 
de todos os organismos no sistema (R x ) - nao exatamente 
os produtores primarios, como para o calculo da PPL, mas 
decompositores e tambem outros heterótrofos: 

PLE = PPB - R x 

A PLE e util aos ecólogos porąue seu valor determina se 
um ecossistema esta ganhando ou perdendo carbono ao 
longo do tempo. Uma floresta pode ter uma PPL, mas ain- 
da perder carbono, se os heterótrofos o liberarem como 
C0 2 mais rapidamente do que os produtores primarios o 
incorporam em compostos organicos. 

A maneira mais comum de estimar a PLE e medir o 
fluxo liąuido de C0 2 ou 0 2 entrando ou saindo do ecos¬ 
sistema. Se o C0 2 entra mais do que sai, o sistema esta 
armazenando carbono. Uma vez que a liberaęao de C0 2 
esta diretamente associada a fotossintese e a respiraęao 
(ver Figura 9.2), um sistema que esta produzindo 0 2 tam¬ 
bem esta armazenando carbono. Em ambiente terrestre, 
os ecólogos geralmente medem apenas o fluxo liąuido de 
C0 2 de ecossistemas, porąue e dificil detectar peąuenas 
alteraęóes no fluxo de 0 2 em uma grandę reserva de oxi- 
genio atmosferico. 


Metodo de pesquisa 


Determinando a produęao primaria com satelites 

Aplicaęao Como a clorofila captura luz visivel (ver Figura 10.9), os 
organismos fotossintetizantes absorvem mais luz nos comprimen- 
tos de onda visiveis (cerca de 380-750 nm) do que nos comprimen- 
tos de onda do infravermelho próximo (750-1.100 nm). Os cien- 
tistas usam essa diferenęa na absoręao para estimar a taxa de 
fotossintese em diferentes regióes do globo, empregando satelites. 

Tecnica A maioria dos satelites determina o que eles "enxer- 
gam" por meio da comparaęao das razóes de comprimentos 
de onda refletidos de volta para eles. A vegetaęao reflete muito 
mais radiaęao do infravermelho próximo do que radiaęao visivel, 
produzindo um padrao de refletancia muito diferente daquele 
de neve, nuvens, solo e agua liguida. 



Visivel lnfravermelho próximo 

Comprimento de onda (nm) 


Resultados Os cientistas usam os dados de satelites para ajudar 
a produzir mapas de produęao primaria como o da Figura 55.6. 


Pesąuisas recentes tern revelado PLE surpreendente- 
mente alta em algumas das aguas pobres em nutrientes que 
cobrem grandę parte do oceano aberto. Em 2008, os cien¬ 
tistas mediram a PLE no Oceano Pacifico usando sensores 
de oxigenio de alta resoluęao (Figura 55.7). A medida que 
as boias ficavam a deriva na corrente, elas repetidamente se 
deslocavam entre a superficie oceanica e a profundidade de 


► Figura 55.6 Produęao primaria 
liąuida global. O mapa baseia-se em 
dados coletados de satelites, como a 
quantidade de luz solar absorvida pela 
vegetaęao. Observe que as areas tro¬ 
picais terrestres tern as taxas mais altas 
de produęao (amarelo e vermelho no 
mapa). 

| Este mapa reflete com exatidao a 
importancia de alguns habitats altamen- 
te produtivos, como areas umidas, reci¬ 
fes de corais e zonas costeiras? Explique. 
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▲ Figura 55.7 Produęao oceanica revelada. Os sensores de 
oxigenio instalados nas boias registram e transmitem os dados, que 
sao usados para calcular a produęao l(quida do ecossistema (PLE). 

Considere o papel de protistas fotossinte- 
tizantes como produtores em ecossistemas aquaticos. (Revisao da 
discussao no Conceito 28.6.) Alem da disponibilidade de luz, quais 
fatores provavelmente limitam a produęao primaria nos oceanos? 


1.000 m, registrando a concentraęao de 0 2 na agua a medi- 
da que subiam. Os pesąuisadores estimaram uma PLE de 
25 g C/(m 2 • ano) durante tres anos de estudo, sugerindo 
que o fitoplancton em extensas regióes oceanicas e mais 
produtivo do que se pensava. Estudos como esse estao pro- 
porcionando aos ecólogos uma nova compreensao do ciclo 
do carbono da Terra e da produęao marinha. 

O que limita a produęao nos ecossistemas? Formulan- 
do essa pergunta de outra maneira: quais fatores poderfa- 
mos alterar para aumentar a produęao de um determina- 
do ecossistema? Abordaremos essa questao primeiro em 
ecossistemas aquaticos. 

Produęao primaria em ecossistemas aquaticos 

Em ecossistemas aquaticos (marinhos e de agua doce), tan- 
to a luz quanto os nutrientes sao importantes no controle 
da produęao primaria. 

Limitaęao da luz 

Uma vez que a radiaęao solar impulsiona a fotossintese, 
voce esperaria que a luz fosse uma variavel essencial no 
controle da produęao primaria em oceanos. Realmente, 
a profundidade da penetraęao da luz afeta a produęao 
primaria por toda a zona eufótica de um oceano ou lago 
(ver Figura 52.12). Cerca da metade da radiaęao solar e 
absoryida nos primeiros 15 m da agua. Mesmo em agua 
“limpida”, apenas 5 a 10% da radiaęao pode alcanęar uma 
profundidade de 75 m. 

Se a agua fosse a principal variavel limitante da pro¬ 
duęao primaria no oceano, voce esperaria que a produęao 
aumentasse ao longo de um gradiente dos polos em dire- 
ęao ao equador, que recebe a maior intensidade de luz. No 
entanto, voce pode ver na Figura 55.6 que tal gradiente nao 
existe. Outro fator deve influenciar fortemente a produęao 
primaria no oceano. 


Limitaęao de nutrientes 

Mais do que a luz, os nutrientes limitam a produęao pri¬ 
maria na maioria dos oceanos e lagos. Um nutriente limi¬ 
tante e o elemento que deve ser adicionado para a produ¬ 
ęao aumentar. O nutriente que limita com mais frequencia 
a produęao marinha e o nitrogenio ou o fósforo. Em geral, 
as concentraęóes desses nutrientes sao baixas na zona eu¬ 
fótica porque eles sao rapidamente absoryidos pelo fito¬ 
plancton e os detritos tendem a afundar. 

Conforme detalhado na Figura 55.8, os experimen- 
tos de enriquecimento com nutrientes confirmaram que 
o nitrogenio era limitante do crescimento de fitoplanc¬ 
ton na costa sul de Long Island, Nova Iorque. Uma apli- 


T Figura 55.8 


Pesquisa 


Qual nutriente limita a produęao de fitoplancton 
ao largo da costa de Long Island? 


Experimento A poluięao de propriedades de criaęao de patos, 
perto da Bafa de Moriches, adiciona nitrogenio e fósforo as aguas 
costeiras de Long Island, Nova lorque. Para determinar qual nu¬ 
triente limita o crescimento de fitoplancton nessa area, John Ryther 
e William Dunstan, do Instituto Oceanografia) Woods Hole, cul- 
tivaram Nannochloris atomus (especie fitoplanctónica) com agua 
coletada de diversos locais (identificados como A-G). Eles adicio- 
naram amónia (NH 4 + ) ou fosfato (P0 4 3- ) a algumas das culturas. 


Resultados A adięao de amónia causou grandę crescimento 
de fitoplancton nas culturas, mas a adięao de fósforo nao. 
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Conclusao Os pesquisadores concluiram que o nitrogenio e o 
nutriente que limita o crescimento de fitoplancton neste ecos¬ 
sistema, pois a adięao de fósforo, que ja estava presente em 
grandę quantidade, nao elevou o crescimento de N. atomus, 
ao passo que a adięao de nitrogenio aumentou drasticamente a 
densidade de fitoplancton. 


Fonte: J. H. Ryther e W. M. Dunstan, Nitrogen, phosphorus, and eutrophi- 
cation in the Coastal marinę environment, Science 171:1008-1013 (1971). 
©1971 by AAAS. Reprinted with permission. 


] Quais alteraęóes nos resultados desse experimento voce 
esperaria, se novas propriedades de criaęao de patos aumentassem 
substancialmente a quantidade de poluięao na agua? Explique seu 
racioclnio. 


















1238 REECE, URRY, CAIN, WASSERMAN, MINORSKY & JACKSON 


caęao pratica desse trabalho e a prevenęao de “explosóes” 
(floraęóes) de algas causadas pelo escoamento excessivo de 
nitrogenio que fertiliza o fitoplancton. Apenas a elimina- 
ęao dos fosfatos, cuja contaminaęao acreditava-se (antes 
dessa pesąuisa) ser a causa de muitas dessas floraęóes no 
oceano, talvez nao ajude, a menos que a poluięao com ni¬ 
trogenio tambem seja controlada. 

Os macronutrientes nitrogenio e fósforo nao sao os 
unicos nutrientes que limitam a produęao aquatica. Mui¬ 
tas areas grandes do oceano tern baixas densidades de fito¬ 
plancton, apesar das concentraęóes de nitrogenio relativa- 
mente altas. O Mar dos Sargaęos, uma regiao subtropical 
do Oceano Atlantico, tem algumas das aguas mais claras 
do mundo devido a baixa densidade de fitoplancton. Ex- 
perimentos de enriquecimento com nitrogenio revelaram 
que a disponibilidade do micronutriente ferro limita a pro¬ 
duęao primaria nesse ambiente (Tabela 55.1). Ventos con- 
tinentais carregados de poeira fornecem a maior parte do 
ferro para os oceanos, mas a quantidade e relativamente 
pequena considerando os oceanos como um todo. 

Areas de ressurgencia, onde as aguas profundas ricas 
em nutrientes circulam ate a superficie oceanica, apresen- 
tam produęao primaria excepcionalmente alta. Esse fato 
sustenta a hipótese de que a disponibilidade de nutrientes 
determina a produęao primaria marinha. Como a ressur¬ 
gencia estimula o crescimento do fitoplancton que forma 
a base das teias alimentares marinhas, as areas de ressur¬ 
gencia costumam apresentar ecossistemas diversos e alta- 
mente produtivos, alem de serem os principais locais de 
pesca. As maiores areas de ressurgencia ocorrem no Oce¬ 
ano Austral (tambem denominado Oceano Antartico), ao 
longo do equador e nas aguas costeiras do Peru, Califórnia 
e partes da Africa Ocidental. 

Em lagos de agua doce, a limitaęao de nutrientes tam¬ 
bem e comum. Durante a decada de 1970, os cientistas 
mostraram que o esgoto e o escoamento de fertilizantes 


Tabela 55.1 Experimento de enriquecimento com 
nitrogenio para amostras do Mar dos Sargaęos 

Nutrientes adicionados a cultura 

Absoręao relativa de 

experimental 

14 C pelas culturas* 

Nenhum (controle) 

1,00 

Apenas nitrogenio (N) + fósforo (P) 

1,10 

N + P + metais, excetuando o ferro (Fe) 

1,08 

N + P + metais, incluindo Fe 

12,90 

N + P + Fe 

12,00 


*A absoręao de 14 C pelas culturas mede a produęao primaria. 

Fonte: D. W. Menzel e J. H. Ryther, Nutrients limiting the production of phyto- 
plankton in the Sargasso Sea, with special reference to iron, Deep Sea Research 
7 : 276-281 ( 1961 ). 


INTERPRETE OS DADOS 


_ O elemento molibdenio (Mo) e outro 

micronutriente que pode limitar a produęao primaria nos oceanos. 
Se os pesquisadores encontrassem os seguintes resultados por adi- 
ęao de Mo, o que voce concluiria sobre a sua importancia relativa 
para o crescimento? 

N + P + Mo 6,0 

N + P + Fe + Mo 72,0 


de propriedades rurais e de gramados adicionavam grandę 
quantidade de nutrientes aos lagos, promovendo o cres¬ 
cimento de produtores primarios. Quando os produtores 
primarios morrem, os detritivoros os decompóem, redu- 
zindo grandę parte ou todo o oxigenio da agua. Os impac- 
tos ecológicos desse processo, conhecido com eutrofiza- 
ęao (do grego eutrophos, bem nutrido), incluem a perda 
de muitas especies de peixes dos lagos (ver Figura 52.14). 

Para controlar a eutrofizaęao, os cientistas precisam 
saber qual e o nutriente responsavel. Enquanto o nitroge¬ 
nio raramente limita a produęao primaria nos lagos, ex- 
perimentos nesses ambientes mostraram que a disponibi¬ 
lidade de fósforo limita o crescimento de cianobacterias. 
Essa e outras pesquisas ecológicas levaram ao emprego de 
detergentes livres de fosfato e outras mudanęas na quali- 
dade da agua. 

Produęao primaria em ecossistemas terrestres 

Nas escalas regional e global, a temperatura e a umidade 
sao os principais fatores que controlam a produęao prima¬ 
ria em ecossistemas terrestres. As florestas phmais tropi- 
cais, com suas condięóes quentes e umidas que promovem 
o crescimento vegetal, sao os ecossistemas terrestres mais 
produtivos (ver Figura 55.6). Por outro lado, os sistemas 
com produtividade baixa geralmente sao quentes e secos, 
como muitos desertos, ou frios e secos, como a tundra arti- 
ca. Entre esses extremos, situam-se a floresta temperada e 
os ecossistemas campestres, com climas moderados e pro- 
dutividade intermediaria. 

As variaveis climaticas de umidade e temperatura sao 
muito uteis para a predięao da PPL em ecossistemas terres¬ 
tres. A produęao primaria e maior em ecossistemas mais 
umidos, como mostrado para a parcela de PPL e precipita- 
ęao anual na Figura 55.9. Junto com a precipitaęao anual 
media, um segundo previsor util e a evapotranspiraęao , a 
quantidade total de agua transpirada pelas plantas e eva- 
porada a partir de uma paisagem. A evapotranspiraęao au- 
menta com a temperatura e a quantidade de energia solar 
disponiyel para acionar a eyaporaęao e a transpiraęao. 



„ n r , . . Precipitaęao anual media (cm) 

© Pearson Education, Inc. r * 

▲ Figura 55.9 Relaęao global entre produęao primaria liqui- 
da e precipitaęao anual media para ecossistemas terrestres. 









BIOLOGIA DE CAMPBELL 1239 


Limitaęóes de nutrientes e adaptaęóes que as reduzem 

Os nutrientes do solo tambem limitam a pro¬ 
duęao primaria em ecossistemas terrestres. Como em sis- 
temas aąuaticos, o nitrogenio e o fósforo sao os nutrientes 
que mais comumente limitam a produęao terrestre. Glo- 
balmente, o nitrogenio e o que mais limita o crescimento 
yegetal As limitaęóes de fósforo sao comuns em solos mais 
antigos, onde as moleculas de fosfato foram lixiviadas pela 
agua, como em muitos ecossistemas tropicais. A disponibi- 
lidade de fósforo e tambem muitas vezes baixa em solos de 
desertos e outros ecossistemas com pH alcalino, onde parte 
do fósforo precipita e torna-se indispomvel para as plantas. 
A adięao de um nutriente nao limitante, mesmo um que 
seja escasso, nao estimulara a produęao. Inversamente, adi- 
cionando mais do fator limitante, havera aumento da pro¬ 
duęao, ate que outro nutriente se torne limitante. 

Varias adaptaęóes evo- 
luiram nas plantas, o que 
pode aumentar a sua absor- 
ęao de nutrientes limitantes. 
Urna adaptaęao importante e 
a simbiose entre raizes vege- 
tais e bacterias fixadoras de 
nitrogenio (ver Figura 37.11 
e a fotografia a esquerda). 
Outra adaptaęao e a asso- 
ciaęao micorrizica entre 
raizes e fungos que forne- 
cem as plantas o fósforo e 
outros elementos limitantes 
(ver Figura 37.13). As raizes 
tambem possuem pelos e outras caracteristicas anatómi- 
cas que aumentam o volume de solo com o qual elas fazem 
contato (ver Figura 35.3). Muitas plantas liberam no solo 
enzimas e outras substancias que aumentam a disponibili- 
dade de nutrientes limitantes; essas substancias incluem as 
fosfatases, que clivam um grupo fosfato a partir de molecu¬ 
las maiores, quelando agentes que tornam micronutrientes 
como o ferro mais soluveis no solo. 

Os estudos que relacionam os nutrientes a produęao 
primaria terrestre tern aplicaęóes praticas na agricultura. 
Os ruralistas maximizam suas produęóes agricolas mediante 
emprego de fertilizantes com o equilibrio correto de nutrien¬ 
tes para o tipo de solo e de cultura. Esse conhecimento sobre 
nutrientes limitantes ajuda a alimentar bilhóes de pessoas. 



▲ Nós de raizes contendo bac- 
terias fixadoras de nitrogenio. 


REVISAO DO CONCEITO 55.2 

1. Por que apenas urna pequena parte da energia solar que 
atinge a atmosfera terrestre e armazenada pelos produto- 
res primarios? 

2. Como os ecólogos conseguem determinar experimentalmente 
o fator que limita a produęao primaria em um ecossistema? 

3 UMMMiWMU Explique como o nitrogenio e o fósfo¬ 
ro, os nutrientes que limitam a produęao primaria com mais 
frequencia, sao necessarios para o ciclo de Calvin funcionar 
na fotossintese (ver Conceito 10.3). 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 55.3 

A transferencia de energia entre os 
nń/eis tróficos normalmente tern 
apenas 10% de eficiencia 

A quantidade de energia quimica nos alimentos dos consu- 
midores, convertida em sua própria biomassa durante um 
determinado periodo, e chamada de produęao secunda- 
ria do ecossistema. Considere a transferencia de materia 
organica dos produtores primarios para os herbivoros, os 
consumidores primarios. Na maioria dos ecossistemas, 
os herbivoros comem apenas urna fraęao pequena do 
materiał yegetal produzido; globalmente, eles consomem 
somente cerca de um sexto do total da produęao yegetal. 
Alem disso, eles nao conseguem digerir todo o materiał ye¬ 
getal consumido, como qualquer um que tenha caminhado 
por um campo de produęao leiteira atestara. A maior parte 
da produęao de um ecossistema e por firn consumida por 
detritiyoros. Vamos analisar mais de perto o processo de 
transferencia e ciclagem de energia. 

Eficiencia de produęao 

Primeiro, examinaremos a produęao secundaria em um 
organismo - urna lagarta. Quando urna lagarta se alimenta 
de urna folha, apenas aproximadamente 33 J de 200 J, ou 
um sexto da energia potencial na folha, sao utilizados para 
a produęao secundaria ou o crescimento (Figura 55.10). 
A lagarta armazena parte da energia restante em compos- 
tos organicos que serao empregados para a respiraęao ce- 
lular e passa o resto para suas fezes. A energia nas fezes 
permanece temporariamente no ecossistema, mas a maior 
parte e perdida como calor após elas serem consumidas 
pelos detritiyoros. Por firn, a energia utilizada para a res¬ 
piraęao da lagarta tambem e perdida do ecossistema como 



Fezes 

Nao assimilado 


A Figura 55.10 
cadeia alimentar. 


Partięao da energia dentro de um elo da 


Crescimento (biomassa nova, - 
produęao secundaria) 


Assimilado 


INTERPRETE OS DADOS 


Qual percentual da energia no ali- 
mento da lagarta e de fato utilizada para produęao secundaria (cres¬ 
cimento)? 
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calor. E por isso que se diz que a energia nao apresenta ci- 
clagem dentro dos ecossistemas, mas sim flui atraves deles. 
Apenas a energia quimica armazenada pelos herbivoros 
como biomassa - mediante crescimento ou produęao de 
descendentes - fica disponivel como alimento para os con- 
sumidores secundarios. 

Conseguimos medir a eficiencia de animais como trans- 
formadores de energia empregando a seguinte equaęao: 

Eficiencia da Produęao secundaria liquida X 100% 

produęao Assimilaęao da produęao secundaria 

A produęao secundaria liquida e a energia armazenada na 
biomassa, representada por crescimento e reproduęao. 
A assimilaęao consiste na energia total absorvida, nao in- 
cluindo as perdas nas fezes, usada para crescimento, repro¬ 
duęao e respiraęao. A eficiencia de produęao, portanto, 
e a porcentagem de energia armazenada no alimento as- 
similado que nao e utilizada na respiraęao. Para a lagarta 
na Figura 55.10, a eficiencia de produęao e 33%; 67 J dos 
100 J da energia assimilada sao usados para respiraęao. 
(Nao contam para assimilaęao os 100 J da energia perdidos 
como materiał nao digerido nas fezes.) Em geral, as aves e 
os mamiferos tern baixas eficiencias de produęao, na faixa 
de 1-3%, porque utilizam muita energia na manutenęao de 
urna temperatura corporal alta e constante. Os peixes, que 
sao principalmente ectotermicos (ver Conceito 40.3), tern 
eficiencias de produęao ao redor de 10%. Os insetos e os 


microrganismos sao mais eficientes ainda, com eficiencias 
de produęao medias de 40% ou mais. 

Eficiencia trófica e piramides ecológicas 

Agora, vamos dimensionar a eficiencia de produęao dos 
consumidores individuais pelo fluxo de energia ao longo 
dos niveis tróficos. 

A eficiencia trófica e a porcentagem de produęao 
transferida de um nivel trófico para o próximo. As efi¬ 
ciencias tróficas devem sempre ser menores do que as efi¬ 
ciencias de produęao, porque levam em conta nao apenas 
a energia perdida pela respiraęao e contida nas fezes, mas 
tambem a energia na materia organica em um nivel trófico 
inferior e que nao e consumida no nivel trófico seguinte. 
As eficiencias tróficas situam-se geralmente em torno de 
apenas 10%, variando de 5 a 20% em diferentes ecossiste¬ 
mas. Em outras palavras, 90% da energia disponivel em um 
nivel trófico nao sao transferidos para o próximo. Essa per- 
da e multiplicada ao longo da cadeia alimentar. Se 10% da 
energia dispomvel for transferida dos produtores primarios 
para os consumidores primarios (como as lagartas) e 10% 
dessa energia for transferida para os consumidores secun¬ 
darios (carnivoros), entao apenas 1% da produęao primaria 
Kquida fica disponivel para os consumidores secundarios 
(10% de 10%). No Exercfcio de Habilidades Cientificas, 
voce pode calcular a eficiencia trófica e outras medidas de 
fluxo de energia em um ecossistema de marisma. 


EXERdCIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Interpretaęao de dados quantitativos em uma tabela 


Quao eficiente e a transferencia de energia em um ecos¬ 
sistema de marisma? Em um experimento classico, John Teal 
estudou o fluxo de energia pelos produtores, consumidores e detri- 
tivoros de um marisma. Neste exercicio, voce usara os dados desse 
estudo para calcular algumas medidas de transferencia de energia 
entre nh/eis tróficos nesse ecossistema. 



Como o estudo foi realizado Teal mediu a quantidade de 
radiaęao solar que entrou em um marisma na Georgia durante um 
ano. Tambem mediu a biomassa dos produtores primarios dominan- 
tes acima da superficie do solo (plantas herbaceas), bem como dos 
consumidores dominantes (insetos, aranhas e caranguejos) e dos de- 
tritos que sairam do marisma para as aguas costeiras próximas. Para 
determinar a quantidade de energia em cada unidade de biomassa, 
ele secou-a, queimou-a em um calorimetro e mediu a quantidade 
de calor produzida. 


Dados do estudo 


Forma de energia 

kcal/(m 2 • ano) 

Radiaęao solar 

600.000 

Produęao bruta de plantas herbaceas 

34.580 

Produęao liquida de plantas herbaceas 

6.585 

Produęao bruta de insetos 

305 

Produęao liquida de insetos 

81 

Detritos saindo do marisma 

3.671 


Interprete os dados 

1. Qual proporęao da energia solar que atinge o marisma e incor- 
porada a produęao primaria bruta? E a produęao primaria li- 
quida? (Proporęao e o mesmo que a porcentagem dividida por 
100. As duas medidas sao aplicaveis para comparar eficiencias 
relativas em ecossistemas diferentes.) 

2. Quanta energia e perdida pelos produtores primarios como 
respiraęao nesse ecossistema? Qual e a perda por respiraęao 
pela populaęao de insetos? 

3. Se todo o detrito que sai do marisma for materia vegetal, que 
proporęao de toda a produęao primaria liquida deixa o maris¬ 
ma como detrito anualmente? 

Dados de J. M. Teal, Energy flow in the salt marsh ecosystem of Georgia. 

Ecology 43:614-624 (1962). 
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Consumidores 

terciarios 


10 J 


Consumidores 

secundarios 



100 J 


Consumidores 

primarios 


Produtores 

primarios 



1.000.000 J de luz solar 


▲ Figura 55.11 Uma piramidę ideał de produęao lfquida. 

Neste exemplo, assume-se uma eficiencia trófica de 10% para cada 
elo da cadeia alimentar. Observe que os produtores primarios con- 
vertem apenas cerca de 1 % da energia disponh/el para eles em pro¬ 
duęao primaria liguida. 


Nfvel trófico 

Massa seca 


(g/m * 1 2 ) 

Consumidores terciarios 

1,5 

Consumidores secundarios 

11 

Consumidores primarios _ H_ 

37 

Produtores primarios 

809 

(a) A maioria das piramides de biomassa exibe um decrescimo 

acentuado da biomassa em mveis tróficos sucessivamente mais 

altos, conforme ilustrado pelos dados de uma turfeira 

na Flórida. 

Ni'vel trófico 

Massa seca 


(g/m 2 ) 

Consumidores primarios (zooplancton) | 

21 

Produtores primarios (fitoplancton) 

4 

(b) Em alguns ecossistemas aquaticos, como o Canal da Mancha, 

uma peguena colheita em pe dos produtores primarios 

(fitoplancton) sustenta uma maior colheita em pe dos 
consumidores primarios (zooplancton). 



A perda progressiva de energia ao longo de uma cadeia 
alimentar limita muito a abundancia de carmvoros de topo 
que um ecossistema pode sustentar. Apenas cerca de 0,1% 
da energia ąuimica fixada pela fotossintese pode fluir por 
todo o trajeto de uma teia alimentar ate um consumidor 
terciario, como uma serpente ou um tubarao. Isso explica 
por que a maioria das teias alimentares inclui apenas cerca 
de quatro ou cinco niveis tróficos (ver Figura 5414). 

A perda de energia com cada transferencia em uma 
cadeia alimentar pode ser representada por uma piramidę 
de produęao liąuida , na qual os niveis tróficos estao dis- 
postos em camadas (Figura 55.11). A largura de cada 
camada e proporcional a produęao Kquida (expressa em 
joules) de cada nivel trófico. O nivel mais alto, que repre- 
senta os predadores de topo, contem relativamente poucos 
individuos. O pequeno tamanho populacional tipico de 
especies predadoras de topo e um motivo pelo qual elas 
tendem a ser vulneraveis a extinęao (e as consequencias 
evolutivas do pequeno tamanho populacional, discutidas 
no Capitulo 23). 

Uma consequencia ecológica importante das baixas e- 
ficiencias tróficas esta representada na piramidę de massa , 
em que cada camada representa a colheita em pe (a mas¬ 
sa seca total de todos os organismos) em um nivel tró¬ 
fico. A maioria das piramides de massa estreita-se acen- 
tuadamente desde os produtores primarios na base ate 
os carnivoros de topo no apice, porque as transferencias 
de energia entre os niveis tróficos sao muito ineficientes 
(Figura 55.12a). Certos ecossistemas aquaticos, no en- 
tanto, tern piramides de biomassa invertidas: os consumi¬ 
dores primarios superam os produtores (Figura 55.12b). 
Essas piramides de biomassa invertidas ocorrem porque 
os produtores - fitoplancton - crescem, reproduzem-se 
e sao consumidos tao rapidamente pelo zooplancton que 
nunca desenvolvem um tamanho populacional grandę ou 
de colheita em pe. Em outras palavras, o fitoplancton tern 
um tempo de rotaęao ( turnover ) curto, significando que 
tern uma pequena colheita em pe em comparaęao a sua 
produęao: 


A Figura 55.12 Piramides de biomassa (colheita em pe). 

Os numeros denotam a massa seca de todos os organismos em 
cada nh/el trófico. 

Colheita em pe (g/m 2 ) 

Tempo de rotaęao = - 

Produęao [g/(m 2 • dia)] 

Uma vez que o fitoplancton substitui continuamente sua 
biomassa em uma taxa rapida, ele sustenta uma biomassa de 
zooplancton maior do que sua própria biomassa. Todavia, 
como o fitoplancton tern produęao muito mais alta do que o 
zooplancton, a piramidę de produęao para esse ecossistema e 
ainda mais larga na base, semelhante a da Figura 55.11. 

A Figura 55.13 ilustra a transferencia de energia, ci- 
clagem de nutrientes e outros processos-chave para um 
ecossistema de tundra no Artico. Observe as semelhanęas 
conceituais entre essa figura e a Figura 10.23 (O funciona- 
mento da celula). As escalas das duas figuras sao diferen- 
tes, mas as leis fisicas e as regras biológicas que governam 
a vida aplicam-se igualmente a ambos os sistemas. 

Na próxima seęao, veremos como a transferencia de 
nutrientes e energia pelas teias alimentares e parte de um 
cenario mais amplo de ciclagem quimica nos ecossistemas. 


REVISAO DO CONCEITO 55.3 

1. Qual e a produęao secundaria lfquida de um inseto que come 
sementes de plantas contendo 100 J de energia, dos quais 
30 J sao usados para respiraęao e 50 J excretados nas fe- 
zes? Qual e sua eficiencia de produęao? 

2. As folhas de tabaco contem nicotina, composto venenoso 
que e energeticamente oneroso para a planta que a ela- 
bora. Que vantagem a planta pode obter utilizando alguns 
dos seus recursos para produzir nicotina? 

I Detrith/oros sao consumidores que obtem sua 
energia de detritos. Quantos joules estao potencialmente 
disponh/eis aos detrith/oros no ecossistema representado na 
Figura 55.11? 


E SE...? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 

















▼ Figura 55.13 


FAęA CONEXÓES 



O funcionamento do ecossistema 


Este ecossistema de tundra no Artico se enche de vida na curta 
estaęao de crescimento de dois meses em cada verao. Nos 
ecossistemas # os organismos interagem uns com os outros de 
diversas maneiras, incluindo aguelas ilustradas nesta figura. 





* " _ 



la-neve 


Herbivoria 

. 




•mir- - 

Raposa do Artico 


As especies interagem de diversas maneiras 
(Capitulo 54) 


Q Na predaęao, um indiyiduo de uma especie mata e 
come outro. Ver Conceito 54.1. 


Predaęao 


^ Na herbivoria, um indiyiduo de uma especie come parte 
de uma planta ou outro produtor primario, como um 
caribu se alimentando de um liąuen. Ver Conceito 54.1. 


Ganso-da-neve 


^ Na simbiose, duas ou mais especies vivem em contato 
direto. Por exemplo, um liąuen e uma simbiose entre um 
fungo e uma alga ou uma cianobacteria. Ver Conceito 54.1 
e Figuras 31.22 e 31.23. 

Q Na competięao, os individuos procuram obter os mesmos 
recursos limitantes. Por exemplo, o ganso-da-neve e o 
caribu se alimentam de erióforo (Cyperaceae, cottongrass) 
Ver Conceito 54.1. 


Q As populaęóes mudam de tamanho por causa 
de nascimentos, mortes, imigraęao e emigraęao. 
Todo ano, os caribus migram pela tundra para 
dar a luz suas crias. Ver Figura 53.3. 


Q Os gansos-da-neve e muitas outras especies 

migram para o Artico a cada primavera, em busca 
da abundancia de alimento la encontrada no verao. 
Ver Conceito 51.1. 


^ As taxas de natalidade e de mortalidade 

influenciam a densidade de todas as populaęóes. 
A morte na tundra decorre de muitas causas, 
incluindo predaęao, competięao por recursos e 
falta de alimento no inyerno. Figura 53.18. 




Caribu 














Os organismos transferem energia e 
materia nos ecossistemas (Capftulo 55) 


^ Os produtores primarios convertem a energia da luz 
solar em energia ąuimica por meio da fotossintese. 
Seu crescimento e com freąuencia limitado por 
fatores abióticos, como as temperaturas baixas, 
nutrientes escassos no solo e falta de luz no inverno. 
Ver Figur as 10.6, 52.11 e 55.4. 



Organismos Fixaęao de N 


Produtores 
aA ^primarioswLfl 
(vegetais e liguens) 


7 Competięao 


6 Simbiose 

Celula da alga 

/ Hifas do 
/ fungo^ 


Ciclo do nitrogenio 

n 2 € 


Ciclo do carbono 
C0 2 


Fotossintese 


Q Em geral, as cadeias alimentares sao peąuenas na 
tundra porąue a produęao primaria e mais baixa 
do que na maioria dos outros ecossistemas. 

Ver Figura 54.14. 

(£) Quando um organismo come outro, a transferencia 
de energia de um mvel trófico para o próximo e 
geralmente menor do que 10%. Ver Figura 55.1. 

^ Os detritivoros reciclam elementos quimicos 
de retorno aos produtores primarios. Ver Figuras 
55.3 e 55.4. 

Elementos quimicos como o carbono e o nitrogenio 
se movem em ciclos entre o ambiente fisico e os 
organismos. Ver Figura 55.14. 


Respiraęao 

celular 
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FAęA CONEaOES Os liquens sao produtores primarios 
importantes na tundra e, no interno, podem represen- 
tar mais da metade da dieta do caribu. Por que voce 

ł 

pode predizer que os liquens seriam mais abundantes 
nos ecossistemas de tundra do que na maioria dos 
outros ecossistemas do mundo ? (Ver Conceito 31.5.) 
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CONCEITO 55.4 

Os processos biológicos e geoqui'micos 
realizam cidagem de nutrientes e de 
agua nos ecossistemas 

Embora a maioria dos ecossistemas receba energia solar 
abundante, os elementos ąuimicos estao disponiveis ape- 
nas em ąuantidades limitadas. Por isso, a vida depende 
da reciclagem de elementos ąuimicos essenciais. Grandę 
parte do estoąue ąuimico de um organismo e substituida 
continuamente, a medida que nutrientes sao assimilados 
e produtos residuais sao liberados. Quando um organismo 
morre, os atomos do seu corpo retornam a atmosfera, agua 
ou solo pela aęao dos decompositores. A decomposięao 
reabastece os estoąues de nutrientes inorganicos que as 
plantas e outros autótrofos utilizam para formar sua nova 
materia organica. Por envolverem tanto componentes bió- 
ticos quanto abióticos, os ciclos dos nutrientes sao chama- 
dos de ciclos biogeoąuimicos. 

Ciclos biogeoquimicos 

A rota especifica de um elemento em um ciclo biogeoąui- 
mico depende do elemento e da estrutura trófica do ecos- 


sistema. Por conveniencia, reconhecemos duas categorias 
gerais de ciclos biogeoąuimicos: global e local As formas 
gasosas de carbono, oxigenio, enxofre e nitrogenio ocor- 
rem na atmosfera, e os ciclos desses elementos sao essen- 
cialmente globais. Por exemplo, urna parte dos atomos de 
carbono e oxigenio que urna planta obtem do ar como C0 2 
pode ter sido liberada na atmosfera pela respiraęao de um 
organismo em um local distante. Outros elementos, in- 
cluindo fósforo, potassio e calcio, sao demasiadamente pe- 
sados para ocorrerem como gases na superficie da Terra, 
embora sejam transportados como poeira. Nos ecossiste¬ 
mas terrestres, esses elementos apresentam ciclagem mais 
localizada, sao absorvidos do solo pelas raizes e finalmente 
retornam ao solo pelos decompositores. Em sistemas aqua- 
ticos, no entanto, eles apresentam ciclagem mais ampla 
como formas dissohudas transportadas nas correntes. 

A Figura 55.14 fornece urna visao detalhada dos ciclos 
da agua, carbono, nitrogenio e fósforo. Quando voce estu- 
dar cada ciclo, considere que etapas sao acionadas princi- 
palmente por processos biológicos. Para o ciclo do carbono, 
por exemplo, os vegetais, os animais e outros organismos 
controlam a maioria das etapas fundamentais, incluindo a 
fotossintese e a decomposięao. Para o ciclo da agua, entre- 
tanto, processos puramente fisicos controlam muitas eta¬ 
pas fundamentais, como a evaporaęao a partir dos oceanos. 


▼ Figura 55.14 

os ciclos da agua e de nutrientes 


Examine cada ciclo cuidadosamente, considerando os principais reservatórios de 
agua, carbono, nitrogenio e fósforo, bem como os processos que acionam cada ci¬ 
clo. As larguras das setas nos diagramas refletem aproximadamente a contribuięao 
relativa de cada processo ao movimento da agua ou de um nutriente na atmosfera. 


Ciclo da agua 


Importancia biológica A agua e essencial para todos os organis¬ 
mos, e sua disponibilidade influencia as taxas dos processos ecos- 
sistemicos, especialmente a produęao primaria e a decomposi¬ 


ęao em ecossistemas terrestres. 

Formas dispomveis a vida Todos os organismos podem tro- 
car agua diretamente com seu ambiente. A fasę fisica primaria 
de utilizaęao da agua e a liąuida, embora alguns organismos 
possam captar vapor d agua. O congelamento da agua no solo 
pode limitar sua disponibilidade para as plantas terrestres. 


Movimento sobre a 
terra pelo vento^“*‘^Ar 

Precipitaęao 

Precipitaęao Evaporaęao sobre a terra 

sobre o oceano do oceano mm 


Reservatórios Os oceanos contem 97% da agua na biosfera. 
Aproximadamente 2% estao presentes nas geleiras e calotas 
polares, e o 1% restante esta nos lagos, rios e agua subterranea. 

Urna ąuantidade insignificante esta na atmosfera. 

Processos-chave Os principais processos que acionam o ciclo 
da agua sao a evaporaęao da agua liąuida pela energia solar, a con- 
densaęao do vapor d agua nas nuvens e a precipitaęao. A transpira- 
ęao pelas plantas terrestres tambem move grandes volumes de agua 
para a atmosfera. O fluxo superficial e subterraneo devolve agua aos oce¬ 
anos, completando o ciclo. 


Evapotranspiraęao 
da terra 



Percolaęao 
no solo 


Escoamento e 
agua subterranea 






Ciclo do carbono 



Importancia biológica O carbono forma a estrutura das 
moleculas organicas essenciais para todos os organismos. 

Formas dispomveis a vida Os organismos fotossinteti- 
zantes utilizam C0 2 durante a fotossintese e convertem o 
carbono em formas organicas usadas pelos consumidores, 
abrangendo animais e fungos, bem como protistas hetero- 
tróficos e procariotos. 

Reservatórios Os principais reservatórios de carbono 
incluem os combustiveis fósseis, os solos, os sedimentos 
de ecossistemas aąuaticos, os oceanos (compostos de car¬ 
bono dissolvidos), a biomassa vegetal e animal e a atmos¬ 
fera (C0 2 ). O maior reservatório e constituido de rochas 
sedimentares, como as rochas calcarias; contudo, essa re- 
serva e mobilizada muito devagar. 

Processos-chave A fotossintese pelas plantas e pelo fi- 
toplancton remove anualmente ąuantidades substanciais 
de C0 2 atmosferico. Essa ąuantidade e aproximadamen- 
te igual a ąuantidade de C0 2 adicionado a atmosfera por 
meio da respiraęao celular pelos produtores e consumi¬ 
dores. A ąueima de combustiveis fósseis e madeira esta 
acrescentando ąuantidades significativas de C0 2 adicional 
a atmosfera. Ao longo do tempo geológico, os vulcóes sao 
tambem urna fonte substancial de C0 2 . 


Ciclo do fósforo 

Importancia biológica Os organismos necessitam de 
fósforo como um componente importante de acidos nu- 
cleicos, fosfolipideos, ATP e outras moleculas armazena- 
doras de energia, e como um constituinte minerał de ossos 
e dentes. 

Formas disponfveis a vida A forma inorganica de fósfo¬ 
ro mais importante biologicamente e o fosfato (P0 4 3 ), que 
as plantas absorvem e utilizam na sintese de compostos 
organicos. 

Reservatórios As maiores acumulaęóes de fósforo estao 
nas rochas sedimentares de origem marinha. Existem tam¬ 
bem grandes ąuantidades de fósforo no solo, nos oceanos 
(sob forma dissolvida) e em organismos. A reciclagem do 
fósforo tende a ser completamente localizada nos ecossis¬ 
temas, pois as particulas do solo se ligam ao P0 4 3 '. 

Processos-chave O intemperismo das rochas gradual- 
mente adiciona P0 4 3 ' ao solo; parte chega ate a agua sub- 
terranea e agua superficial e pode finalmente alcanęar o 
oceano. O fosfato absorvido pelos produtores e incorpora- 
do as moleculas biológicas pode ser comido pelos consu¬ 
midores. O fosfato retorna ao solo ou a agua pela decom- 
posięao da biomassa ou pela excreęao dos consumidores. 
Urna vez que nao ha gases significativos contendo fósforo, 
apenas ąuantidades relativamente peąuenas desse elemen- 
to se movem na atmosfera, em geral nas formas de poeira e 
goticulas de agua do mar yaporizadas. 


Poeira 
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Sublevaęao Intemperismo 
geológica de rochas 

Escoamento 


Decomposięao 
Planctón P0 4 3- dissolvido 



f Absoręao 
de P0 4 3- 
pela planta 


Absoręao Lixiviaęao 


Sedimentaęao 





T Figura 55.14 (continuaęao) 

os ciclos da agua e de nutrientes 


Ciclo do nitrogenio 


Importancia biológica O nitrogenio faz parte de aminoaci- 
dos, proteinas, acidos nucleicos e, muitas vezes, e um nutrien- 
te vegetal limitante. 

Formas dispomveis a vida As plantas conseguem assimilar 
(usar) duas formas inorganicas de nitrogenio - amónia (NH 4 + ) 
e nitrato - e algumas formas organicas, como os aminoacidos. 
Diyersas bacterias podem utilizar todas essas formas, assim 


como o nitrito (N0 2 ). Os animais conseguem usar apenas as 
formas organicas de nitrogenio. 

Reservatórios O principal reseryatório de nitrogenio e a 
atmosfera, constituida por 78% de gas nitrogenio livre (N 2 ). 
Os outros reseryatórios de compostos inorganicos e organi- 
cos de nitrogenio sao os solos e os sedimentos de lagos, rios e 
oceanos; a agua superficial e a agua subterranea; e a biomassa 
de organismos vivos. 



terrestre 


Desnitri- 

ficaęao 


Assimilaęao 


Decomposięao! 


Absoręao I 
de amino¬ 
acidos 
Nitrificaęao 


Fixaęao em { 
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Fixaęao 


r Decomposięao 


sedimentaęao 


N 2 na atmosfera 


J3 dissolvido 

NH 4 + n 0 3~ Pd 

.Ciclagem 

aquatica 


Ciclagem 


Processos-chave A principal rota de entrada de nitroge¬ 
nio no ecossistema e pela sua fixaęao, ou seja, a conyersao 
de N 2 em formas que podem ser usadas para sintetizar com¬ 
postos organicos nitrogenados. Certas bacterias, relampa- 
gos e atividades yulcanicas fixam nitrogenio naturalmente 
(ver Figuras 37.10-37.12). Hoje, as atividades humanas forne- 
cem aos solos aportes de nitrogenio maiores do que os aportes 
naturais. Os dois principais contribuintes sao os fertilizantes 
produzidos industrialmente e as lavouras de leguminosas que 
fixam nitrogenio por meio das bacterias presentes nos nódulos 

de suas raizes. Outras bacte¬ 
rias no solo conyertem nitro¬ 
genio em diferentes formas. 
Algumas bacterias realizam a 
desnitrificaęao, que consiste 
na reduęao de nitrato em ga- 
ses nitrogenio. As atividades 
humanas tambem liberam 
na atmosfera grandes quan- 
tidades de gases reativos de 
nitrogenio, como os óxidos 
de nitrogenio. 


Como os ecólogos tem elaborado os detalhes da ci¬ 
clagem quimica em diversos ecossistemas? Dois metodos 
comuns empregam isótopos. Um metodo consiste em 
acompanhar o movimento de isótopos nao radioativos 
de ocorrencia natural ao longo dos componentes bióticos 
(organicos) e abióticos (inorganicos) de um ecossistema. 
O outro metodo envolve a adięao de diminutas quantida- 
des de isótopos radioativos de elementos especificos e o 
rastreamento da sua trajetória. Os cientistas tambem tem 
sido capazes de utilizar o carbono radioativo ( 14 C) liberado 
na atmosfera durante os testes com a bomba atómica na 
decada de 1950 e no inicio da decada de 1960. Esse “pico” 
de 14 C pode revelar onde e quao rapidamente o carbono 
flui para os componentes do ecossistema, incluindo os ve- 
getais, solos e agua oceanica. 

Taxas de decomposięao e de ciclagem de nutrientes 

Os diagramas na Figura 55.14 ilustram o papel essencial 
que os decompositores (detritivoros) exercem na recicla- 
gem de carbono, nitrogenio e fósforo. As taxas de ciclagem 
desses nutrientes nos diferentes ecossistemas yariam de 


modo consideravel, principalmente como consequencia de 
diferenęas nas taxas de decomposięao. 

A decomposięao e controlada pelos mesmos fatores que 
limitam a produęao primaria em ecossistemas aquaticos e 
terrestres (ver Conceito 55.2). Esses fatores incluem tempe¬ 
ratura, umidade e disponibilidade de nutrientes. Em geral, 
os decompositores crescem com maior rapidez e decom- 
póem a materia mais depressa em ecossistemas mais quen- 
tes (Figura 55.15). Em florestas phrnais tropicais, a maior 
parte da materia organica decompóe-se em alguns meses ate 
alguns anos, ao passo que nas florestas temperadas a decom¬ 
posięao leva em media de quatro a seis anos. A diferenęa re- 
sulta em grandę parte das temperaturas mais altas e das pre- 
cipitaęóes mais abundantes nas florestas pluviais tropicais. 

Por ser rapida a decomposięao em urna floresta pluvial 
tropical, relativamente pouca materia organica se acumula 
como serapilheira no chao da floresta; cerca de 75% dos nu¬ 
trientes no ecossistema estao presentes nos troncos lenhosos 
das aryores e apenas 10% estao contidos no solo. Portanto, 
as concentraęóes relativamente baixas de alguns nutrientes 
no solo de florestas pluviais tropicais resultam de um curto 
periodo de ciclagem, nao da falta desses elementos no ecos- 
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▼ Figura 55.15 


Pesquisa 


Como a temperatura afeta a decomposięao da 
serapilheira em um ecossistema? 


Experimento Pesquisadores junto ao Servięo Florestal Canaden- 
se colocaram amostras identicas de materia organica - serapilheira 
- no solo de 21 locais de um lado a outro do Canada (identifica- 
dos por letras no mapa abaixo). Tres anos depois, eles retornaram 
para verificar guanto de cada amostra tinha decomposto. 



Resultados A massa de serapilheira decresceu quatro vezes 
mais rapido no ecossistema mais quente do que no ecossistema 
mais trio. 



Conclusao A taxa de decomposięao aumenta com a tempera¬ 
tura ao longo do Canada. 


Fonte: T. R. Moore et al., Litter decomposition rates in Canadian forests, Glo¬ 
bal Change Biology 5:75-82 (1999). 


1 Quais fatores alem da temperatura tambem podem ter 
variado nesses 21 locais? Como essa variaęao pode ter afetado a 
interpretaęao dos resultados? 


sistema. Nas florestas temperadas, onde a decomposięao e 
muito mais lenta, o solo pode conter tanto ąuanto 50% de 
toda a materia organica do ecossistema. Nas florestas tem¬ 
peradas, os nutrientes podem permanecer durante anos nos 
detritos e no solo sem serem assimilados pelas plantas. 

A decomposięao no solo tambem e mais lenta ąuando 
as condięóes sao demasiadamente secas para os decompo- 
sitores desenvolverem-se ou demasiadamente umidas para 


supri-los com oxigenio suficiente. Os ecossistemas frios e 
umidos, como as turfeiras, armazenam grandes ąuantida- 
des de materia organica (ver Figura 29.9a). Os decomposi- 
tores crescem pouco nesses locais, e a produęao primaria 
lfąuida excede amplamente a taxa de decomposięao. 

Em ecossistemas aąuaticos, a decomposięao nos lodos 
anaeróbios pode levar 50 anos ou mais. Os sedimentos de 
fundo sao comparaveis a camada de detritos nos ecossiste¬ 
mas terrestres, mas, em geral, as algas e as plantas aąuati- 
cas assimilam nutrientes diretamente dessa agua. Portan- 
to, os sedimentos muitas vezes constituem um dreno de 
nutrientes, e os ecossistemas aąuaticos sao muito produ- 
tivos apenas ąuando existe intercambio entre as camadas 
profundas da agua e as aguas superficiais (como ocorre nas 
regióes de ressurgencia antes descritas). 

Estudo de caso: ciclagem de nutrientes na Floresta 
Experimental Hubbard Brook 

Desde 1963, o ecólogo Gene Likens e colaboradores vem 
estudando a ciclagem de nutrientes na Floresta Experi- 
mental Elubbard Brook, nas Montanhas Brancas de New 
Elampshire. Seu local de pesąuisa e urna floresta decfdua 
que cresce em seis vales peąuenos, cada um drenado por 
um unico riacho. A rocha-matriz impenetravel subjaz ao 
solo da floresta. 

Primeiramente, a eąuipe de pesąuisadores determinou 
os recursos minerais para cada um dos seis vales pela me- 
dięao da entrada e da safda de varios nutrientes-chave. Eles 
coletaram a chuva em diversos locais, para medir a ąuanti- 
dade de agua e minerais dissol- 
vidos adicionados ao ecossis¬ 
tema. Para monitorar a perda 
de agua e minerais, eles cons- 
trufram urna peąuena represa 
de concreto com yertedouro 
em forma de V ao longo do ria¬ 
cho no fundo de cada vale. Eles 
constataram que aproximada- 
mente 60% da agua adicionada 
ao ecossistema como chuva e 
neve safam pelo riacho e os 40% 
restantes eram perdidos por 
evapotranspiraęao. 

Estudos preliminares confirmaram que a ciclagem inter¬ 
na conservou no sistema a maior parte dos nutrientes mi¬ 
nerais. Por exemplo, apenas cerca de 0,3% a mais de calcio 
(Ca 2+ ) sai do vale pelo seu riacho do que e adicionado pela 
agua da chuva; essa peąuena perda lfąuida provavelmente 
e reposta pela decomposięao ąufmica da rocha-matriz. Na 
maioria dos anos, a floresta ate registra peąuenos ganhos lf- 
ąuidos de alguns nutrientes minerais, incluindo o nitrogenio. 

O desmatamento experimental de urna bacia hidro- 
grafica aumentou drasticamente o fluxo de agua e de mine¬ 
rais que saiu dela (Figura 55.16a). Ao longo de tres anos, 
o escoamento de agua da bacia hidrografica recentemente 
desmatada foi 30 a 40% maior do que em urna bacia hidro- 
grafica-controle, ao que parece por nao existirem plantas 
para absoryer e transpirar agua do solo. Mais notayel foi 









(a) Uma bacia hidrografica foi 
desmatada, para estudar 
os efeitos da perda de 
vegetaęao na drenagem e 
ciclagem de nutrientes. 
Todo o materiał vegetal 
cortado foi deixado no 
local para decomposięao. 



1965 1966 1967 1968 


(b) A concentraęao de nitratos no escoamento da bacia hidrografica 
desmatada foi 60 vezes maior do que em uma bacia hidrografica- 
-controle (nao desmatada). 

▲ Figura 55.16 Ciclagem de nutrientes na Floresta Experi- 
mental Hubbard Brook: um exemplo de pesquisa ecológica de 
longa duraęao. 


a perda de nitrato, cujas concentraęóes no riacho aumen- 
taram 60 vezes, alcanęando nfveis considerados perigosos 
para agua potavel (Figura 55.16b). O estudo do desma- 
tamento em Hubbard Brook mostrou que a ąuantidade 
de nutrientes que sai de um ecossistema florestal intacto 
e controlada principalmente pelas plantas. A retenęao de 
nutrientes nos ecossistemas aj uda a manter a produtivida- 
de dos sistemas e a evitar problemas, como as floraęóes de 
algas, causadas pelo escoamento excessivo de nutrientes. 


REVISAO DO CONCEITO 55.4 


1. Para cada um dos quatrociclos biogeoqumnicos 

apresentados na Figura 55.14, desenhe um diagrama sim- 
ples que mostre uma possivel rota para um atomo daquela 
substancia quimica de um reservatório abiótico para um 
biótico e vice-versa. 


2 . 

3. 


Por que o desmatamento de uma bacia hidrografica aumenta 
a concentraęao de nitratos em riachos que drenam a bacia? 


Por que a disponibilidade de nutrientes em uma 
regiao pluvial tropical e especialmente vulneravel ao des¬ 
matamento? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 55.5 

Os ecólogos da restauraęao devolvem 
os ecossistemas degradados a um estado 
mais natural 

Os ecossistemas podem recuperar-se naturalmente da maio- 
ria dos disturbios (inclusive do desmatamento experimental 
em Hubbard Brook) por meio de estagios da sucessao ecoló¬ 


gica (ver Capitulo 54). No entanto, as vezes essa recuperaęao 
leva seculos, especialmente quando ocorreu degradaęao am- 
biental provocada pelos humanos. As areas tropicais que sao 
alteradas para ocupaęao agricola rapidamente podem se tor- 
nar improdutivas por causa das perdas de nutrientes. Ativi- 
dades de mineraęao podem durar varias decadas, e as terras 
sao com frequencia abandonadas em um estado degradado. 
Os ecossistemas podem tambem ser impactados por sais que 
se acumulam nos solos devido a irrigaęao ou por substancias 
quimicas tóxicas ou derramamento de petróleo. Cada vez 
mais, os biólogos sao solicitados para ajudar a restaurar ou 
reparar ecossistemas impactados. 

Os ecólogos da restauraęao procuram iniciar ou ace- 
lerar a restauraęao de ecossistemas degradados. Uma das 
premissas basicas e que o dano ambiental e pelo menos 
parcialmente reversivel. Essa visao otimista deve ser equi- 
librada por uma segunda premissa - que os ecossistemas 
nao sao infinitamente resilientes. Portanto, os ecólogos 
da restauraęao trabalham para identificar e manipular os 
processos que mais limitam a recuperaęao de ecossistemas 
que sofreram disturbios. Onde o disturbio e tao intenso 
que a restauraęao ambiental completa e impraticavel, os 
ecólogos tentam recuperar o maximo possivel de um ha¬ 
bitat ou processo ecológico, dentro dos limites do tempo e 
recursos financeiros disponiveis. 

Em casos extremos, e possivel que a estrutura fisica de 
um ecossistema necessite de restauraęao antes que possa 
ocorrer a restauraęao biológica. Se o curso de um riacho 
foi alterado para canalizar agua rapidamente em um su- 
burbio, os ecólogos podem reconstruir um canal serpente- 
ante para reduzir a velocidade do fluxo de agua que erode 
as margens desse riacho. Para restaurar uma area minera- 
da aberta, os engenheiros podem nivelar o local com equi- 
pamento pesado para restabelecer uma inclinaęao suave, 
espalhando a camada superior do solo ( topsoil) quando a 
inclinaęao estiver estabelecida (Figura 55.17). 

Uma vez concluida a reconstruęao fisica do ecossiste¬ 
ma - ou quando isso nao for necessario - a próxima etapa 
e a restauraęao biológica. Duas estrategias fundamentais 
na restauraęao biológica sao a biorremediaęao e o incre- 
mento biológico. 

Biorremediaęao 

O emprego de organismos - geralmente procariotos, fun- 
gos ou vegetais - para desintoxicar ecossistemas poluidos 
e conhecido como biorremediaęao (ver Capitulo 27). 
Alguns vegetais e liquens adaptados a solos contendo me- 
tais pesados conseguem acumular em seus tecidos concen¬ 
traęóes altas de metais tóxicos como chumbo e cadmio. 
Os ecólogos da restauraęao podem introduzir esses orga¬ 
nismos nos locais poluidos pela mineraęao e outras ativi- 
dades humanas e, em seguida, coleta-los para remover os 
metais desses ecossistemas. Os pesquisadores no Reino 
Unido, por exemplo, descobriram uma especie de liquen 
que cresce em solo poluido com rejeito de uranio deixa- 
do pela mineraęao. O liquen concentra uranio em um pig- 
mento escuro, tornando-o util como monitor biológico e 
potencial remediador. 
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▲ Figura 55.17 Uma area de mineraęao de saibro e argila 
em Nova Jersey, antes e depois da recuperaęao. 


Os ecólogos ja utilizam as capacidades de muitos pro- 
cariotos para realizar biorremediaęao de solos e da agua. 
Os cientistas seąuenciaram os genomas de no mmimo dez 
especies de procariotos, especificamente pelo seu poten- 
cial de emprego na biorremediaęao. Uma das especies, a 
bacteria Shewanella oneidensis, parece particularmente 
promissora. Ela consegue metabolizar uma duzia ou mais 
de elementos sob condięóes aeróbias e anaeróbias. Assim, 
ela converte formas soluveis de uranio, cromo e nitrogenio 
em formas insoluveis que tern menor probabilidade de al- 
canęar os riachos ou a agua subterranea. Pesąuisadores do 
Laboratório Nacional Oak Ridge, no Tennessee, estimula- 
ram o crescimento de S. oneidensis e outras bacterias re- 
dutoras de uranio mediante a adięao de etanol a agua sub¬ 
terranea contaminada com uranio; as bacterias conseguem 
utilizar etanol como fonte de energia. Em apenas cinco 
meses, a concentraęao de uranio soluvel no ecossistema 
decresceu aproximadamente 80% (Figura 55.18). 

Incremento biológico 

Diferentemente da biorremediaęao, que e uma estrategia 
para remoęao de substancias prejudiciais de um ecossiste¬ 
ma, o incremento biológico utiliza organismos para adi- 
cionar materiais essenciais a um ecossistema degradado. 
Para aumentar os processos ecossistemicos, o ecólogo da 
restauraęao necessita determinar quais fatores, como os 
nutrientes quimicos, estao sendo perdidos ou estao limi- 
tando a recuperaęao do sistema. 

O estimulo ao crescimento das plantas que se desenyol- 
vem em solos pobres em nutrientes muitas vezes acelera a 
sucessao e a recuperaęao do ecossistema. Em ecossistemas 
alpinos do oeste dos Estados Unidos, plantas fixadoras de 
nitrogenio (como os lupinos) sao com frequencia cultivadas 
para elevar as concentraęóes de nitrogenio em solos impacta- 
dos pela mineraęao e outras atividades. Uma vez estabeleci- 
das essas plantas fixadoras de nitrogenio, outras especies na- 
tivas sao mais capazes de obter nitrogenio suficiente do solo 
para sobreviver. Em outros sistemas onde o solo tern sido 
intensamente impactado ou onde sua camada superior falta 



A Figura 55.18 Biorremediaęao da agua subterranea contami¬ 
nada com uranio no Laboratório Nacional Oak Ridge, Tennessee. 

Os residuos contendo uranio foram depositados em quatro covas nao 
alinhadas por mais de 30 anos, contaminando solos e a agua subter¬ 
ranea. Após a adięao de etanol, a atividade microbiana diminuiu a 
concentraęao de uranio soluvel na agua subterranea perto das covas. 

completamente, as raizes podem carecer de simbiontes mi- 
corrizicos que as ajudam a satisfazer suas necessidades nutri- 
cionais (ver Capitulo 31). No trabalho de restauraęao de uma 
pradaria alta em Minnesota, os ecólogos reconheceram essa 
limitaęao e incrementaram a recuperaęao de especies nativas 
adicionando simbiontes micorrizicos ao solo que semearam. 

A restauraęao da estrutura fisica e da comunidade 
yegetal de um ecossistema nem sempre assegura que as 
especies animais recolonizem um local e nele persistam. 
Como os animais fornecem seryięos ecossistemicos cru- 
ciais, incluindo a polinizaęao e a dispersao de sementes, os 
ecólogos da restauraęao as vezes ajudam a fauna a alcanęar 
e a utilizar os ecossistemas restaurados. Eles podem soltar 
animais em um local ou estabelecer corredores de habitats 
que conectam o local restaurado aos ambientes onde os 
animais sao encontrados. As vezes, eles instalam poleiros 
artificiais para as aves usarem no local. Esses e outros es- 
foręos podem aumentar a biodiversidade de ecossistemas 
restaurados e ajudam a comunidade a persistir. 

O objetivo de longo prazo da restauraęao e que, tanto 
quanto possivel, um ecossistema retorne ao seu estado an- 
terior ao disturbio. Na Figura 55.19, sao identificados va- 
rios projetos de restauraęao ambiciosos e bem-sucedidos 
ao redor do mundo. O grandę numero desses projetos e 
a dedicaęao das pessoas neles engajadas sugerem que por 
muitos anos a ecologia da restauraęao continue a crescer 
como uma disciplina. 


REVISAO DO CONCEITO 55.5 

1. Identifique o principal objetivo da ecologia da restauraęao. 

B De que modo a restauraęao ecológica do projeto 
Rio Kissimmee e mais completa do que a do projeto Maun- 
gatautari (ver Figura 55.19)? 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


E SE... 







T Figura 55.19 


a ecologia da restauraęao no mundo inteiro 


Os exemplos destacados nestas paginas sao apenas alguns dos muitos pro- 
jetos de ecologia da restauraęao ocorrendo ao redor do mundo. Os ąuadros 
identificados por cores no mapa indicam as localizaęóes dos projetos. 



■ Rio Kissimmee, Flórida ► 

O Rio Kissimmee foi convertido de urna condięao serpente- 
ante em um canal de 90 km, ameaęando muitas populaęóes 
de peixes e de aves de areas umidas. A restauraęao do Rio 
Kissimmee assoreou 12 km do canal de drenagem e restabele- 
ceu 24 km dos 167 km de leito natural de rio. Aqui e mostrado 
um trecho do canal do Kissimmee que foi assoreado (faixa cla- 
ra e larga no lado direito da fotografia), desviando o fluxo para 
os canais restantes do rio (centro da fotografia). O projeto 
tambem restaurara os padróes naturais de fluxo, que fomen- 
tarao populaęóes autossustentaveis de aves de terras umidas 
e de peixes. 


◄ Rio Truckee, Nevada ■ 

O represamento e os desvios da agua durante o seculo XX 
reduziram o fluxo no Rio Truckee, levando ao declinio das 
matas ciliares (ribeirinhas). Os ecólogos da restauraęao tra- 
balharam com gestores de recursos hidricos para garantir o 
abastecimento suficiente de agua durante a curta estaęao de 
produęao de sementes de alamos e salgueiros nativos, visan- 
do o estabelecimento das plantulas. Nove anos de controle na 
liberaęao do fluxo levaram ao resultado mostrado aqui: urna 
recuperaęao drastica da mata ciliar de alamo-salgueiro. 


■ Floresta pluvial tropical, Costa Rica ► 

O desmatamento motivado por atividades agricolas, princi- 
palmente a pecuaria, eliminou aproximadamente 98% de flo¬ 
resta tropical seca na America Central e Mexico. Revertendo 
essa tendencia, na restauraęao de florestas tropicais secas na 
Costa Rica sao empregados animais domesticos para dispersar 
as sementes de arvores nativas nos campos abertos. A foto¬ 
grafia mostra urna das primeiras arvores (a direita, centro), 
dispersadas como semente por animais, para colonizar antiga 
area de pastagem. Esse projeto e um modelo de aęao conjunta 
de ecologia da restauraęao com instituięóes locais de econo- 
mia e educaęao. 
























▲ Rio Reno, Europa ■ 

Seculos de dragagem e canalizaęao para navegaęao (barcas 
no amplo canal principal, no lado direito da fotografia) tor- 
naram retilineo o outrora serpeante Rio Reno e o desconecta- 
ram da sua plamcie de inundaęao e areas umidas associadas. 
Os paises ao longo do Reno, especialmente Franęa, Alemanha, 
Luxemburgo, Holanda e Suięa, estao cooperando para reco- 
nectar o rio aos canais laterais, conforme mostrado no lado 
esąuerdo da fotografia. Estess canais laterais aumentam a di- 
yersidade de habitats disponiyeis aos organismos aąuaticos, 
melhoram a ąualidade da agua e proporcionam proteęao con¬ 
tra inundaęao. 



▲ Costa do Japao O 

Leitos (de fundo marinho) de algas macroscópicas (seaweed) e 
ervas marinhas (. seagrass ) sao importantes beręarios para urna 
ampla diversidade de peixes, moluscos e crustaceos. Esses 
leitos, outrora extensos, mas hoje reduzidos pelo progresso, 
estao sendo restaurados nas areas costeiras do Japao. As tec- 
nicas incluem a construęao de um adeąuado habitat de fundo 
marinho, o transplante de leitos naturais usando substratos 
artificiais e a semeadura manuał (mostrada nesta fotografia). 



▲ Karoo Suculento, Africa do Sul ■ 

Nessa regiao desertica do sul da Africa, como em muitas re- 
gióes aridas, o excesso de pastejo por animais domesticos tern 
danificado imensas areas. Os proprietarios de terras e agen- 
cias governamentais na Africa do Sul estao restaurando gran- 
des areas dessa regiao singular, revegetando os solos e empre- 
gando um manejo de recursos mais apropriado. A fotografia 
exibe urna peąuena amostra da excepcional diversidade vege- 
tal do Karoo Suculento; suas 5.000 especies vegetais incluem a 
mais alta diversidade de suculentas no mundo. 



▲ Maungatautari, Nova Zelandia ■ 

Doninhas, ratos, porcos e outras especies introduzidas repre- 
sentam urna seria ameaęa as plantas e aos animais nativos da 
Nova Zelandia, incluindo os quivis, que constituem um grupo 
de especies de aves nao voadoras. O objetivo do projeto de 
restauraęao de Maungatautari e excluir todos os mamiferos 
exóticos de urna reserva de 3.400 hectares localizada em um 
cone vulcanico florestado. Urna cerca especializada ao redor 
da reserya elimina a necessidade de continuar instalando ar- 
madilhas e de usar yenenos que podem prejudicar a fauna na- 
tiva. Em 2006, um casal de takahe (especie de ave nao yoadora, 
criticamente ameaęada) foi solto na reserya, na esperanęa do 
restabelecimento de urna populaęao reprodutora dessa ave 
colorida na Ilha do Norte (North Island) da Nova Zelandia. 





















Revisao do capitulo 


RESUMOS DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 


55.3 


CONCEITO 


55.1 


As leis fisicas governam o fluxo de energia e a 
cidagem quimica nos ecossistemas (p. 1233-1235) 

• Um ecossistema consiste em todos os organismos em uma comu- 
nidade e de todos os fatores abióticos com os ąuais eles interagem. 
As leis da fisica e da ąuimica se aplicam aos ecossistemas, espe- 
cialmente no que se refere a conseryaęao de energia. A energia e 
conservada, mas degradada em calor durante os processos ecos- 
sistemicos. 

• Os elementos ąuimicos entram no ecossistema e saem, alem de 
apresentarem ciclagem dentro dele, o que e objęto da lei da con¬ 
seryaęao da massa. As entradas e saidas sao geralmente pequenas 
em comparaęao as quantidades recicladas, mas seu equilibrio de- 
termina se o ecossistema ganha ou perde um elemento ao longo 
do tempo. 


Sol 


Legenda 



biomassa tipica de produtores primarios de um ecossistema fosse maior 
ou menor do que a biomassa de produtores secundarios no sistema? 
Explique seu raciocinio. 


CONCEITO 


55.2 


A energia e outros fatores limitantes controlam a 
produęao primaria nos ecossistemas (p. 1235-1239) 

• A produęao primaria estabelece o limite de gastos dos recursos 
energeticos globais. A produęao primaria bruta e a energia to- 
tal assimilada por um ecossistema em um determinado periodo. 
A produęao primaria liquida, a energia acumulada na biomassa 
autótrofa, e igual a produęao primaria bruta menos a energia uti- 
lizada pelos produtores primarios para a respiraęao. A produęao 
liquida no ecossistema e a biomassa total nele acumulada, defini- 
da a diferenęa entre a produęao primaria bruta e a respiraęao total 
no ecossistema. 

• Em ecossistemas aquaticos, a luz e os nutrientes limitam a produ¬ 
ęao primaria. Em ecossistemas terrestres, fatores primarios como a 
temperatura e a umidade afetam a produęao primaria em grandes 
escalas, mas um nutriente do solo muitas vezes e localmente o fator 
limitante. 

3 Se voce eon hece a PPL, qual variavel adicional voce precisa conhecer 
para estimar a PLE? Por que a medięao dessa variavel pode ser dificil em 
uma amostro de agua oceanica, por exemplo? 


A transferencia de energia entre os niveis tróficos 
normalmente tem apenas 10% de eficiencia 
(p. 1239-1243) 

• A quantidade de energia disponiyel para cada nivel trófico e deter- 
minada pela produęao primaria liquida e pela eficiencia de pro¬ 
duęao, que representa a eficiencia com que a energia do alimento e 
conyertida em biomassa em cada elo da cadeia alimentar. 

• A porcentagem de energia transferida de um nivel trófico para o 
próximo, denominada eficiencia trófica, e geralmente 10%. As pira- 
mides de produęao liquida e a biomassa baixam a eficiencia trófica. 


Consumidores 

terciarios 


Consumidores 

secundarios 


Consumidores 

primarios 


Produtores 

primarios 



% 


1.000.000 J de luz solar 


J Por que os corredores teriam uma eficiencia de produęao mais bai- 
xa ao fazerem uma corrida de longa distancia do que quando estao 
sedentarios? 


CONCEITO 


55.4 


Os processos biológicos e geoquimicos realizam 
ciclagem de nutrientes e de agua nos ecossistemas 
(p. 1244-1248) 

• A agua se move em um ciclo global acionado pela energia solar. 
O ciclo do carbono reflete primordialmente os processos redprocos 
de fotossintese e respiraęao. O nitrogenio ingressa nos ecossistemas 
mediante deposięao atmosferica e pela fhcaęao por procariotos. 

• A proporęao de um nutriente em uma forma particular e sua cicla¬ 
gem naquela forma variam entre os ecossistemas, em grandę parte 
por causa de diferenęas na taxa de decomposięao. 

• A ciclagem de nutrientes e fortemente regulada pela yegetaęao. 
O estudo de caso em Hubbard Brook mostrou que o desmatamento 
aumenta o escoamento de agua e pode causar grandes perdas de 
minerais. 

] Se os decompositores geralmente crescem mais rapido e decom- 
póem a materia mais depressa em ecossistemas mais quentes, por que a 
sua decomposięao em desertos guentes e tao lenta? 


CONCEITO 


55.5 


Os ecólogos da restauraęao devolvem os ecossistemas 
degradados a um estado mais natural (1248-1251) 

• Os ecólogos da restauraęao utilizam organismos para desintoxicar 
ecossistemas poluidos por meio do processo de biorremediaęao. 

• No ineremento biológico, os ecólogos usam organismos para adi- 
cionar materias essenciais aos ecossistemas. 

] Na preparaęao de um local para mineraęao a ceu aberto e posterior 
restauraęao, por que os engenheiros separam a camada superior das 
camadas profundas do solo, em vez de remover todo o solo de uma vez 
e mistura-lo em uma unica pil ha? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 


a. A taxa de decomposięao e a PLE decresceriam. 

b. Nenhuma delas sofreria alteraęao. 

c. A taxa de decomposięao aumentaria e a PLE diminuiria. 

d. A taxa de decomposięao diminuiria e a PLE aumentaria. 


1. Qual dos seguintes organismos esta incorretamente pareado com 
o seu nivel trófico? 

a. cianobacteria - produtor primario 

b. gafanhoto - consumidor primario 

c. zooplancton - produtor primario 

d. fungo - detritivoro 

2. Qual desses ecossistemas tern a produęao primaria mais baixa 
por metro ąuadrado? 

a. um marisma 

b. um oceano 

c. um recife de corais 

d. urna floresta pluvial tropical 

3. A disciplina que aplica principios ecológicos para devolver ecos- 
sistemas degradados a um estado mais natural e conhecida como 

a. ecologia da restauraęao. 

b. termodinamica. 

c. eutrofizaęao. 

d. biogeoąuimica. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. As bacterias nitrificantes participam do ciclo do nitrogenio prin- 
cipalmente pela 

a. conyersao do gas nitrogenio em amónia. 

b. liberaęao de amónio de compostos organicos, devolvendo-o, 
assim, ao solo. 

c. conyersao de amónio em nitrato, que a planta absorve. 

d. incorporaęao de nitrogenio em aminoacidos e compostos 
organicos. 

5. Qual dos seguintes tern o maior efeito na taxa de ciclagem qui- 
mica em um ecossistema? 

a. a taxa de decomposięao no ecossistema 

b. a eficiencia de produęao dos consumidores do ecossistema 

c. a eficiencia trófica do ecossistema 

d. a localizaęao dos reservatórios de nutrientes no ecossistema 

6. O experimento de desmatamento da bacia hidrografica de 
Hubbard Brook produziu todos os resultados a seguir, a exceęao 
de: 

a. A maioria dos minerais foi reciclada dentro de um ecossis¬ 
tema florestal. 

b. Os niveis de calcio permaneceram altos no solo das areas 
desmatadas. 

c. O desmatamento aumentou o escoamento de agua. 

d. A concentraęao de nitratos nas aguas que drenam a area 
desmatada tornou-se perigosamente alta. 

7. Qual das seguintes aęóes seria considerada um exemplo de bior- 
remediaęao? 

a. adięao de microrganismos fixadores de nitrogenio a um 
ecossistema degradado para aumentar a disponibilidade 
desse elemento 

b. uso de escavadeira para realizar urna mineraęao 

c. reconfiguraęao do canal de um rio 

d. adięao de sementes de urna planta acumuladora de cromo 
ao solo contaminado por esse elemento 

8. Se voce aplicasse um fungicida a urna lavoura de milho, o que 
esperaria acontecer com a taxa de decomposięao e a produęao 
liquida do ecossistema (PLE)? 


NIN/EL 3: SINTESE/AVALIAęAO 

9. (a) Desenhe um ciclo da agua 

global simplificado, mostrando: oceano, terra, atmosfera e o es¬ 
coamento da terra para o oceano. Adicione esses fluxos anuais da 
agua ao seu desenho: evaporaęao do oceano, 425 km 3 ; evaporaęao 
do oceano que retorna a ele como precipitaęao, 385 km 3 ; evapo- 
transpiraęao das plantas e do solo que cai como precipitaęao so- 
bre a terra, 70 km 3 ; escoamento para os oceanos, 40 km 3 , (b) Qual 
e a razao da evaporaęao do oceano que cai como precipitaęao so- 
bre a terra, comparada com o escoamento da terra para o oceano? 
(c) Como mudaria essa razao durante o periodo glacial e por que? 

10. CONEXAO EVOLUTIVA 


Alguns biólogos sugeriram que os ecossistemas sao sistemas “vi- 
vos” e emergentes, capazes de evoluir. Urna manifestaęao dessa 
ideia e a Hipótese Gaia do ambientalista James Lovelock, que con- 
cebe a Terra como entidade homeostatica viva - um tipo de supe- 
rorganismo. Se os ecossistemas sao capazes de evoluir, isso seria 
urna forma de eyoluęao darwiniana? Por que ou por que nao? 


11. PESQUISA CIENTIFICA 

Usando dois pequenos lagos yizinhos em urna floresta como seu 
local de estudo, projete um experimento controlado para medir 
o efeito das folhas que caem sobre a produęao primaria liquida 
em um lago. 

12. ESCREVA SOBRE UM TEMA: ENERGIA E MATERIA 



Em geral, a decomposięao ocorre rapidamente em florestas tro- 
picais umidas. No entanto, a saturaęao de agua no solo de algu- 
mas florestas tropicais umidas resulta, ao longo do tempo, no 
acumulo de materia organica denominada “turfa”. Em um ensaio 
sucinto (100-150 palavras), discuta a relaęao da produęao pri¬ 
maria liquida, produęao liquida do ecossistema e decomposięao 
para um ecossistema desse tipo. A PPL e a PLE sao provavel- 
mente positivas? O que voce acha que aconteceria a PLE, se um 
proprietario drenasse a agua de urna turfeira tropical, expondo a 
materia organica ao ar? 


Este besouro (do genero Scarabaeus) esta enterrando urna bola 
de esterco que ele coletou de um grandę herbivoro mamifero no 
Quenia. Explique por que esse processo e importante para a ci¬ 
clagem de nutrientes e para a produęao primaria. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 












• fc 


jm 


w* ja* 


r 


56 


*4*- 


% 


y /JTt. d»»> ^ ił •/ '*: - % ‘F* ' ’■ 

Biologia da Conservaęao e 
Mudanęa Global 








M 




* 


CONCEITOS-CHAVE 

56.1 

As atividades humanas 
ameaęam a biodiversidade 
da Terra 

56.2 

A conservaęao de popu- 
laęóes enfoca o tamanho 
populacional, a diversida- 
de genetica e os habitats 
criticos 

56.3 

A conservaęao regional e 
da paisagem ajuda a sus- 
tentara biodiversidade 

56.4 

A Terra esta mudando rapi- 
damente como consequen- 
cia de aęóes humanas 

56.5 

O desenvolvimento susten- 
tavel pode melhorar vidas 
humanas junto com a con- 
servaęao da biodiversidade 


A Figura 56.1 Qual sera o destino dessa recem-descri- 
ta especie de lagartixa? 


Tesouro psicodelico 

M ovendo-se com rapidez sobre um afloramento rochoso, uma lagartixa 
estaca abruptamente em uma mancha de luz solar. Um biólogo da con- 
servaęao percebe o movimento, vira-se e depara-se com uma lagartixa com 
as cores do arco-iris, as pernas e a cauda em cor de laranja vivo, o corpo de 
um azul chamativo e a cabeęa manchada de amarelo e verde. A lagartixa-psi- 
codelica-da-rocha (Cnemaspis psychedelica) (Figura 56.1) foi descoberta 
em 2009 durante uma expedięao a regiao de Greater Mekong, no sudeste da 
Asia. Seu habitat conhecido esta restrito a Hon Khoai, ilha que ocupa apenas 
8 km 2 , ao sul do Vietna. Outras novas especies encontradas durante a mes- 
ma serie de expedięóes incluem o macaco-elvis (Rhinopithecus strykeri, ver 
ilustraęao interior a esąuerda), que exibe um “penteado” semelhante ao de 
Elvis Presley. Entre 2000 e 2010, os biólogos identificaram mais de mil novas 
especies apenas na regiao de Greater Mekong. 

Ate agora, os cientistas descreveram e denominaram formalmente 
cerca de 1,8 milhóes de especies de organismos. Alguns biólo¬ 
gos acreditam que hoje existem cerca de mais 10 milhóes 
de especies; outros estimam que o numero chegue a 100 
milhóes de especies. Algumas das maiores concen- 
traęóes de especies sao constatadas nos trópicos. 
Infelizmente, as florestas tropicais estao sendo 
derrubadas em uma taxa alarmante, para ocu- 
paęao e sustentaęao de uma populaęao humana 
crescente. As taxas de desmatamento no Vietna 
(Figura 56.2) estao entre as mais altas do mundo. 
Como ficarao a lagartixa-psicodelica-da-rocha e 
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▲ Figura 56.2 Derrubada de floresta tropical no Vietna. 


CONCEITO 56.1 

As atividades humanas ameaęam a 
biodiversidade da Terra 

A extinęao e um fenómeno natural que vem ocorrendo 
desde o comeęo da evoluęao da vida; a responsavel pela 
crise atual da biodiversidade e a alta taxa de extinęao 
(ver Conceito 25.4). Como só e possfvel estimar o numero 
de especies hoje existentes, nao conseguimos determinar a 
taxa exata de perda de especies. No entanto, sabemos que a 
taxa de extinęao e alta e que as atividades humanas amea¬ 
ęam a biodiversidade da Terra em todos os niveis. 

Tres mveis de biodiversidade 

A biodiversidade - abreviatura de diversidade biológica - 
pode ser considerada em tres niveis principais: diversidade 
genetica, diversidade de especies e diversidade de ecossis- 
temas (Figura 56.3). 


outras especies recentemente descobertas, se essas ativi- 
dades continuarem desenfreadas? 

Por toda a biosfera, as atividades humanas estao alte- 
rando as estruturas tróficas, o fluxo de energia, a ciclagem 
quimica e os disturbios naturais - processos ecossistemi- 
cos dos quais nós e todas as outras especies dependem 
(ver Capitulo 55). Alteramos fisicamente quase a meta- 
de da superficie terrestre no nosso planeta e utilizamos 
mais da metade de toda a superficie de agua doce aces- 
sivel. Nos oceanos, os estoques da maioria das especies 
de peixes mais importantes estao diminuindo devido a 
exploraęao excessiva. Segundo algumas estimativas, tal- 
vez estejamos levando mais especies a extinęao do que o 
grandę asteroide que desencadeou as extinęóes em mas- 
sa no finał do periodo Cretaceo, ha 65,5 milhóes de anos 
(ver Figura 25.18). 

A biologia e a ciencia da vida. Portanto, e oportuno 
que este capitulo dedique urna perspectiva global as mu- 
danęas que acontecem pela Terra, dando enfase a urna 
disciplina que busca preservar a vida. A biologia da con- 
servaęao integra ecologia, fisiologia, biologia molecular, 
genetica e biologia evolutiva para conseryar a diversidade 
biológica em todos os niveis. Os esforęos para sustentar os 
processos ecossistemicos e conter a perda de biodiversida- 
de tambem conectam as ciencias da vida com as ciencias 
sociais, economia e humanidades. 

Neste capitulo, daremos especial atenęao a crise da 
biodiversidade e estudaremos algumas das estrategias con- 
seryacionistas que estao sendo adotadas para retardar a 
taxa de perda de especies. Tambem examinaremos como 
as atividades humanas estao alterando o ambiente pelas 
mudanęas climaticas, depleęao do ozónio e outros pro¬ 
cessos globais. Por firn, consideraremos como as decisóes 
sobre prioridades de conseryaęao a longo prazo poderiam 
afetar a vida na Terra. 



A Figura 56.3 Tres niveis de biodiversidade. Os cromosso- 
mos ampliados no diagrama superior simbolizam a variaęao geneti¬ 
ca dentro da populaęao. 
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Diversidade genetica 

A diversidade genetica consiste nao apenas na yariaęao ge¬ 
netica individual dentro de uma populaęao, mas tambem 
na yariaęao genetica entre populaęóes, muitas vezes asso- 
ciada com adaptaęóes as condięóes locais (ver Capitulo 23). 
Se uma populaęao e extinta, a especie pode entao perder 
parte da diversidade genetica que torna possivel a microe- 
yoluęao. Essa erosao da diversidade genetica, por sua vez, 
reduz o potencial adaptativo da especie. 

Diversidade de especies 

A consciencia publica da crise da biodiversidade esta cen- 
trada na diversidade de especies - as diferentes especies 
em um ecossistema ou em toda a biosfera (ver Capitulo 54). 
Quanto mais especies sao perdidas por extinęao, a diver- 
sidade de especies diminui. A Lei das Especies em Perigo 
C Endangered Species Act , ESA) dos Estados Unidos define 
uma especie em perigo como a que esta “em perigo de 
extinęao ao longo da sua area de distribuięao ou em par¬ 
te significativa dela”. Consideram-se especies ameaęadas 
aquelas que provavelmente estarao em perigo no futuro 
próximo. A seguir, sao apresentados alguns dados estatisti- 
cos que ilustram o problema da perda de especies: 

• De acordo com a Uniao Internacional para Conserya¬ 
ęao da Natureza e Recursos Naturais (. International 
Union for Consewation ofNaturę and Natural Resour¬ 
ces , IUCN), 12% das 10.000 especies de aves conheci- 
das e 21% das 5.500 especies de mamiferos conhecidas 
estao ameaęadas. 

• Um levantamento do Centro de Conseryaęao Vegetal 
mostrou que das quase 20.000 especies yegetais co¬ 
nhecidas nos Estados Unidos, 200 foram extintas des- 
de que esses registros tern sido mantidos e 730 estao 
em perigo ou ameaęadas. 

• Na America do Norte, pelo menos 123 especies animais 
de agua doce foram extintas desde 1900 e centenas de 
outras especies estao ameaęadas. A taxa de extinęóes 
da fauna de agua doce da America do Norte e em torno 
de cinco vezes maior do que a dos animais terrestres. 

A extinęao de especies tambem pode ser local; uma 
especie pode ser perdida em um sistema de rios, mas so- 
breviver em um sistema adjacente. A extinęao global de 
uma especie significa que ela foi perdida em todos os ecos- 
sistemas em que vivia, deixando-os permanentemente em- 
pobrecidos (Figura 56.4). 

Diversidade de ecossistemas 

A yariedade dos ecossistemas da biosfera e o terceiro nivel 
de diversidade biológica. Devido as muitas interaęóes en¬ 
tre populaęóes de especies diferentes em um ecossistema, 
a extinęao local de uma especie pode ter impacto negativo 
sobre outras especies no ecossistema (ver Figura 54.18). 
Por exemplo, os morcegos denominados “raposas voado- 
ras” sao importantes polinizadores e dispersores de semen- 
tes nas Ilhas do Pacifico, onde sao cada vez mais caęados 
como iguaria (Figura 56.5). Os biólogos da conseryaęao 
ternem que a extinęao das raposas yoadoras prejudique 



▲ Figura 56.4 A cem batimentos cardiacos da extinęao. Es- 

tes sao dois membros do Clube dos Cem Batimentos Cardiacos, 
denominaęao dada pelo biólogo E. O. Wilson, da Universidade de 
Harvard, ao grupo de especies com menos de 100 individuos rema- 
nescentes na Terra. O golfinho-do-rio-yangtze provavelmente esteja 
extinto, mas alguns indivfduos foram avistados em 2007. 

| Para documentar que uma especie foi de fato extinta, quais 
fatores voce necessitaria considerar? 

tambem as plantas nativas das Ilhas Samoa, onde quatro 
quintos das especies arbóreas dependem desses animais 
para a polinizaęao ou a dispersao das sementes. 

Alguns ecossistemas ja foram muito afetados por 
aęóes humanas e outros estao sendo alterados em ritmo 
acelerado. Desde o inicio da colonizaęao europeia, mais 
da metade das areas umidas contiguas aos Estados Unidos 
foi drenada e conyertida para atividades agricolas e outros 
usos. Na Califórnia, no Arizona e no Novo Mexico, apro- 
ximadamente 90% das comunidades ciliares nativas foram 
afetadas por pastejo excessivo, controle de inundaęóes, ati- 
yidades de lazer na agua, abaixamento do lenęol freatico e 
inyasao de plantas exóticas (nao natiyas). 



▲ Figura 56.5 O morcego "raposa voadora" das Marianas 
(Pteropus mariannus), um importante polinizador em risco 
de extinęao. 
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Biodiversidade e bem-estar humano 

Por que deveriamos nos preocupar com a perda da bio- 
diversidade? Uma razao e o que o biólogo E. O. Wilson 
chama de biofilia : nosso sentimento de conexao com a 
natureza e todas as formas de vida. A crenęa de que as ou- 
tras especies tern direito a vida e um tema generalizado em 
muitas religióes e a base de um argumento morał de que 
devenamos proteger a biodiversidade. Existe tambem uma 
preocupaęao com as futuras geraęóes humanas. Parafrase- 
ando um antigo proverbio, G. H. Brundtland, ex-primeiro- 
-ministro da Noruega, disse: “Devemos considerar que o 
nosso planeta e um emprestimo de nossos filhos, em vez de 
um presente de nossos ancestrais”. Alem dessas justificati- 
vas filosóficas e morais, a diversidade de especies e a di- 
yersidade genetica nos trazem muitos beneficios praticos. 

Beneficios da diversidade de especies e da 
diversidade genetica 

Muitas especies que estao ameaęadas tern o potencial 
de fornecer medicamentos, alimento e fibras para uso 
humano, tornando a biodiversidade um recurso natural 
crucial. Os produtos do acido acetilsalicilico para antibióti- 
cos foram deriyados originalmente de recursos naturais. Na 
produęao de alimentos, se perdermos populaęóes yegetais 
nativas intimamente relacionadas com especies cultivadas, 
perdemos recursos geneticos que poderiam ser usados para 
melhorar caracteristicas das culturas, como a resistencia a 
doenęas. Por exemplo, os melhoristas yegetais responde- 
ram aos surtos devastadores de um virus do genero Tenui- 
virus {grassy stunt virus) que ataca o arroz ( Oriza sativa) 
rastreando 7.000 populaęóes dessa especie e de seus paren- 
tes próximos, para obter resistencia ao virus. Constatou- 
-se que uma populaęao de uma unica especie próxima, o 
arroz-indiano ( Oryza nivara ), era resistente ao virus, e os 
cientistas introduziram a caracteristica de resistencia nas 
yariedades comerciais do arroz. Hoje, a populaęao original 
resistente a doenęa aparentemente esta extinta na natureza. 

Nos Estados Unidos, cerca de 25% das prescrięóes me- 
dicas elaboradas em farmacias contem substancias origi¬ 
nalmente deriyadas de yegetais. Na decada de 1970, os pes- 
quisadores descobriram que a vinca-rosa, nativa da ilha de 
Madagascar, na costa da Africa, contem alcaloides que ini- 
bem o crescimento de celulas cancerigenas (Figura 56.6). 
Essa descoberta levou ao tratamento de duas formas letais 
de cancer, o linfoma de Hodgkin e um tipo de leucemia 
infantil, resultando em remissao na maioria dos casos. 


► Figura 56.6 

A vinca-rosa ( Catha - 
ranthus roseus), espe¬ 
cie vegetal que salva 
vidas. 



Madagascar e tambem o local de ocorrencia de cinco ou- 
tras especies de vincas, uma das quais esta próxima da ex- 
tinęao. A perda dessas especies significaria perder todos os 
possiveis beneficios medicinais que elas podem oferecer. 

Cada especie extinta significa a perda de genes unicos, 
alguns dos quais podem codificar proteinas extremamente 
uteis. A enzima Taq-polimerase foi extraida inicialmente de 
uma bacteria, Thermus acąuaticus , encontrada em fontes 
termais no Parque Nacional de Yellowstone. Essa enzima e 
essencial para a reaęao em cadeia da polimerase (PCR), pois 
e estavel sob as temperaturas altas necessarias a PCR auto- 
matizada (ver Figura 20.8). O DNA de muitas outras especies 
de procariotos, vivendo em uma yariedade de ambientes, e 
utilizado na produęao em massa de proteinas para novos 
medicamentos, alimentos, substitutos do petróleo, outras 
substancias quimicas industriais e outros produtos. Contu- 
do, como milhóes de especies podem ser extintas antes de 
as descobrirmos, estamos desperdięando o yalioso potencial 
genetico guardado em suas exclusivas bibliotecas de genes. 

Servięos ecossistemicos 

Os beneficios que especies individuais proporcionam ao 
homem sao substanciais, mas a salvaęao dessas especies e 
apenas uma parte do motivo para salvar os ecossistemas, 
Os seres humanos evoluiram em ecossistemas terrestres, 
e dependemos desses sistemas e de seus habitantes para 
nossa sobrevivencia. Os servięos ecossistemicos englo- 
bam todos os processos pelos quais os ecossistemas na¬ 
turais ajudam a sustentar a vida humana. Os ecossistemas 
purificam nosso ar e nossa agua. Eles desintoxicam e de- 
compóem nossos residuos e reduzem os impactos de con- 
dięóes climaticas e inundaęóes extremas. Os organismos 
nos ecossistemas polinizam nossas culturas e controlam 
pragas, bem como criam e preseryam nossos solos. Alem 
disso, esses seryięos sao fornecidos de graęa. 

Talvez por nao atribuirmos um valor monetario aos 
seryięos dos ecossistemas naturais, geralmente os subva- 
lorizamos. Em 1997, o ecólogo Robert Costanza e seus co- 
laboradores estimaram o valor dos seryięos ecossistemicos 
da Terra em 33 trilhóes de dólares por ano, quase o dobro 
do produto interno bruto de todos os paises no mundo na- 
quela epoca (18 trilhóes de dólares). Pode ser mais realista 
fazer essa contabilidade em uma escala menor. Em 1966, 
a cidade de Nova Iorque inyestiu mais do que 1 bilhao de 
dólares para desapropriar terras e restaurar habitats nas 
Montanhas Catskill, a fonte da maior parte da agua doce 
consumida na cidade. Esse inyestimento foi estimulado 
pela crescente poluięao da agua por esgoto, pesticidas e 
fertilizantes. Ao aproveitar os seryięos ecossistemicos para 
purificar naturalmente sua agua, a cidade economizou 8 
bilhóes de dólares que seriam gastos para construęao de 
uma nova estaęao de tratamento de agua e 300 milhóes de 
dólares por ano para mante-la em funcionamento. 

Existem cada vez mais evidencias de que o funciona¬ 
mento dos ecossistemas e, portanto, a sua capacidade de 
prestar seryięos estao yinculados a biodiversidade. A me- 
dida que as atividades humanas reduzem a biodiversida- 
de, estamos diminuindo a capacidade dos ecossistemas do 
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planeta de desempenhar processos cruciais para a nossa 
própria sobrevivencia. 

Ameaęas a biodiversidade 

Muitas atividades humanas diferentes ameaęam a biodi- 
yersidade em escalas local, regional e global. As ameaęas 
impostas por essas atividades sao de ąuatro tipos princi- 
pais: perda de habitat, especies introduzidas, sobre-explo- 
raęao e mudanęa global. 

Perda de habitats 

A alteraęao de habitats pelo homem e a maior ameaęa a bio- 
diversidade em toda a biosfera. A perda de habitat tern sido 
produzida por fatores como a agricultura, expansao urbana, 
plantio de florestas monoespecificas, mineraęao e polui- 
ęao. Conforme discutido adiante neste capitulo, a mudanęa 
climatica global ja esta alterando habitats e tera um efeito 
maior ainda neste seculo. Quando nao ha habitat alterna- 
tivo disponiyel ou urna especie e incapaz de se deslocar, a 
perda do habitat pode significar extinęao. AIUCN yincula a 
destruięao de habitats para 73% das especies que foram ex- 
tintas, em perigo, vulneraveis ou raras nos ultimos seculos. 

A perda e a fragmentaęao de habitats podem ocorrer 
em regióes imensas. Cerca de 98% das florestas tropicais 
secas da America Central e do Mexico tern sido desmata- 
das. A derrubada da floresta phmal tropical no estado de 
Veracruz, Mexico, principalmente para a pecuaria bovina, 
resultou na perda de mais de 90% da floresta original, res- 
tando manchas florestais relativamente peąuenas e isola- 
das. Outros habitats naturais tern sido fragmentados por 
atividades humanas (Figura 56.7). 

Em ąuase todos os casos, a fragmentaęao de habitats 
leva a perda de especies, pois as populaęóes menores em 
habitats fragmentados tern maior probabilidade de extin- 
ęao local. As pradarias cobriam cerca de 800.000 hectares 
no sul do estado de Wisconsin, ąuando os primeiros euro- 
peus chegaram, mas hoje ocupam apenas 800 hectares; a 
maior parte das pradarias originais nessa area e atualmente 
utilizada para o cultivo de lavouras. Os levantamentos da 
diyersidade yegetal de 54 remanescentes de pradarias em 



▲ Figura 56.7 Fragmentaęao de habitats nos contrafortes 
de Los Angeles. O desenvolvimento nos vales pode confinar os 
organismos que habitam as faixas estreitas de encosta. 


Wisconsin, realizados em 1848-1954 e 1987-1988, mostra- 
ram que esses locais perderam de 8 a 60% de suas especies 
yegetais no periodo entre os dois inyentarios. 

A perda de habitat e tambem urna ameaęa importan- 
te a biodiversidade aquatica. Cerca de 70% dos recifes de 
corais, entre as comunidades aquaticas mais ricas em es¬ 
pecies da Terra, tern sido danificados por atividades hu¬ 
manas. Na taxa atual de destruięao, 40 a 50% dos recifes, 
habitat de % das especies de peixes marinhos, poderiam 
desaparecer nos próximos 30 a 40 anos. Os habitats de agua 
doce tambem estao sendo perdidos, muitas vezes como 
consequencia de barragens, reseryatórios, modificaęao 
de canais e regulaęao de fluxo que hoje afetam a maioria 
dos rios do mundo. Por exemplo, as mais de 30 barragens 
e eclusas construidas ao longo da bacia do Rio Mobile, no 
sudeste dos Estados Unidos, alteraram a profundidade e o 
fluxo do rio. Ao mesmo tempo em que proporcionaram os 
beneficios da usina hidroeletrica e aumentaram o trafego 
de navios, essas barragens e eclusas a ajudaram a levar a 
extinęao mais 80 especies de mexilhóes e caracóis. 

Especies introduzidas 

Especies introduzidas, tambem chamadas de especies 
exóticas, sao aquelas que os seres humanos, intencional ou 
acidentalmente, deslocam urna especie dos locais onde ela 
e nativa para novas regióes geograficas. As yiagens dos se¬ 
res humanos por navio e aviao aceleraram a transferencia 
de especies. Livres dos predadores, parasitos e patógenos 
que limitam suas populaęóes nos habitats nativos, essas es¬ 
pecies introduzidas podem se expandir rapidamente por 
urna nova regiao. 

Algumas especies introduzidas transtornam sua nova 
comunidade, muitas vezes predando organismos nativos 
ou competindo com eles por recursos. A serpente-arbo- 
ricola-marrom foi introduzida acidentalmente na ilha 
de Guam, a partir de outras partes do Pacifico Sul, como 
“passageiro clandestino” em um cargueiro militar após a 
Segunda Guerra Mundial. Desde entao, 12 especies de aves 
e 6 especies de lagartos foram extintas de Guam devido a 
predaęao pelas serpentes. O devastador mexilhao-zebra, 
especie de molusco filtrador, foi introduzido nos Grandes 
Lagos da America do Norte em 1988, mais provavelmente 
na agua de lastro de navios procedentes da Europa. Os me- 
xilhóes-zebra formam densas colónias e tern impactado 
ecossistemas de agua doce, ameaęando especies aquaticas 
nativas. Eles tern igualmente obstruido estruturas de cap- 
taęao de agua, causando bilhóes de dólares de prejuizo aos 
sistemas domestico e industrial de abastecimento de agua. 

Com boas intenęóes, mas com efeitos desastrosos, os 
seres humanos tern introduzido deliberadamente muitas 
especies. Urna planta asiatica denominada kudzu (genero 
Pueraria ), introduzida pelo Departamento de Agricultura 
dos Estados Unidos para aj udar a controlar a erosao no sul 
do pais, tern ocupado grandes areas da paisagem regional 
(Figura 56.8). O estorninho europeu foi trazido intencio- 
nalmente para o Central Park em Nova Iorque, em 1890, 
por um grupo de cidadaos, com a intenęao de introduzir 
todos os yegetais e animais mencionados nas peęas de 
Shakespeare. Ele rapidamente se expandiu pela America do 




▲ Figura 56.8 Kudzu, especie introduzida, crescendo na 
Carolina do Sul. 


Norte, onde sua populaęao atual e superior a 100 milhóes 
de indmduos, deslocando muitas aves canoras nativas. 

As especies introduzidas sao um problema mundial, 
contribuindo por aproximadamente 40% das extinęóes re- 
gistradas desde 1750 e custando anualmente bilhóes de dó- 
lares em danos e esforęos para o controle. Só nos Estados 
Unidos existem mais de 50.000 especies introduzidas. 

Sobre-exploraęao 

O termo sobre-exploraęao refere-se geralmente a coleta de 
organismos nativos em taxas que excedem a capacidade 
de recuperaęao de suas populaęóes. As especies com ha- 
bitats restritos, como as peąuenas ilhas, sao especialmente 
vulneraveis a sobre-exploraęao. Urna dessas especies era 
o arau-gigante, ave marinha nao voadora encontrada em 
ilhas do Atlantico Norte. Para satisfazer a demanda de pe- 
nas, ovos e carne, ja na decada de 1840 o homem havia ca- 
ęado o arau-gigante ate a extinęao. 

Organismos grandes com taxas reprodutivas baixas, 
como os elefantes, as baleias e os rinocerontes, tambem sao 
suscetiveis a sobre-exploraęao. O declinio dos maiores ani- 
mais terrestres, os elefantes africanos, e um exemplo classi- 
co do impacto da caęa excessiva. Em grandę parte devido ao 
comercio do marfim, nos ultimos 50 anos as populaęóes de 
elefante tern sido reduzidas na maior parte da Africa. Urna 
proibięao internacional da venda de marfim provocou o au- 
mento da caęa ilegal, de modo que essa proibięao teve pouco 
efeito em grandę parte do centro e do leste da Africa. Ape- 
nas na Africa do Sul, onde manadas antes dizimadas vinham 
sendo protegidas por quase um seculo, as populaęóes de ele¬ 
fante se estabilizaram ou aumentaram (ver Figura 53.9). 

Os biólogos da conservaęao cada vez mais empregam 
as ferramentas da genetica molecular para rastrear a ori- 
gem de tecidos coletados de especies em perigo de extin- 
ęao. Pesquisadores da Universidade de Washington cons- 
truiram um mapa de referenda de DNA para o elefante 
africano (Loxodonta africana), utilizando DNA isolado das 
suas fezes. Por comparaęao desse mapa de referenda com 
DNA isolado do marfim obtido ilegalmente ou por caęa- 
dores clandestinos, com a precisao de algumas centenas 
de quilómetros, os pesquisadores conseguiram determinar 
onde os elefantes foram mortos (Figura 56.9). Um trabalho 



Ł Figura 56.9 Ecologia forense e caęa ilegal de elefante. Estas 
presas cortadas faziam parte de carregamento ilegal de marfim, inter- 
ceptado na sua rota da Africa para Cingapura, em 2002. As evidencias 
baseadas no DNA mostraram os milhares de elefantes mortos para a 
retirada de presas provinham de urna estreita faixa no sentido leste- 
-oeste centrada em Zambia e nao de um lado a outro da Africa. 

O texto e a Figura 26.6 descrevem outro 
exemplo em que os biólogos da conservaęao usaram analises de 
DNA, para comparar amostras coletadas da carne de baleia com um 
banco de dados de DNA de referenda. De que modo esses exem- 
plos sao semelhantes e como eles sao diferentes? Que limitaęóes 
poderiam existir usando esses metodos forenses em outros casos 
suspeitos de caęa ilegal? 

dessa natureza feito em Zambia sugeriu que as taxas de caęa 
ilegal eram 30 vezes maiores do que fora estimado anterior- 
mente, levando o governo do pais a intensificar os esforęos 
contra esse tipo de infraęao. De maneira similar, utilizando 
analises filogeneticas do DNA mitocondrial (DNAmt), os 
biólogos demonstraram que parte da carne de baleia ven- 
dida nos mercados japoneses provinha de especies explo- 
radas ilegalmente, incluindo a baleia-fin e a baleia-jubarte, 
que estao em perigo de extinęao (ver Figura 26.6). 

Muitas populaęóes de peixes comercialmente impor- 
tantes, outrora consideradas inesgotaveis, tern sido dizi¬ 
madas pela sobrepesca. As demandas por alimento rico em 
proteinas de urna crescente populaęao humana, associada 
a novas tecnologias de exploraęao, como a pesca com espi- 
nheis e modernas redes de arrasto, reduziram essas popu¬ 
laęóes de peixes a niveis que nao sustentam mais explora- 
ęao. Ate algumas decadas passadas, o atum-verdadeiro do 
Atlantico Norte era apreciado para pesca esportiva e consi- 
derado de pouco valor comercial - apenas alguns centavos 
por quilo, para uso na raęao de gatos. Na decada de 1980, 
no entanto, os atacadistas comeęaram a enviar por via ae- 
rea atum congelado para o Japao, para produęao de sushi 
e sashimi. Nesse mercado atual (Figura 56.10), o quilo do 
peixe pode chegar a 100 dólares. Com a crescente explora- 



A Figura 56.10 Sobre-exploraęao. Leilao do atum-verdadeiro 
do Atlantico Norte em um mercado de peixes japones. 
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ęao estimulada por esses preęos altos, em apenas 10 anos a 
populaęao do atum-verdadeiro do Atlantico Norte ociden- 
tal foi reduzida a menos de 20% do seu tamanho em 1980. 

Mudanęa global 

A ąuarta ameaęa a biodiversidade, a mudanęa global, al- 
tera a estrutura de ecossistemas da Terra, em escalas re- 
gional a global. A mudanęa global abrange alteraęóes no 
clima, ąuimica atmosferica e sistemas ecológicos amplos 
que reduzem a capacidade da Terra de sustentar a vida. 

Um dos primeiros tipos de mudanęa global a causar 
preocupaęao foi a precipitaęao acida , que e chuva, neve, gra- 
nizo ou neblina com pH inferior a 5,2. A queima de madeira 
e combustiveis fósseis libera óxidos de emcofre e nitrogenio 
que reagem com a agua no ar, formando acidos sulfurico e 
nitrico. Por firn, os acidos caem sobre a superficie da Terra, 
prejudicando alguns organismos aquaticos e terrestres. 

Na decada de 1960, os ecólogos constataram que or¬ 
ganismos habitantes de lagos no leste do Canada estavam 
morrendo por causa da poluięao do ar, originada em fabricas 
no Meio-Oeste dos Estados Unidos. A truta de lago recem- 
-desovada, por exemplo, morre quando o pH diminui abaixo 
de 5,4. Lagos e riachos no sul da Noruega e Suecia estavam 
perdendo peixes devido a poluięao gerada na Gra-Bretanha 
e Europa Central. Em 1980, o pH da precipitaęao em grandes 
areas na America do Norte e Europa alcanęou a media de 4,0 
a 4,5 e as vezes caiu para 3,0. (Revisar o pH no Conceito 3.3.) 

As regulamentaęóes ambientais e as novas tecnologias 
tern permitido que muitos paises reduzam as emissóes de 
dióxido de enxofre em decadas recentes. Nos Estados Uni¬ 
dos, as emissóes de dióxido de enxofre diminmram mais 
40% entre 1993 e 2008, reduzindo gradualmente a acidez da 
precipitaęao (Figura 56.11). Todavia, os ecólogos estimam 
que serao necessarias decadas para os ambientes aquaticos 
se recuperarem. Ao mesmo tempo, as emissóes de óxidos 



Ano 

▲ Figura 56.11 Mudanęas no pH da precipitaęao na Flores- 
ta Experimental de Hubbard Brook, New Hampshire. 

Descreva a relaęao entre pH e acidez. (Ver 
Conceito 3.3.) No geral, a precipitaęao nesta floresta esta se tornan- 
do mais acida ou menos acida? 


de nitrogenio estao aumentando nos Estados Unidos e as 
emissóes de dióxido de enxofre e a precipitaęao acida conti- 
nuam a danificar florestas no centro e leste europeus. 

Exploraremos a importancia da mudanęa global para a 
biodiversidade da Terra mais detalhadamente no Conceito 
56.4, onde serao examinados fatores como a mudanęa cli- 
matica e a depleęao do ozónio. 

Especies extintas podem ser ressuscitadas? 

Ate onde vai o nosso conhecimento, a extinęao sempre tern 
sido permanente. Contudo, alguns cientistas estao tentan- 
do usar clonagem para ressuscitar especies que foram ex- 
tintas. A ressurreięao de especies e ao menos teoricamente 
possivel devido aos recentes avanęos na clonagem de ani- 
mais vivos. O caso mais famoso de clonagem resultou no 
nascimento da ovelha “Doiły” em 1997 (ver Figura 20.17). 
Para criar a Doiły, pesquisadores escoceses utilizaram o 
óvulo de urna ovelha adulta, retiraram seu nucleo, fusio- 
naram esse óvulo com urna celula mamaria de outra ovelha 
e implantaram a celula fusionada em urna mae de aluguel. 

Os pesquisadores espanhóis adotaram urna aborda- 
gem similar com o ibex-dos-pirineus (Capra pyrenaica 
pyrenaica ), urna das quatro subespecies da cabra selvagem 
endemica da Espanha e outros paises da Peninsula Iberica. 
Em 1999, os pesquisadores retiraram urna pequena amos- 
tra de pele da orelha do ultimo indiyiduo vivo, urna femea, 
e a congelaram. Quando essa femea morreu um ano de- 
pois, sua subespecie tornou-se extinta. Usando celulas do 
tecido congelado, os cientistas tentaram entao ressuscitar 
o ibex. Das centenas de celulas fusionadas e aproximada- 
mente 60 embrióes implantados nas maes de aluguel (outra 
especie de ibex ou cabra domestica), nasceu um indiyiduo 
de ibex em 2009. Lamentavelmente, ele viveu por apenas 
7 minutos, antes de sucumbir por defeitos pulmonares se- 
melhantes aos obseryados em outros animais clonados, in- 
cluindo ovelhas. Contudo, essa pesquisa demonstrou que a 
recuperaęao de especies pode ser possivel em casos onde 
ha disponibilidade de tecido congelado. 

O tecido de urna especie extinta nao necessita ser novo 
para o emprego na clonagem. Urna equipe de pesquisadores 
russos e japoneses esta tentando reviver o extinto mamute- 
-lanoso (Mammuthus primigenius) usando medula óssea 
bem preseryada da coxa de um mamute congelado no gelo 
do Artico (Figura 56.12). Eles terao sucesso? Ninguem sabe 
ainda, mas no finał provavelmente alguem tera, com essa es¬ 
pecie e com outras. Na yerdade, os cientistas ja estao arma- 
zenando tecidos congelados de muitas especies em perigo 
de extinęao, de modo que celulas estarao disponiyeis para 
clonagem se essas especies forem extintas. Outros cientistas 
estao estudando a possibilidade de obter celulas viaveis de 
especimes de museu, como peles ou penas. E, e claro, alguns 
estao tentando isolar DNA de tecidos moles de fósseis de 
dinossauros. Ate agora, essas tentativas falharam. 

A tentativa de ressuscitar especies extintas provoca 
urna serie de questóes eticas. Os cientistas deveriam ser 
livres para ressuscitar qualquer especie da qual houvesse 
celulas ou DNA disponiyeis? Se nao, quem decidira quais 
especies estao proibidas? Quais regras deyeriam ser esta- 
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A Figura 56.12 Coleta de um mamute-lanoso congelado. 

Estes especimes estao sendo utilizados na tentativa de ressuscitar a 
especie por meio da tecnologia. 


belecidas antes que a ressurreięao ocorra? Ao fim de tudo, 
a especie deveria ser recuperada para a vida selvagem? Ob- 
serve que, para o ibex-dos-pirineus, existe tecido congela¬ 
do apenas de uma femea. Nenhum macho da subespecie 
podera existir de novo. 

Embora hoje a ressurreięao de especies pareęa possi- 
vel, ainda necessitamos preservar especies por toda a Ter¬ 
ra. Por muitas razóes, incluindo o tópico da diversidade ge¬ 
netica discutido no Conceito 56.2, cientifica e eticamente a 
preseryaęao permanece o piano de aęao prudente. 


REVISAO DO CONCEITO 56.1 


1 . 
2 . 
3. 


Explique por que e tao limitado definir a crise da biodiversida- 
de simplesmente como perda de especies. 


Identifique as quatro principais ameaęas a biodiversidade e 
explique como cada uma prejudica a diversidade. 


Imagine duas populaęóes de uma especie de pei- 
xe: uma no Mar Mediterraneo e a outra no Mar do Caribe. 
Agora, imagine dois cenarios: (1) As populaęóes reprodu- 
zem-se separadamente e (2) os adultos das duas popula¬ 
ęóes migram todos os anos ao Atlantico Norte para acasa- 
lar. Qual cenario resultaria em maior perda de diversidade 
genetica, se a populaęao mediterranea fosse explorada ate 
a extinęao? Explique sua resposta. 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 56.2 

A conservaęao de populaęóes enfoca o 
tamanho populacional, a diversidade 
genetica e os habitats criticos 

Os biólogos que trabalham com conseryaęao em niveis de 
populaęao e de especie empregam duas abordagens prin¬ 
cipais. Uma abordagem enfoca populaęóes que sao peque- 
nas e, por isso, muitas vezes vulneraveis. A outra da enfase 
as populaęóes que estao declinando rapidamente, mesmo 
se ainda nao sao pequenas. 


Abordagem das populaęóes pequenas 

As populaęóes pequenas sao particularmente vulneraveis a 
sobre-exploraęao, a perda de habitats e a outras ameaęas a 
biodiversidade estudadas no Conceito 56.1. Após esses fato- 
res terem reduzido o tamanho de uma populaęao a um nu- 
mero pequeno de individuos, o tamanho pequeno, por si só, 
pode levar a populaęao a extinęao. Os biólogos da conser¬ 
yaęao que adotam a abordagem das populaęóes pequenas 
estudam os diversos processos que causam extinęóes, uma 
vez que os tamanhos populacionais tenham sido reduzidos. 

I /órtice de extinęao: implicaęóes evolutivas do 
pequeno tamanho populacional 

Uma populaęao pequena e vulneravel ao en- 
docruzamento e a deriva genetica, que atraem a popula¬ 
ęao para um yórtice de extinęao em direęao a tamanhos 
cada vez menores, ate que nenhum indiyiduo sobreviva 
(Figura 56.13). Um fator-chave que aciona o yórtice de ex- 
tinęao e a perda da yariaęao genetica que permite respostas 
evolutivas as mudanęas ambientais, como o aparecimento 
de novas linhagens de patógenos. O endocruzamento e a 
deriva genetica podem causar a perda de yariaęao genetica 
(ver Capitulo 23), e seus efeitos tornam-se mais prejudi- 
ciais a medida que uma populaęao diminui. O endocruza¬ 
mento com frequencia reduz o valor adaptativo (fitness) 
porque os descendentes tern maior probabilidade de ser 
homozigotos para caracteristicas recessivas deleterias. 

Nem todas as populaęóes pequenas sao fadadas a ex- 
tinęao pela diversidade genetica baixa, e a yariabilidade 
genetica baixa nao conduz automaticamente a populaęóes 
permanentemente pequenas. Por exemplo, a sobrecaęa de 
elefantes marinhos do norte na decada de 1890 diminuiu 
a especie para apenas 20 indmduos - claramente um gar- 
galo com yariaęao genetica reduzida. Desde aquela epoca 
ate hoje, entretanto, as populaęóes dessa especie subiram 
para cerca de 150.000 indiyiduos, embora sua yariaęao ge¬ 
netica permaneęa relativamente baixa. Portanto, a diver- 
sidade genetica baixa nem sempre impede o crescimento 
populacional. 


Populaęao 

peguena 



Endocruza¬ 
mento, deriva 
genetica 




Populaęao 


Pearson Education, Inc. 


▲ Figura 56.13 Processos que acionam um yórtice de ex- 
tinęao. 
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Estudo de caso: o tetraz-das-pradarias e o 
vórtice da extinęao 

Quando os europeus chegaram a America do Norte, o te¬ 
traz-das-pradarias (Tympanuchus cupido) era comum da 
Nova Inglaterra ate a Virginia e pelas pradarias no oeste 
do continente. O cultivo agricola fragmentou as popula- 
ęóes da especie, e sua abundancia diminuiu rapidamente 
(ver Figura 23.11). No seculo XIX, o estado de Illinois ti- 
nha milhóes de tetrazes-das-pradarias, mas menos de 50 
individuos em 1993. Os pesąuisadores constataram que o 
declinio na populaęao de Illinois estava associado a um de- 
crescimo na fertilidade. Para testar a hipótese do vórtice de 
extinęao, os cientistas aumentaram a variabilidade genetica 
importando 271 aves de populaęoes maiores de outros lu- 
gares (Figura 56.14). A populaęao de Illinois se recuperou, 
confirmando que ela estava a caminho do vórtice de extin- 
ęao antes de ser salva pela importaęao de yariaęao genetica. 

Tamanho po pula ci o na I minimo viavel 

Quao pequena deve ser urna populaęao antes de entrar em 
um yórtice de extinęao? A resposta depende do tipo de or- 
ganismo e outros fatores. Predadores grandes que ocupam o 
topo da cadeia alimentar geralmente necessitam de areas de 
vida extensas, resultando em densidades populacionais bai- 
xas. Por essa razao, nem todas as especies raras preocupam 
os biólogos da conseryaęao. Todas as populaęoes, no entanto, 
precisam ter um tamanho minimo para se manterem viaveis. 

O tamanho populacional minimo em que urna espe¬ 
cie e capaz de sustentar seus membros e conhecido como 
populaęao minima viavel (PMV). A PMV e geralmente 
estimada para determinada especie, usando modelos com- 
putacionais que integram muitos fatores. O calculo pode 
incluir, por exemplo, a estimativa de quantos indiyiduos 
em urna populaęao pequena tern a probabilidade de mor- 
rer por catastrofes naturais, como urna tempestade. Urna 
vez no yórtice de extinęao, dois ou tres anos consecutivos 
de condięóes climaticas desfavoraveis poderiam extermi- 
nar urna populaęao que ja estiver abaixo da sua PMV. 

Tamanho populacional efetivo 

A yariabilidade genetica e o assunto-chave na abordagem 
da populaęao pequena. O tamanho total de urna popu¬ 
laęao pode ser enganoso porque apenas certos membros 
dela procriam com sucesso e transmitem seus alelos para 
os descendentes. Por essa razao, urna estimativa expressiva 
da PMV requer que o pesquisador determine o tamanho 
populacional efetivo, que se baseia no potencial reprodu- 
tivo da populaęao. 

A formula a seguir incorpora a razao sexual dos indi¬ 
yiduos reprodutores a estimativa do tamanho populacional 
efetivo, abreviado como Ne: 

4 N f N m 

N e = --- 

N f +N m 

Em que N f eN m sao, respectivamente, o numero de feme- 
as e o numero de machos que apresentam sucesso repro- 
dutivo. Se aplicarmos essa formula a urna populaęao ide- 


▼ Figura 56.14 


Pesquisa 


O que causou o drastico declinio da populaęao 
do tetraz-das-pradarias do estado de Illinois? 


Experimento Os pesquisadores observaram que o colapso po¬ 
pulacional refletia em uma reduęao na fertilidade, medida pela 
taxa de eclosao dos ovos. A comparaęao de amostras do DNA 
da populaęao do Condado de Jasper, Illinois, com o DNA de pe- 
nas de especimes de museu mostrou que a variabilidade gene¬ 
tica tinha diminuido na populaęao de estudo (ver Figura 23.11). 
Em 1992, Ronald Westemeier, Jeffrey Brawn e colaboradores ini- 
ciaram a translocaęao de tetrazes-das-pradarias dos estados de 
Minnesota, Kansas e Nebraska em uma tentativa de aumentar a 
variabilidade genetica. 


Resultados Após a translocaęao (seta pręta), a viabilidade dos 
ovos aumentou rapidamente e a populaęao se recuperou. 
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Condusao A variabilidade genetica reduzida estava levando a 
populaęao de tetrazes-das-pradarias do Condado de Jasper para 
um vórtice de extinęao. 

Fonte: R. L. Westemeier et al., Tracking the long-term dedine and recovery 
of an isolated population, Science 282:1695-1698 (1998). © 1998 by AAAS. 
Reprinted with permission. 


Pesquisa em aęao Leia e analise o artigo original em Pesquisa 
em aęao: interpretando artigos cientificos. 


Considerando o sucesso do emprego de aves transloca- 
das como ferramenta para aumentar o percentual de ovos eclodidos 
em Illinois, por que nao translocar imediatamente mais aves para 
Illinois? 
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alizada cujo tamanho total seja de 1.000 indiyiduos, N e 
tambem sera 1.000, se todos os indiyiduos reproduzirem e 
a razao sexual for de 500 femeas para 500 machos. Nesse 
caso, N e = (4 X 500 X 500)/(500 + 500) = 1.000. Qual- 
quer desvio dessas condięóes (nem todos os indiyiduos 
reproduzem ou nao ha uma razao sexual de 1:1) reduz N e . 
Por exemplo, se o tamanho total da populaęao for 1.000, 
mas apenas 400 femeas e 400 machos reproduzirem, entao 
N e = (4 X 400 X 400)/400 + 400) = 800 ou 80% do tamanho 
total da populaęao. Numerosas caracteristicas da historia de 
vida podem influenciar N e . As fórmulas alternativas para es- 
timar N e consideram fatores como o tamanho da familia, a 
idade de maturidade sexual, o parentesco genetico entre os 
membros da populaęao, o fluxo genico entre populaęao se- 
paradas geograficamente e flutuaęóes populacionais. 

Em reais populaęóes de estudo, N e e sempre uma fra- 
ęao da populaęao total. Portanto, a simples determinaęao 
do numero total de indiyiduos de uma populaęao nao pro- 
porciona uma boa medida para saber se a populaęao e su- 
ficientemente grandę para evitar a extinęao. Sempre que 
possivel, os programas de conseryaęao tentam sustentar 
tamanhos populacionais totais que incluem, pelo menos, 
o numero minimo viavel de indiyiduos reprodutivamente 
ativos. A meta conseryacionista de sustentar um tamanho 
populacional efetivo {N e ) acima da PMV baseia-se na preo- 
cupaęao que a populaęóes retenham diversidade genetica 
suficiente para se adaptarem as mudanęas ambientais. 

A PMV de uma populaęao e muitas vezes utilizada em 
analise de yiabilidade populacional. O objetivo dessa ana- 
lise e predizer as chances de sobrevivencia da populaęao, 
geralmente expressa como probabilidade de sobrevivencia 
(p. ex., chance de 95%) durante certo interyalo de tempo 
(digamos, 100 anos). Essas abordagens de modelagem per- 
mitem aos biólogos da conseryaęao explorar as consequen- 
cias potenciais de planos de manejo alternativos. 

Estudo de caso: analise de populaęóes do urso-pardo 

Uma das primeiras analises de yiabilidade populacional foi 
conduzida, em 1978, por Mark Shaffer, da Duke Uniyersity, 
como parte de um estudo de longo prazo com ursos-par- 
dos no Parque Nacional de Yellowstone e areas adjacen- 
tes (Figura 56.15). O urso-pardo (Ursus arctos horribilis), 
especie ameaęada nos Estados Unidos, hoje e encontrado 
em apenas 4 dos 48 estados contiguos do pais. Nesses Es¬ 
tados, suas populaęóes tern sido drasticamente reduzidas 
e fragmentadas. Estima-se que em 1800 havia 100.000 ur- 
sos-pardos ocupando cerca de 500 hectares de habitat, en- 
quanto hoje existem apenas em torno de 1.000 indiyiduos 
em seis populaęóes relativamente isoladas, distribuidos em 
menos de 5 milhóes de hectares. 

Shaffer tentou determinar os tamanhos viaveis para 
a populaęao de ursos-pardos em Yellowstone. Utilizan- 
do dados de historia de vida, obtidos de indiyiduos de 
Yellowstone durante um periodo de 12 anos, ele simulou 
os efeitos de fatores ambientais sobre a sobrevivencia e a 
reproduęao. Seu modelo prediz que, em um habitat ade- 
quado em Yellowstone, uma populaęao de 70 a 90 indiyi¬ 
duos de ursos-pardos teria uma chance de sobrevivencia 



▲ Figura 56.15 Monitoramento de longo prazo de uma po¬ 
pulaęao de ursos-pardos. O ecólogo esta implantando um colar 
de radiotelemetria nesse urso anestesiado, para que o seu desloca- 
mento possa ser comparado com os de outros ursos da populaęao 
no Parque Nacional de Yellowstone. 

nos próximos 100 anos de aproximadamente 95%. Uma 
populaęao de 100 ursos teria uma chance de sobrevivencia 
de 95% por cerca de 200 anos. 

Como o tamanho real da populaęao de ursos-pardos 
em Yellowstone com a PMV prevista por Shaffer? Uma es- 
timativa atual avalia a populaęao total de ursos-pardos no 
ecossistema do Grandę Yellowstone em aproximadamente 
500 indiyiduos. A relaęao dessa estimativa com o tamanho 
populacional efetivo (N e ) depende de varios fatores. Em 
geral, apenas alguns machos dominantes reproduzem, po- 
dendo ser dificil para eles localizar femeas, uma vez que 
os indiyiduos habitam areas grandes. Alem disso, as feme¬ 
as podem reproduzir somente quando ha abundancia de 
alimento. Por isso, N e e apenas cerca de 25% do tamanho 
populacional total ou cerca de 125 ursos. 

Uma vez que as populaęóes pequenas tendem a perder 
yariabilidade genetica ao longo do tempo, varias equipes 
de pesquisa tern analisado proteinas, DNAmt e repeti- 
ęóes curtas em tandem (ver Capitulo 21), para estima-la 
na populaęao de ursos-pardos em Yellowstone. Todos os 
resultados ate o momento indicam que a populaęao em 
Yellowstone tern menor yariabilidade genetica do que ou- 
tras populaęóes de ursos-pardos na America do Norte. 

Como os biólogos da conseryaęao poderiam aumen- 
tar o tamanho efetivo e a yariabilidade genetica da popu¬ 
laęao de ursos-pardos em Yellowstone? A migraęao entre 
populaęóes isoladas de ursos-pardos poderia aumentar 
os tamanhos efetivo e total da populaęao. Modelos com- 
putacionais predizem que, a cada decada, a introduęao de 
apenas dois ursos nao aparentados em uma populaęao de 
100 indiyiduos reduziria para mais ou menos a metade a 
perda de yariabilidade genetica. Para o urso-pardo, e pro- 
vavelmente para muitas outras especies com populaęóes 
pequenas, a descoberta de mecanismos para promover a 
dispersao entre populaęóes pode ser uma das necessidades 
mais urgentes de conseryaęao. 

Esse estudo de caso e o do tetraz-das-pradarias vincu- 
lam os modelos para populaęóes pequenas com aplicaęóes 
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praticas em conseryaęao. A seguir, examinaremos uma 
abordagem alternativa para entender a biologia da extinęao. 

Abordagem da populaęao em declmio 

A abordagem da populaęao em declmio enfoca populaęóes 
ameaęadas e em perigo que mostram uma tendencia de di- 
minuięao, mesmo que a populaęao esteja bem acima da sua 
PMV. A distinęao entre uma populaęao em declmio (que 
pode nao ser pequena) e uma populaęao pequena (que pode 
nao estar em declmio) e menos importante do que as diferen- 
tes prioridades das duas abordagens. A abordagem da popu¬ 
laęao pequena enfatiza a pequenez em si como causa defini- 
tiva da extinęao de uma populaęao, especialmente mediante 
a perda de diversidade genetica. Por outro lado, a abordagem 
da populaęao em declmio enfatiza os fatores ambientais que 
causaram o declmio da populaęao em primeira instancia. Se, 
por exemplo, uma area e desmatada, as especies que depen- 
dem das aryores diminuirao em abundancia e serao extintas 
localmente, retendo ou nao variabilidade genetica. 

Etapas de analise e intervenęao 

A abordagem da populaęao em declmio exige que os pes- 
quisadores avaliem cuidadosamente as causas do declmio, 
antes de adotarem etapas para corrigi-lo. Se uma especie 
invasora como a serpente-arboricola-marrom em Guam 
estiver ameaęando uma especie de ave nativa, os gestores 
precisam reduzir ou eliminar o inyasor para restaurar as 
populaęóes vulneraveis da ave. Embora a maioria das si- 
tuaęóes seja mais complexa, podemos adotar as seguintes 
etapas para analisar populaęóes em declmio: 

1. Confirme, usando dados populacionais, que a especie 
era mais amplamente distribuida ou mais abundante 
no passado, em comparaęao ao seu nivel populacional 
atual. 

2. Estude a historia natural dessa e de especies aparen- 
tadas, incluindo a revisao da literatura cientifica, para 
definir as necessidades ambientais da especie. 

3. Elabore hipóteses para todas as causas possiveis do 
declmio, incluindo atividades humanas e eventos na- 
turais, e listę as predięóes de cada hipótese. 

4. Teste primeiramente as hipóteses mais provaveis, 
pois muitos fatores podem estar correlacionados com 
o declmio. Por exemplo, remova a causa suspeita do 
declmio, para yerificar se a populaęao experimental se 
recupera, em comparaęao a uma populaęao-controle. 

5. Aplique os resultados do diagnóstico para manejar a 
especie ameaęada e monitorar sua recuperaęao. 

O estudo de caso a seguir e um exemplo de como a 
abordagem da populaęao em declmio tern sido aplicada a 
conseryaęao de uma especie ameaęada de extinęao. 

Estudo de caso: declmio do pica-pau-de-topete-vermelho 

O pica-pau-de-topete-vermelho (Picoides borealis) e en- 
contrado apenas no sudeste dos Estados Unidos. Essa espe¬ 
cie necessita de florestas de pinheiro maduras como habitat, 


preferencialmente as dominadas pelo pinheiro de folha 
longa (do ingles, longleaf pine, Pinus palustris). A maio¬ 
ria dos pica-paus faz seus ninhos em aryores mortas, mas 
P. borealis cava buracos para os ninhos em pinheiros ma- 
duros vivos. Ele tambem abre buracos pequenos ao redor 
da entrada do ninho, fazendo a resina da arvore escorrer 
pelo tronco. A resina parece repelir predadores, como as 
serpentes-do-milho, que comem os ovos e os filhotes. 

Outro fator crucial do habitat para o pica-pau-de-to- 
pete-vermelho e que o sub-bosque ao redor dos troncos 
dos pinheiros deve ser baixo (Figura 56.16a). As aves em 
reproduęao tendem a abandonar os ninhos quando a vege- 
taęao entre os pinheiros e densa e mais alta do que apro- 
ximadamente 4,5 m (Figura 56.16b). Aparentemente, as 
aves necessitam de um caminho livre para voar entre a sua 
arvore domiciliar e as areas de forrageio próximas. Incen- 
dios periódicos historicamente tern atingido essas florestas 
de pinheiros, mantendo o sub-bosque baixo. 



(a) As florestas que podem sustentar os pica-paus apresentam sub-bosque 
baixo. 



(b) As florestas que nao podem sustentar os pica-paus tern sub-bosque alto 
e denso que interfere o acesso desses animais as areas de forrageio. 


▲ Figura 56.16 Necessidades de habitat do pica-pau-de- 
-topete-vermelho. 

\ Como o disturbio do habitat e absolutamente necessario para 
a sobrevivencia no longo prazo do pica-pau-de-topete-vermelho? 












BIOLOGIA DE CAMPBELL 1265 


Um fator que leva ao declmio do pica-pau-de-topete- 
-yermelho tem sido a destruięao ou fragmentaęao de ha- 
bitats adeąuados pela extraęao de madeira e agricultura. 
Mediante o reconhecimento dos fatores-chave do habitat, 
a proteęao de algumas florestas de Pinus palustris e o uso 
de incendios controlados para reduzir o sub-bosque, os 
gestores da conseryaęao ambiental tem ajudado a restaurar 
os locais que podem sustentar populaęóes viaveis. 

As vezes, os gestores da conseryaęao ambiental podem 
ajudar especies a colonizar habitats restaurados. Como os 
pica-paus levam meses para escavar as cavidades para os 
ninhos, os pesquisadores realizaram um experimento para 
yerificar se a disponibilizaęao de cavidades para as aves au- 
mentaria a probabilidade de utilizaęao do local por elas. 
Os pesquisadores construiram cavidades em pinheiros de 
20 locais. Os resultados foram notaveis. As cavidades de 
18 dos 20 locais foram colonizadas por pica-paus, e novos 
grupos reprodutores formaram-se apenas nesses locais. 
Com base nesse experimento, os conseryacionistas inicia- 
ram um programa de manutenęao do habitat que inclui 
queimada controlada e construęao de novas cavidades 
para ninhos, permitindo que essa especie em perigo de ex- 
tinęao comece a se recuperar. 

Comparando demandas conflitantes 

A determinaęao do tamanho populacional e das necessidades 
de habitat e apenas urna parte da estrategia para salvar urna 
especie. Os cientistas tambem precisam comparar as neces¬ 
sidades de urna especie com outras demandas conflitantes. 
A biologia da conseryaęao com frequencia destaca a relaęao 
entre ciencia, tecnologia e sociedade. Por exemplo, um deba¬ 
tę atual, as vezes acirrado, no oeste dos Estados Unidos co tej a 
a preseryaęao de habitats para populaęóes do lobo, do urso- 
-pardo e da truta com as oportunidades de trabalho no cam- 
po e nas industrias de extraęao de recursos. Os programas de 
translocaęao de lobos para o Parque Nacional de Yellowstone 
permanecem controversos para as pessoas preocupadas com 
a seguranęa humana e para os pecuaristas preocupados com 
a perda potencial de seus animais fora do parque. 

Vertebrados grandes e atraentes nem sempre sao o pon- 
to central desses conflitos, mas o uso do habitat quase sem¬ 
pre e a questao. O trabalho de construęao de urna nova pon- 
te de urna autoestrada deveria continuar, se ela destruisse o 
unico habitat remanescente de urna especie de mexilhao de 
agua doce? Se voce fosse o proprietario de um cafezal cujas 
yariedades se desenvolvem em ambientes bem ensolarados, 
estaria disposto a mudar para yariedades tolerantes a som- 
bra que produzem menos cafe por hectare, mas que cres- 
cem sob aryores que sustentam muitas aves canoras? 

Outra consideraęao importante e o papel ecológico de 
urna especie. Urna vez que somos incapazes de salvar to- 
das as especies em perigo de extinęao, devemos determinar 
quais especies sao mais importantes para a conseryaęao da 
biodiversidade como um todo. A identificaęao de especies- 
-chave e a descoberta de mecanismos para sustentar suas 
populaęóes podem ser centrais para a manutenęao de co- 
munidades e de ecossistemas. Na maioria das situaęóes, os 
biólogos da conseryaęao devem tambem olhar alem de urna 


unica especie e considerar o todo da comunidade e do ecos- 
sistema como urna unidade importante de biodiyersidade. 


REVISAO DO CONCEITO 56.2 


1 . 

2 . 

3. 


Como a diversidade genetica reduzida de populaęóes peque- 
nas as torna mais vulneraveis a extinęao? 


Considerando urna populaęao de 100 tetrazes-das-pradarias, 
com 30 femeas e 10 machos reproduzindo, qual seria o 
tamanho populacional efetivo (A/ e )? 


■» iwi Em 2005, pelo menos dez ursos-pardos foram 
mortos no ecossistema do Grandę Yellostone em razao do 
contato com as pessoas. Tres agentes causaram a maio¬ 
ria dessas mortes: colisóes com automóveis, caęadores 
(de outros animais) que apertam o gatilho ao se sentirem 
ameaęados por urna femea de urso-pardo com filhotes nas 
proximidades e gestores ambientais matando ursos que 
atacaram repetidamente animais domesticos. Se voce fosse 
gestor ambiental, que aęóes adotaria para minimizar esses 
encontros em Yellowstone? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 56.3 

A conseryaęao regional e da paisagem ajuda 
a sustentar a biodiyersidade 

Embora os esforęos de conseryaęao historicamente focali- 
zem a salvaęao de especies de maneira individual, os esfor¬ 
ęos atuais com frequencia buscam sustentar a biodiyersidade 
de comunidades, ecossistemas e paisagens na sua totalidade. 
Essa visao ampla requer a aplicaęao nao apenas dos prind- 
pios da ecologia de comunidades, de ecossistemas e de pai¬ 
sagem, mas tambem de aspectos da dinamica de populaęóes 
humanas e da economia. As metas da ecologia de paisagem 
(ver Figura 52.2) incluem a projeęao de padróes futuros de 
uso da paisagem e o desafio de tornar a conseryaęao da bio¬ 
diyersidade parte do pianej amento de uso da terra. 

Estrutura da paisagem e biodiyersidade 

A biodiyersidade de urna determinada paisagem depende 
em grandę parte da sua estrutura. A compreensao da es¬ 
trutura da paisagem e criticamente importante na conser¬ 
yaęao, pois muitas especies utilizam mais de um tipo de 
ecossistema e muitas vivem nos limites entre ecossistemas. 

Fragmentaęao e bordas 

Os limites, ou bordas , entre ecossistemas - como entre um 
lago e urna floresta circundante ou entre urna lavoura e as 
estradas yicinais suburbanas - sao caracteristicas defini- 
doras de paisagens. Urna borda tem seu próprio conjunto 
de condięóes fisicas, que diferem daquelas nos seus dois 
lados. A superficie do solo de urna borda entre um frag- 
mento florestal e urna area queimada recebe mais luz solar 
e geralmente e mais quente e mais seca do que o interior da 
floresta, mas e mais fria e mais umida do que a superficie 
do solo na area queimada. A fotografia do Parque Nacional 






A Figura 56.17 Bordas no Parque Nacional de Yellowstone. 

Q Quais bordas entre ecossistemas voce observa nesta fotografia? 

de Yellowstone na Figura 56.17 mostra varias bordas en¬ 
tre ecossistemas. 

Alguns organismos desenvolvem-se em comunidades 
de borda porąue obtem recursos das duas areas adjacen- 
tes. O tetraz (Bonassa umbellus) e uma ave que necessi- 
ta de habitat florestal para fazer ninho, obter alimento no 
inverno e se abrigar, mas precisa tambem de aberturas na 
floresta com densa yegetaęao arbustiva e herbacea para 
alimentar-se no verao. 

Os ecossistemas em que as bordas originam-se de al- 
teraęóes humanas frequentemente tern biodiyersidade 
reduzida e uma preponderancia de especies adaptadas a 
esses ambientes. Por exemplo, o veado-de-cauda-branca 
(Odocoileus virginianus) desenvolve-se em habitats de 
borda, onde podem se alimentar de arbustos lenhosos; as 
populaęóes de veado muitas vezes se expandem quando as 
florestas sao derrubadas e mais bordas sao geradas. O chu- 
pim-cabeęa-castanha (.Molothrus ater ) e uma especie adap- 
tada a borda que deposita seus ovos nos ninhos de outras 
aves, com frequencia aves canoras migratórias. Os chupins 
necessitam de florestas, onde podem parasitar os ninhos de 
outras aves, e campos abertos, onde forrageiam sementes 
e insetos. Por conseguinte, suas populaęóes crescem onde 
as florestas sao derrubadas e fragmentadas, criando mais 
habitat de borda e areas abertas. O aumento do parasitis- 
mo dos chupins e a perda de habitats estao correlacionados 
com o declfnio de varias de suas especies hospedeiras. 

A influencia da fragmentaęao na estrutura de comu¬ 
nidades tern sido acompanhada desde 1979 no Projeto Di- 
namica Biológica de Fragmentos Florestais. Localizada no 
coraęao da bacia do rio Amazonas, a area de estudo con- 
siste em fragmentos isolados de floresta pluvial tropical se- 
parados da floresta continua circundante por distancias de 
80 a 1.000 m (Figura 56.18). Inumeros pesquisadores que 
trabalham nesse projeto tern documentado claramente os 
efeitos dessa fragmentaęao sobre organismos que variam 
desde briófitas ate coleópteros e aves. Eles tern verificado 
consistentemente que as especies adaptadas ao interior 
das florestas exibem os maiores declinios nos fragmentos 
menores, sugerindo que as paisagens dominadas por frag¬ 
mentos pequenos sustentarao menos especies. 

Corredores que conectam fragmentos de habitat 

Em habitats fragmentados, a presenęa de um corredor de 
deslocamento - estreita faixa ou uma serie de pequenas 


A Figura 56.18 Fragmentos de floresta pluvial amazónica 
criados como parte do Projeto Dinamica Biológica de Frag¬ 
mentos Florestais. 


moitas de habitat conectando fragmentos que estavam 
isolados - pode ser extremamente importante para a con- 
seryaęao da biodiyersidade. As matas ciliares muitas vezes 
servem de corredores e, em algumas naęóes, a politica go- 
yernamental profbe a alteraęao desses habitats. Em areas 
de uso humano intenso, as vezes sao construfdos corredo¬ 
res artificiais. Pontes ou tuneis, por exemplo, podem re- 
duzir o numero de animais mortos ao tentarem atravessar 
autoestradas (Figura 56.19). 

Os corredores de deslocamento podem tambem 
promover a dispersao e diminuir o endocruzamento em 
populaęóes em declinio. Tern sido demonstrado que os 
corredores aumentam a troca de indfyfduos em popu¬ 
laęóes de muitas especies, incluindo borboletas, ratos e 
plantas aquaticas. Os corredores sao especialmente im- 
portantes para as especies que sazonalmente migram en¬ 
tre diferentes habitats. Contudo, um corredor tambem 
pode ser prejudicial - por exemplo, na propagaęao de 
uma doenęa. Em um estudo realizado em 2003, um cien- 
tista da Uniyersidade de Zaragoza, na Espanha, demons- 
trou que corredores de habitat facilitam o deslocamen¬ 
to de carrapatos yetores de doenęas entre fragmentos 
florestais no norte do pafs. A totalidade dos efeitos de 
corredores ainda nao esta compreendida, e seu impac- 
to e um campo de inyestigaęao dinamico na biologia da 
conseryaęao. 



A Figura 56.19 Um corredor artificial. Esta ponte no Parque 
Nacional Banff, no Canada, ajuda os animais a atravessarem 
uma barreira criada pelo homem. 
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Estabelecendo areas de proteęao 

Os biólogos da conseryaęao estao aplicando o seu conheci- 
mento sobre dinamica da paisagem no estabelecimento de 
areas protegidas a fim de reduzir a perda de biodiversidade. 
Ate agora, os governos ja destinaram cerca de 7% das terras 
do mundo para varias modalidades de unidades de conserya¬ 
ęao. A escolha sobre onde estabelecer e como delimitar uni- 
dades de conseryaęao impóe muitos desafios. Uma unidade 
de conseryaęao deve ser manejada para minimizar os riscos 
de incendio e predaęao de uma especie ameaęada? Ou ela 
deve ser deixada no estado mais natural possiyel, permitindo 
que processos como os incendios desencadeados por raios 
desempenhem seu papel? Esse e apenas um dos debates que 
se originam entre pessoas que compartilham o interesse na 
saude de parques nacionais e outras areas protegidas. 

Preservando hotspots da biodiversidade 

Para decidir sobre quais areas sao de prioridade maxima para 
conseryaęao, os biólogos com frequencia concentram-se nos 
hotspots da biodiversidade. Um hotspot da biodiversidade 
e uma area relativamente pequena, com inumeras especies 
endemicas (nao encontradas em outras partes do mundo) e 
grandę numero de especies em perigo e ameaęadas de extin- 
ęao (Figura 56.20). Quase 30% de todas as especies de aves 
podem ser encontradas em hotspots que representam apenas 
cerca de 2% da superficie terrestre do nosso planeta. Junto, 
os hotspots da biodiversidade terrestres “mais quentes” (mais 
representativos) totalizam menos de 1,5% das terras do pla¬ 
neta, mas abrigam mais de % de todas as especies de plantas, 
anfibios, repteis (junto com as aves) e mamiferos. Os ecos- 
sistemas aquaticos tambem possuem hotspots , como os reci- 
fes de corais e certos sistemas de rios. 

Os hotspots da biodiversidade sao boas escolhas para 
o estabelecimento de unidades de conseryaęao, mas a sua 
identificaęao nem sempre e simples. Um problema e que 
um hotspot para um grupo taxonómico, como o das bor- 
boletas, pode nao ser um hotspot para outro grupo taxo- 
nómico, como o das aves. A designaęao de uma area como 
hotspot da biodiversidade muitas vezes pende para o lado 
da salvaęao de yertebrados e plantas, dedicando menos 
atenęao aos inyertebrados e microrganismos. Alguns bió¬ 
logos tambem se preocupam com a possibilidade de que a 
estrategia dos hotspots enfatize demais uma pequena fra- 
ęao da superficie da Terra. 

A mudanęa global torna a tarefa de preser- 
vaęao dos hotspots ainda mais desafiadora 
porque as condięóes que favorecem uma 
comunidade em particular podem nao 
ser encontradas na mesma localizaęao 


no futuro. O hotspot da biodiversidade no canto do su- 
doeste da Australia (ver Figura 56.20) abriga milhares de 
especies de plantas endemicas e inumeras especies de yer¬ 
tebrados endemicos. Recentemente, os pesquisadores con- 
cluiram que entre 5 e 25% das especies yegetais que exa- 
minaram podem ser extintas por volta de 2080, pois essas 
especies nao serao capazes de tolerar o aumento da seca 
previsto para essa regiao. 

A filosofia das unidades de conservaęao 

As unidades de conseryaęao sao “ilhas” de biodiversidade 
protegidas em um mar de habitat alterado ou degradado 
por atividades humanas. Uma politica anterior - segun- 
do a qual as areas protegidas deveriam ser destinadas 
a permanecer inalteradas para sempre - baseava-se no 
conceito de que os ecossistemas sao unidades equilibra- 
das e autorregulaveis. No entanto, o disturbio e comum 
em todos os ecossistemas, e o modelo do nao equilibrio 
(ver Conceito 54.3) se aplica as unidades de conseryaęao 
e as paisagens maiores ao redor delas. As politicas de ma- 
nejo que ignoram os disturbios ou tentam impedi-los tern 
geralmente fracassado. Por exemplo, o isolamento de uma 
comunidade dependente do fogo (p. ex., uma poręao de 
uma pradaria alta, de um chaparral ou de uma floresta seca 
de pinheiros) com a intenęao de salva-la, nao e realista se 
a queimada periódica for excluida. Sem o disturbio domi¬ 
nantę, as especies adaptadas ao fogo geralmente perdem a 
competięao e a biodiversidade e reduzida. 

Uma pergunta importante sobre conseryaęao e: de- 
vemos criar inumeras unidades pequenas ou menos uni¬ 
dades maiores? As unidades de conseryaęao pequenas e 
nao conectadas podem retardar a propagaęao de doenęa 
entre as populaęóes. Um argumento a favor das unidades 
de conseryaęao grandes e o de que animais de grandę porte 
com densidades populacionais baixas, como o urso-pardo, 
necessitam de habitats extensos. As grandes unidades de 
conseryaęao tern perimetros proporcionalmente menores 
do que as unidades pequenas, razao pela qual sao menos 
afetadas pelas bordas. 

A medida que aprendem mais sobre as exigencias para 
se alcanęar populaęóes minimas viaveis para especies em 
perigo de extinęao, os biólogos da conseryaęao percebem 
que a area da maioria dos parques nacionais e de outras 
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► Figura 56.20 Hotspots da biodiversi- 
dade da Terra: marinhos e terrestres. 
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unidades de conseryaęao e muito peąuena. A area neces- 
saria para a sobrevivencia a longo prazo da populaęao do 
urso-pardo de Yellowstone, por exemplo, e mais de 10 ve- 
zes a area conjunta dos Parąues Nacionais de Yellowstone 
e Grandę Teton. Areas privadas e publicas no entorno das 
unidades de conseryaęao provavelmente terao de contri- 
buir para a conseryaęao da biodiversidade. 

Unidades de conservaęao zoneadas 

Varias naęóes tem adotado urna abordagem do zoneamen- 
to de unidades de conseryaęao para o manejo de paisagens. 
Uma unidade de conseryaęao zoneada e urna regiao ex- 
tensa que abrange areas relativamente sem disturbios por 
aęóes humanas, circundadas por areas alteradas e sao uti- 
lizadas yisando um ganho económico. O desafio-chave da 
abordagem do zoneamento de unidades de conseryaęao e 
desenvolver um clima social e económico nas terras cir- 
cunyizinhas, compativel com a yiabilidade de longo prazo 
do nucleo protegido. Essas areas próximas continuam a 
sustentar atividades humanas, mas segundo regras que im- 
pedem os tipos de alteraęóes extensas que provavelmente 
prejudicariam a area protegida. Em razao disso, os habitats 
do entorno servem como zonas tampao (de amortecimen- 
to) contra a intromissao na area sem disturbio. 

A Costa Rica, pequeno pais da America Central, se 
tornou uma lideranęa mundial na implantaęao de uni¬ 
dades de conseryaęao zoneadas. Um acordo iniciado em 
1987 reduziu a divida externa da Costa Rica em troca da 
preseryaęao ambiental no pais. O pais esta dividido atual- 
mente em 11 Areas de Conseryaęao, que incluem parques 
nacionais e outras areas protegidas, no continente e no 
oceano (Figura 56.21). A Costa Rica esta progredindo no 
manejo das suas unidades de conseryaęao; as zonas tam¬ 
pao proporcionam um suprimento constante e duradouro 
de produtos florestais, agua e energia hidroeletrica, alem 
de manterem agricultura e turismo sustentaveis, ambas as 
atividades com emprego de pessoas do local. 

A Costa Rica depende do seu sistema de unidades de 
conseryaęao zoneadas para manter pelo menos 80% das 
suas especies nativas, mas esse sistema nao esta isento de 
problemas. Uma analise de 2003 sobre a mudanęa na co- 
bertura do solo entre 1960 e 1997 mostrou um desmata- 
mento nao significativo dentro dos parques nacionais e um 
ganho na cobertura florestal na zona tampao de 1 km de 
largura no entorno dos parques. Contudo, nas zonas tam¬ 
pao de 10 km de largura no entorno de todos os parques, 
foram descobertas perdas significativas na cobertura flo¬ 
restal, ameaęando transformar essas unidades de conser¬ 
yaęao em ilhas de habitat isoladas. 

Embora os ecossistemas marinhos tambem tenham 
sido intensamente afetados pela exploraęao humana, as 
unidades de conseryaęao no oceano sao muito menos co- 
muns do que as continentais. Muitas populaęóes de peixes 
pelo mundo tem entrado em colapso a medida que equi- 
pamentos cada vez mais sofisticados colocam quase todas 
as areas com potencial pesqueiro ao alcance do homem. 
Em resposta, cientistas da Uniyersity of York, Inglaterra, 
propuseram a criaęao de reseryas marinhas ao redor do 



(a) Os limites das areas de conservaęao estao indicados por contornos pretos. 



(b) Turistas maravilhados com a diversidade de vida em uma unidade de 
conservaęao da Costa Rica. 

▲ Figura 56.21 Unidades de conseryaęao na Costa Rica. 


mundo, que seriam totalmente livres da pesca. Eles apre- 
sentaram fortes evidencias de que um mosaico de reseryas 
marinhas pode servir como uma estrategia para aumentar 
as populaęóes de peixes no seu interior e incrementar o 
sucesso pesqueiro em areas próximas. O sistema propos- 
to por eles e uma aplicaęao moderna de praticas seculares 
adotadas nas Ilhas Fiji, onde algumas areas historicamente 
tem permanecido fechadas a pesca - exemplo tradicional 
do conceito de unidade de conseryaęao zoneada. 

Os Estados Unidos adotaram essa modalidade de sis¬ 
tema ao estabelecerem um conjunto de 13 santuarios ma¬ 
rinhos nacionais, incluindo o Santuario Marinho Nacio- 
nal Flórida Keys, que foi criado em 1990 (Figura 56.22). 
As populaęóes de especies marinhas, incluindo peixes e 
lagostas, se recuperaram rapidamente após a proibięao 
da pesca nos 9.500 km 2 da reserya. Peixes maiores e mais 
abundantes agora produzem larvas que ajudam a repo- 
voar os recifes e incrementam a pesca fora do santuario. 
O aumento da vida marinha dentro do santuario tambem 
o torna um local favorito para o mergulho recreativo, au- 
mentando o valor económico dessa unidade de conserya¬ 
ęao zoneada. 
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A Figura 56.22 Mergulhador medindo corais no Florida Keys 
National Marinę Sanctuary. 


Ecologia urbana 

As unidades de conseryaęao zoneadas que voce acabou de 
estudar combinam habitats relativamente inalterados por 
atividades humanas com aąueles que sao amplamente usa- 
dos para o ganho económico das pessoas. Cada vez mais, 
os ecólogos estao considerando a preseryaęao de especies, 
mesmo no contexto das cidades. O campo da ecologia ur¬ 
bana examina os organismos e o seu ambiente em circuns- 
tancias urbanas. 

Pela primeira vez na historia, mais da metade das 
pessoas vive nas cidades. Por volta de 2030, as projeęóes 
apontam para uma populaęao de 5 bilhóes de pessoas vi- 
vendo em ambientes urbanos. A medida que as cidades 
se expandem em numero e tamanho, as areas protegidas, 
antes localizadas fora dos limites das cidades, tornam- 
-se incorporadas as paisagens urbanas. Os ecólogos estao 
agora estudando as cidades como laboratórios ecológicos, 
buscando harmonizar a preseryaęao de especies e outras 
necessidades ecológicas com as necessidades das pessoas. 

Uma area critica de pesquisa esta centrada nos riachos 
urbanos, incluindo a qualidade e o fluxo de suas aguas e 
os organismos que nelas vivem. Após a chuva, os riachos 
urbanos tendem a elevar-se e a baixar mais rapidamente 
do que os riachos naturais. Essa mudanęa rapida no mvel 
da agua ocorre por causa do concreto e outras superficies 
impermeaveis nas cidades, bem como os sistemas de dre- 
nagem que direcionam a agua para fora das cidades tao 
rapido quanto possivel para evitar alagamento. Os riachos 
urbanos tambem tendem a ter concentraęóes mais altas de 
nutrientes e de contaminantes, alem de serem muitas vezes 
retificados ou canalizados subterraneamente. 

Perto de Vancouver, Columbia Britanica, ecólogos e 
yoluntarios trabalharam para restaurar um riacho urbano 
degradado, denominado Guichon Creek, plantando arvo- 
res e arbustos ao longo de suas margens, estabilizando-as. 
Com esses esforęos, o fluxo da agua retornou e as comu- 
nidades de inyertebrados e de peixes atingiram niveis me- 
lhores aos registrados ha 50 anos, antes do riacho tornar-se 
degradado. Ha alguns anos, os ecólogos restabeleceram 


com exito a truta (Oncorhynchus ciarki) no riacho. Hoje, as 
trutas estao se desenvolvendo. 

As cidades continuam a expandir-se para as paisagens 
do entorno, e a compreensao dos efeitos ecológicos des- 
sa expansao aumentara em importancia. A integraęao das 
cidades a pesquisa ecológica crescera como um campo de 
inyestigaęao e conseryaęao ao longo das próximas decadas. 


REVISAO DO CONCEITO 56.3 


1 . 
2 . 

3. 


O que e um hotspot da biodiversidade? 


Como as unidades de conservaęao zoneadas proporcionam 
incentivos económicos para a conseryaęao de longo prazo 
de areas protegidas? 


Suponha que um empreendedor proponha a der- 
rubada de uma floresta que serve como corredor entre dois 
parques. Como medida compensatória, o empreendedor 
tambem propóe adicionar a mesma area de floresta a um 
dos parques. Na condięao de ecólogo profissional, como 
voce poderia argumentar para a manutenęao do corredor? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 


CONCEITO 56.4 

A Terra esta mudando rapidamente como 
consequencia de aęóes humanas 

Conforme discutimos, a conseryaęao da paisagem e regio- 
nal ajuda a proteger habitats e a preseryar especies. Con- 
tudo, as mudanęas ambientais resultantes das atividades 
humanas estao criando novos desafios. Como consequen- 
cia de mudanęas climaticas causadas pelo homem, por 
exemplo, o lugar onde uma especie vulneravel e encon- 
trada hoje pode nao ser o mesmo que e necessario para 
a preseryaęao no futuro. O que aconteceria se muitos ha¬ 
bitats na Terra mudassem tao rapidamente de modo que 
os locais de preseryaęao atuais se tornassem inadequados 
para as suas especies em 10, 50 ou 100 anos? Cada cenario 
e cada vez mais possivel. 

O restante dessa seęao descreve quatro tipos de mu¬ 
danęas ambientais que os seres humanos estao produzin- 
do: enriquecimento de nutrientes, acumulaęao de toxinas, 
mudanęas climaticas e depleęao do ozónio. Os impactos 
dessas e de outras mudanęas sao evidentes nao apenas em 
ecossistemas dominados pelo homem, como as cidades e 
as propriedades rurais, mas tambem na maioria dos ecos¬ 
sistemas longinquos na Terra. 

Enriquecimento de nutrientes 

As atividades humanas muitas vezes retiram nutrientes 
de uma parte da biosfera e os adiciona em outras. Uma 
pessoa comendo morangos em Washington, DC, conso- 
me nutrientes que poucos dias antes estavam no solo da 
Califórnia; pouco tempo depois, parte desses nutrientes es- 
tara no rio Potomac, tendo passado pelo sistema digestório 
da pessoa e por uma estaęao de tratamento de esgoto local. 
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A agricultura e um exemplo de como as atividades 
humanas estao alterando o ambiente por meio do enri- 
ąuecimento de nutrientes, especialmente os que contem 
nitrogenio. Após a remoęao da yegetaęao de uma area, a 
reserva de nutrientes no solo e esgotada a medida que eles 
sao exportados da area para a biomassa das plantas cultiva- 
das. O periodo “livre” para a produęao agricola - quando 
nao e necessario repor os nutrientes pela adięao de fertili- 
zantes ao solo - varia bastante. Quando as primeiras areas 
de pradaria na America do Norte foram aradas, durante 
decadas puderam ser produzidas boas safras porque a 
grandę reserva de materia organica no solo continuava a 
decompor-se e fornecer nutrientes. Por outro lado, parte 
das terras desmatadas nos trópicos pode ser cultivada por 
apenas um ou dois anos, pois muito pouco do estoque de 
nutrientes do ecossistema esta contido no solo. A despeito 
dessas variaęóes, em qualquer area sob agricultura inten- 
siva, a reserva natural de nutrientes finalmente e exaurida. 

O nitrogenio e o principal nutriente perdido por ati- 
yidades agricolas (ver Figura 55.14). O arado mistura o 
solo e acelera a decomposięao da materia organica, libe- 
rando nitrogenio que e entao removido quando as lavou- 
ras sao colhidas. A aplicaęao de fertilizantes compensa a 
perda do nitrogenio utilizavel dos ecossistemas agricolas 
(Figura 56.23). No entanto, sem as plantas para absorver 
nitratos do solo, esses sais provavelmente sao lixiviados do 
ecossistema (ver Figura 55.16). 

Estudos recentes indicam que as atividades humanas 
tern mais do que duplicado na superficie da Terra o supri- 
mento de nitrogenio fixado disponivel para os produtores 
primarios. Os fertilizantes industriais representam a maior 
fonte de nitrogenio adicional. A queima de combustiveis 
fósseis tambem libera óxidos de nitrogenio, que penetram 
na atmosfera e se dissolvem na agua da chuva; por firn, 
o nitrogenio entra no ecossistema como nitrato. O cres- 
cimento do cultivo de leguminosas (Fabaceae), com seus 
simbiontes fixadores de nitrogenio, e uma terceira via pela 
qual o homem aumenta a quantidade de nitrogenio fixado 
no solo. 



▲ Figura 56.23 Fertilizaęao de uma lavoura de milho. Para 
repor os nutrientes removidos nas colheitas, os agricultores precisam 
aplicar fertilizantes - ou organicos (esterco ou restos vegetais) ou 
sinteticos, como mostrado na imagem. 


Um problema surge quando o nivel de nutrientes em 
um ecossistema excede a carga critica, ou seja, a quanti- 
dade de nutrientes adicionados (geralmente nitrogenio ou 
fósforo) que pode ser absorvida pelas plantas sem prejui- 
zos a integridade do ecossistema. Por exemplo, os minerais 
nitrogenados no solo que excedem o estoque critico final¬ 
mente percolam para a agua subterranea ou escoam para 
os ecossistemas marinhos e de agua doce, contaminando 
o abastecimento hidrico e matando peixes. As concentra- 
ęóes de nitratos na agua subterranea estao aumentando na 
maioria das regióes agricolas, as vezes atingindo niveis que 
sao perigosos para consumo. 

Muitos rios contaminados com nitratos e amónio de 
escoamento agricola e as aguas residuais drenam para o 
Oceano Atlantico, com os aportes mais altos provenientes 
do norte da Europa e do centro dos Estados Unidos. O rio 
Mississipi transporta a poluięao de nitrogenio para o Golfo 
do Mexico, municiando uma floraęao de fitoplancton a cada 
verao. Quando o fitoplancton morre, sua decomposięao por 
organismos aeróbios cria uma extensa “zona morta” de ni- 
veis baixos de oxigenio ao longo da costa (Figura 56.24). 
Peixes e outros animais marinhos desaparecem de parte 
das aguas economicamente mais importantes dos Estados 
Unidos. Para reduzir o tamanho da zona morta, os agri¬ 
cultores comeęaram a usar os fertilizantes de modo mais 
eficiente, e os gestores estao restaurando areas umidas na 
bacia hidrografica do rio Mississipi, duas mudanęas estimu- 
ladas pelos resultados de experimentos com ecossistemas. 

O escoamento de nutrientes pode tambem levar a 
eutrofizaęao de lagos (ver Conceito 55.2). A floraęao e o 
posterior declinio repentino de algas e cianobacterias e o 
esgotamento resultante do oxigenio sao semelhantes ao 
que ocorre em uma zona morta marinha. Essas condięóes 
ameaęam a sobrevivencia de organismos. Por exemplo, na 
decada de 1960, a eutrofizaęao do Lago Erie e a pesca ex- 
cessiva exterminaram peixes comercialmente importantes, 
como o lucio-azul, o whitefish (Coregonus clupeaformis ) e 
a truta. Desde entao, regras mais rigorosas sobre o despejo 
de esgoto e outros residuos no lago permitiram a recupera- 
ęao de algumas populaęóes de peixes, mas muitas especies 
natiyas de peixes e de inyertebrados nao se refizeram. 



A Figura 56.24 Floraęao de fitoplancton surgindo da polui¬ 
ęao de nitrogenio na bacia do Mississipi, que provocou uma 
zona morta. Nessa imagem de satelitę de 2004, as cores vermelho 
e laranja representam concentraęóes altas de fitoplancton no Golfo 
do Mexico. 
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Toxinas no ambiente 

O homem libera uma imensa variedade de substancias qui- 
micas tóxicas, incluindo milhares de compostos sinteticos 
antes desconhecidos na natureza, com pouca consideraęao 
as conseąuencias ecológicas. Os organismos obtem subs¬ 
tancias tóxicas do ambiente junto com nutrientes e agua. 
Alguns venenos sao metabolizados ou excretados, mas ou- 
tros se acumulam em tecidos especificos, freąuentemente na 
gordura. Uma das razóes de as toxinas acumuladas serem es- 
pecialmente prejudiciais e que elas se tornam mais concen- 
tradas em nfyeis tróficos sucessivos de uma teia alimentar. 
Esse fenómeno, conhecido como magnificaęao biológica 
(bioacumulaęao), ocorre porque a biomassa em algum de- 
terminado nivel trófico e produzida a partir de uma biomas¬ 
sa muito maior ingerida do nivel abaixo (ver Conceito 55.3). 
Portanto, os carnivoros de topo tendem a ser mais grave- 
mente afetados por compostos tóxicos no ambiente. 

Os hidrocarbonetos clorados constituem uma classe de 
compostos sintetizados industrialmente que tern demons- 
trado ampliaęao biológica. Os hidrocarbonetos clorados 
incluem as substancias quimicas industriais denominadas 
PCB (bifenilos policlorados) e muitos pesticidas, como o 
DDT. Segundo pesquisas atuais, muitos desses compostos 
estao envolvidos em transtornos do sistema endócrino de 
um grandę numero de especies animais, incluindo os seres 
humanos. A ampliaęao biológica dos PCB tern sido consta- 
tada na teia alimentar dos Grandes Lagos, onde a concen- 
traęao dessas substancias nos ovos de gaivotas, no topo da 
teia alimentar, e quase 5.000 vezes maior do que no fito- 
plancton, na base da teia alimentar (Figura 56.25). 

Um caso lamentayel de ampliaęao biológica que danifi- 
cou carnivoros de topo envolveu o DDT, substancia quimica 
utilizada para controlar insetos, como mosquitos e pragas na 
agricultura. Na decada após a Segunda Guerra Mundial, o 
emprego do DDT cresceu com rapidez; suas consequencias 
ecológicas ainda nao eram compreendidas completamente. 
Por volta da decada de 1950, os cientistas aprenderam que o 
DDT persiste no ambiente e e transportado pela agua para 
areas distantes de onde e aplicado. Um dos primeiros sinais 
de que o DDT era um problema ambiental grave foi o decli- 
nio nas populaęóes de pelicanos, aguias-marinhas e aguias, 
aves que se alimentam no topo da teia alimentar. O acumulo 
de DDT (e DDE, produto da sua decomposięao) nos teci¬ 
dos dessas aves interferiu na deposięao de calcio nas cascas 
dos seus ovos. Quando as aves tentaram incubar seus ovos, 
o peso dos pais rompeu as cascas dos ovos afetados, resul- 
tando no declinio catastrófico nas taxas de reproduęao das 
aves. O livro de Rachel Car son, Primavera silenciosa , ajudou 
a trazer o problema para atenęao publica na decada de 1960 
(Figura 56.26), e o DDT foi banido dos Estados Unidos, em 
1971. Depois disso, houve uma expressiva recuperaęao nas 
populaęóes das especies das aves afetadas. 

Em grandę parte dos trópicos, o DDT ainda e empre- 
gado para controlar os mosquitos transmissores da malaria 
e de outras doenęas. Nesses locais, as sociedades enfren- 
tam um dilema ( trade-off) entre salvar vidas humanas e 
proteger outras especies. A melhor abordagem parece es- 
tar na aplicaęao moderada do DDT e, ao mesmo tempo, 
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▲ Figura 56.25 Ampliaęao biológica de PCB em uma teia 
alimentar dos Grandes Lagos, (ppm = partes por milhao) 

Se um eperlano tipico pesa 225 g, 
qual e a massa total de PCB em um eperlano nos Grandes Lagos? Se 
uma truta pesa em media 4.500 g, qual e a massa total de PCB em 
uma truta nos Grandes Lagos? Suponha que uma truta de uma fon- 
te nao polulda seja introduzida nos Grandes Lagos e o eperlano seja 
a unica fonte de PCB na dieta da truta. A nova truta teria o mesmo 
nlvel de PCB da truta existente depois de comer quantos esperlanos? 
(Suponha gue a truta retenha 100% dos PCB gue consome.) 


usar rede para mosquitos e outras soluęóes de baixa tecno- 
logia. A historia complicada do DDT ilustra a importancia 
da compreensao das conexóes ecológicas entre as doenęas 
e as comunidades (ver Conceito 54.5). 

Os produtos farmaceuticos constituem outro grupo de 
toxinas no ambiente, provocando uma crescente preocu- 
paęao entre os ecólogos. A venda direta de medicamen- 
tos sem prescrięao tern aumentado nos ultimos anos, es- 
pecialmente nos paises industrializados. As pessoas que 


► Figura 56.26 Rachel Carson. 

Com suas manifestaęóes escritas e 
seu depoimento perante o congres- 
so dos EUA, a biologa e escritora 
Carson ajudou a promover uma 
nova etica ambiental. Seus esforęos 
levaram ao banimento do uso do 
DDT nos Estados Unidos e a con- 
troles mais rigidos no emprego de 
outras substancias guimicas. 
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Produtos farmaceuticos 

Animais de criaęao 



Esterco : 


Escoamento 

agrfcola 


Cultivos 


Estaęao de 

tratamento de esgoto 


Efluente tratado 

Lagos e rios 



▲ Figura 56.27 Fontes e deslocamentos de produtos farmaceuticos no ambiente. 


consomem esses produtos tambem 
os eliminam naturalmente pelo or- 
ganismo. Alem disso, descartar far- 
macos nao usados adeąuadamente, 
tanto no vaso sanitario como na pia. 

Os medicamentos nao decompostos 
em estaęóes de tratamento de esgoto 
podem entao penetrar em rios e la- 
gos com o materiał descarregado por 
essas estaęóes. Os farmacos promo- 
tores do crescimento aplicados em 
animais nas propriedades rurais po¬ 
dem tambem chegar aos rios e lagos 
com o escoamento agrfcola. Por isso, 
muitos produtos farmaceuticos estao 
se propagando, em concentraęóes 
baixas, pelos ecossistemas de agua 
doce do mundo (Figura 56.27). 

Entre os produtos farmaceuticos que os ecólogos es¬ 
tao estudando encontram-se os seis esteroides, incluindo 
formas de estrogenio usadas como anticoncepcionais. Al- 
gumas especies de peixes sao tao sensfveis a certos estro- 
genios que concentraęóes de algumas partes por trilhao 
na sua agua podem alterar a diferenciaęao sexual e mudar 
a razao sexual femea para macho na direęao das femeas. 
Pesquisadores em Ontario, no Canada, conduziram um 
experimento de sete anos, no qual aplicaram em um lago 
concentraęóes muito baixas (5 a 6 ng/L) do estrogenio sin- 
tetico usado em anticoncepcionais. Eles constataram que 
a exposięao crónica de urna especie de peixe (Pimephales 
promelas ) ao estrogenio levou a feminilizaęao de machos e 
a quase extinęao local da especie. 

Muitas toxinas nao podem ser degradadas por mi- 
crorganismos e persistem no ambiente durante anos ou 
mesmo decadas. Em outros casos, as substancias qufmicas 
liberadas no ambiente podem ser relativamente inofensi- 
vas, mas sao convertidas em produtos mais tóxicos por 
reaęao com outros organismos, com outras substancias, 
por exposięao a luz ou pelo metabolismo de microrganis- 
mos. O mercurio, subproduto da produęao de plasticos 
e da geraęao de energia pela queima do carvao, tern sido 
lanęado rotineiramente em rios e mares na forma insolu- 
vel. Bacterias no fundo lodoso convertem os rejeitos em 
metilmercurio (CEl 3 Hg + ), composto hidrossoluvel extre- 
mamente tóxico que se acumula em tecidos de organis¬ 
mos, incluindo os seres humanos que consomem peixes 
de aguas contaminadas. 

Gases-estufa e mudanęa dimatica 

As atividades humanas liberam urna serie de produtos resi- 
duais gasosos. Antigamente, as pessoas acreditavam que a 
vasta atmosfera poderia absorver esses materiais de modo 
indefinido, mas hoje sabemos que esses acrescimos podem 
causar mudanęas fundamentais na atmosfera e nas suas 
interaęóes com o restante da biosfera. Nesta seęao, exami- 
naremos como o aumento das concentraęóes de carbono 
e outros gases-estufa afetam especies e o ecossistema por 
meio das mudanęas climaticas. 


Elevaęao dos rn'veis de C0 2 atmosferico 

Desde a Revoluęao Industrial, a concentraęao de C0 2 na 
atmosfera tern aumentado em consequencia da queima 
de combustfveis fósseis e do desmatamento. Os cientistas 
estimam que a concentraęao media de C0 2 na atmosfera 
antes de 1850 era de aproximadamente 274 ppm. Em 1958, 
urna estaęao de monitoramento comeęou a fazer medięóes 
acuradas no pico Mauna Loa, no Havaf, um local distan- 
te das cidades e suficientemente alto para a atmosfera ser 
bem homogenea. Naquela epoca, a concentraęao de C0 2 
era de 316 ppm (Figura 56.28). Hoje, ela e de aproxima- 
damente 400 ppm, um aumento superior a 40% desde a 
metade do seculo XIX. No Exerdcio de Habilidades Cien- 
tfficas, voce pode confeccionar um grafico e interpretar 
alteraęóes na concentraęao de C0 2 que ocorrem durante 
um ano e por perfodos mais longos. 

O aumento notavel na concentraęao de C0 2 atmosfe¬ 
rico nos ultimos 150 anos preocupa os cientistas por cau¬ 
sa do seu yfnculo com a elevaęao da temperatura global. 
Grandę parte da radiaęao solar que incide no planeta e 
refletida de volta para o espaęo. Embora sejam transparen- 
tes a luz visfvel, C0 2 , metano, vapor d agua e outros gases- 
-estufa na atmosfera interceptam e absoryem grandę parte 
da radiaęao infravermelha que a Terra emite, yoltando a re- 
fletir parte dela de volta para a Terra. Esse processo retem 
parte do calor solar. Se nao fosse por esse efeito-estufa, a 
media da temperatura do ar na superffcie da Terra seria 
de -18°C, e a maioria das formas de vida que conhecemos 
nao existiria. 

Por mais de um seculo, os cientistas tern estudado 
como os gases-estufa esquentam a Terra e como a queima 
de combustfyeis fósseis contribuiria para o aquecimento. 
A maioria dos cientistas esta convencida de que esse aque- 
cimento ja esta ocorrendo e aumentara rapidamente neste 
seculo (ver Figura 56.28). Segundo previsóes dos modelos 
globais, ao finał do seculo XXI, a concentraęao de C0 2 at¬ 
mosferico sera superior ao dobro da atual, aumentando em 
cerca de 3°C a temperatura media global. 

Urna correlaęao entre nfveis de C0 2 e temperaturas 
em tempos pre-históricos apoia esses modelos. Urna ma- 
neira que os climatologistas utilizam para estimar as con¬ 
centraęóes preteritas de C0 2 e a medięao dos seus nfyeis 
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► Figura 56.28 Aumento na con¬ 
centraęao de dióxido de carbono at¬ 
mosferico em Mauna Loa f Havaf, e 
temperaturas medias globais. Sem 

considerar as flutuaęóes sazonais nor- 
mais, a concentraęao de C0 2 (curva 
azul) tern aumentado gradualmente 
de 1958 a 2013. Embora as tempera¬ 
turas medias globais (curva vermelha) 
tenham oscilado muito no mesmo pe- 
rfodo, existe urna nftida tendencia de 
aguecimento. 
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EXERCICIO DE HABILIDADES CIENTIFICAS 


Representando graficamente dados dclicos 


Como a concentraęao de C0 2 atmosferico muda duran- 
te o ano e de decada para decada? A curva azul na Figura 
56.28 mostra como a concentraęao de C0 2 na superficie da Terra 
mudou ao longo de um periodo de mais de 50 anos. Para cada 
ano nesse periodo, sao plotados dois pontos de coleta de dados: 
um em maio e outro em novembro. Um quadro mais detalhado 
da mudanęa na concentraęao de C0 2 pode ser obtido pela ob- 
servaęao de medięóes realizadas em intervalos mais frequentes. 
Neste exercicio, voce representara graficamente as concentraęóes 
mensais de C0 2 por tres anos, cada um correspondendo a urna 
decada. 


► Um pesquisador 
amostrando o ar na 
estaęao de monitoramento 
em Mauna Loa, Havai. 


Interprete os dados 



Dados do estudo Os dados na tabela abaixo sao as concentra¬ 
ęóes medias de C0 2 (em partes por milhao) na estaęao de monitora¬ 
mento em Mauna Loa, para cada mes em 1990, 2000 e 2010. 


Mes 

1990 

2000 2010 

Janeiro 

353,79 

369,25 

388,45 

Fevereiro 

354,88 

369,50 

389,82 

Maręo 

355,65 

370,56 

391,08 

Abril 

356,27 

371,82 

392,46 

Maio 

359,29 

371,51 

392,95 

Junho 

356,32 

371,71 

392,06 

Julho 

354,88 

369,85 

390,13 

Agosto 

352,89 

368,20 

388,15 

Setem bro 

351,28 

366,91 

386,80 

Outubro 

351,59 

366,91 

387,18 

Novembro 

353,05 

366,99 

388,59 

Dezembro 

354,27 

369,67 

389,68 


1. Tracę os dados para todos os tres anos em um grafico. Selecione 
um tipo de grafico apropriado para esses dados e escolha urna 
escala no eixo vertical que permita ver claramente os padróes 
de mudanęas das concentraęóes de C0 2 , durante cada ano e de 
decada para decada. (Ver informaęóes adicionais sobre os grafi- 
cos na Revisao de Habilidades Cientificas no Apendice F.) 

2. Dentro de cada ano, qual e o padrao de mudanęa na concen¬ 
traęao de C0 2 ? Por que ocorre esse padrao? 

3. As medięóes realizadas em Mauna Loa representam concen¬ 
traęóes medias de C0 2 atmosferico para o Hemisferio Norte. 
Suponha que voce pudesse medir concentraęóes de C0 2 sob 
condięóes semelhantes no Hemisferio Sul. Qual padrao voce 
esperaria encontrar nessas medidas durante um ano? Explique. 

4. Alem das mudanęas dentro de cada ano, quais mudanęas 
ocorreram na concentraęao de C0 2 entre 1990 e 2010? 

Calcule a concentraęao media de C0 2 para os 12 meses de 
cada ano. Em que porcentagem essa media muda de 1990 a 
2000 e de 1990 a 2010? 

Dados de National Oceanie & Atmospheric Administration, Earth Sys¬ 
tem Research Laboratory, Global Monitoring Division. 


Temperatura media global (°C) 
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em bolhas presas no gelo glacial, algumas das ąuais tem 
750.000 anos. As temperaturas pre-históricas sao inferi- 
das por varios metodos, incluindo a analise paleobotani- 
ca e de isótopos em sedimentos e recifes de corais. Um 
aumento de 1,3°C tornaria o mundo mais ąuente do que 
em ąualąuer epoca nos ultimos 100.000 anos. Um aque- 
cimento tenderia tambem a alterar a distribuięao geogra- 
fica da precipitaęao, provavelmente tornando muito mais 
secas as areas agricolas no centro dos Estados Unidos, por 
exemplo. 

Os ecossistemas onde o maior aquecimento ja ocorreu 
estao no extremo norte, especialmente nas florestas de co- 
niferas e na tundra. A medida que a neve e o gelo derretem 
e revelam superficies mais escuras e mais absoryentes, es- 
ses sistemas refletem menos radiaęao de volta a atmosfera 
e se aquecem mais. O gelo artico no verao de 2012 cobriu 
a menor areaja registrada. Os modelos climaticos sugerem 
que, em algumas decadas, podera nao haver mais gelo no 
verao desses ambientes, diminuindo o habitat de ursos- 
-polares, focas e aves marinhas. As temperaturas mais 
elevadas tambem aumentam a probabilidade de incendios. 
Nas ultimas decadas, os incendios atingiram o dobro da 
area habitual em florestas boreais do oeste da America do 
Norte e da Russia. 

Atraves de estudos de como os periodos preteritos 
de aquecimento e resfriamento global afetaram as comu- 
nidades vegetais, os ecólogos estao tentando predizer as 
consequencias das mudanęas futuras na temperatura e na 
precipitaęao. A analise de pólen fóssil indica que as comu- 
nidades vegetais mudam drasticamente com as alteraęóes 
termicas. As mudanęas climaticas passadas, no entanto, 
aconteceram gradualmente, e a maioria das populaęóes ve- 
getais e animais teve tempo de migrar para areas onde as 
condięóes abióticas permitiam a sua sobrevivencia. 

Muitos organismos, especialmente plantas que nao 
se dispersam rapidamente por distancias longas, talvez 
nao sejam capazes de sobreviver a rapida mudanęa clima- 
tica projetada como consequencia do aquecimento glo¬ 
bal. Alem disso, hoje muitos habitats estao mais fragmen- 
tados do que nunca (ver Conceito 56.3), limitando ainda 
mais a capacidade migratória de diversos organismos. Por 
esses motivos, os ecólogos estao debatendo a migraęao 
assistida, a translocaęao de urna especie para um habitat 
favoravel situado alem da sua area de ocorrencia nativa, 
a firn de protege-la de ameaęas causadas pelo homem. 
A maioria dos ecólogos considera essa abordagem ape- 
nas um ultimo recurso, em parte por causa dos perigos de 
introduzir especies potencialmente invasoras em novas 
regióes. Embora os cientistas ainda nao tenham realizado 
migraęao assistida, ativistas, em 2008, transplantaram 
plantulas de Torreya taxifolia (especie arbórea em perigo 
de extinęao) no Oeste da Carolina do Norte, centenas de 
quilómetros ao norte da sua area de ocorrencia natural 
na Flórida, antecipando-se a mudanęas climaticas. Essa 
“renaturalizaęao”, como as vezes e chamada, parece ser 
movida em parte por um desejo de publicidade; ainda nao 
existe um arcabouęo ecológico para decidir se, quando e 
onde a migraęao assistida e desejayel. 


Soluęóes para as mudanęas climaticas 

Necessitaremos de muitas abordagens para retardar o 
aquecimento global. Progressos mais rapidos podem ser 
feitos usando energia de modo mais eficiente e substituin- 
do combustfveis fósseis por energias renovaveis, como a 
solar e a eólica, e pela controversa energia nuclear. Hoje, 
carvao, gasolina, madeira e outros combustfyeis organicos 
permanecem ocupando urna posięao central nas socieda- 
des industrializadas e nao podem ser queimados sem libe- 
rar C0 2 . A estabilizaęao das emissóes de C0 2 exigira um 
esforęo conjunto internacional e mudanęas nos estilos de 
vida individuais e nos processos industriais. As negocia- 
ęóes internacionais tem que alcanęar um consenso global 
sobre como reduzir as emissóes dos gases-estufa. 

Outra abordagem importante para desacelerar o 
aquecimento global e reduzir o desmatamento ao redor 
do mundo, especialmente nos trópicos. Hoje, o desmata¬ 
mento e responsavel por cerca de 10% das emissóes dos 
gases-estufa. Pesquisas recentes mostram que se os paises 
que lucram com a exploraęao nao cortassem florestas, a 
taxa de desmatamento poderia cair pela metade em 10 a 20 
anos. A reduęao do desmatamento nao apenas retardaria o 
acumulo de gases-estufa em nossa atmosfera, mas tambem 
sustentaria florestas nativas e preseryaria a biodiversidade, 
um resultado positivo para todos. 

Esgotamento do ozónio atmosferico 

Como o dióxido de carbono e outros gases-estufa, a con- 
centraęao do ozónio atmosferico (O s ) tambem tem mu- 
dado em decorrencia de atividades humanas. A vida na 
Terra e protegida dos efeitos danosos da radiaęao ultravio- 
leta (UV) por urna camada de ozónio localizada na estra- 
tosfera, situada 17 a 25 km acima da superficie da Terra. 
Contudo, estudos da atmosfera realizados com satelites 
mostram que a camada de ozónio sobre a Antartica na 
primavera tem ficado substancialmente mais delgada des- 
de a metade da decada de 1970 (Figura 56.29). A destrui- 



Ano 


▲ Figura 56.29 Espessura da camada de ozónio sobre a 
Antartica em outubro, em unidades denominadas Dobsons. 
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Atomo de cloro 


O O cloro dos CFC interage com o ozónio (0 3 ), 
formando monóxido de cloro (CIO) e 
oxigenio (0 2 ). 



Luz 

solar 


©A luz solar 
provoca a 
decomposięao 
do Cl 2 0 2 em 0 2 
e libera atomos 
de cloro. Os 
atomos de cloro 
podem iniciar o 
ciclo novamente 



de CIO reagem, 
formando peróxido 
de cloro (Cl 2 0 2 ). 


▲ Figura 56.30 Como os atomos de cloro livres na atmos 
fera destroem o ozónio. 


ęao do ozónio atmosferico resulta do acumulo de cloroflu- 
orcarbonos (CFC), substancias ąuimicas antes largamente 
utilizadas na refrigeraęao e em fabricas. Na estratosfera, 
os atomos de cloro liberados dos CFC reagem com o ozó¬ 
nio, reduzindo-o a urna molecula de 0 2 (Figura 56.30). 
As reaęóes ąuimicas seguintes liberam cloro, permitindo 
sua reaęao com outras moleculas de ozónio em urna rea¬ 
ęao em cadeia catalitica. 

A diminuięao da camada de ozónio e mais aparente 
sobre a Antartica na primavera, onde o ar frio e estavel per- 
mite a continuidade da reaęao em cadeia (Figura 56.31). 
A magnitude do esgotamento do ozónio e o tamanho do 
buraco na camada de ozónio tern sido ligeiramente meno- 
res nos anos recentes do que a media para os ultimos 20 
anos, mas o buraco as vezes ainda se estende ate regióes 
tao distantes como partes ao sul da Australia, Nova Ze¬ 
landia e America do Sul. Nas latitudes medias mais den- 
samente povoadas, os niveis de ozónio decresceram de 2 a 
10% durante os ultimos 20 anos. 

Niveis diminuidos de ozónio na estratosfera aumen- 
tam a intensidade de raios UV atingindo a superficie da 
Terra. As conseąuencias do esgotamento para a vida na 
Terra podem ser graves para plantas, animais e microrga- 
nismos. Alguns cientistas esperam aumentos nas formas 
letais e nao letais de cancer de pele e em cataratas entre 
os seres humanos, assim como efeitos imprevisiveis em 
plantaęóes e comunidades naturais, especialmente no fi- 
toplancton que e responsavel por urna grandę poręao da 
produęao primaria na Terra. 

Para estudar as conseąuencias do esgotamento do 
ozónio, os ecólogos tern conduzido experimentos de cam- 
po em que empregam filtros para diminuir ou bloąuear a 
radiaęao UV na luz solar. Em um desses experimentos, 
realizado em um ecossistema arbustivo baixo próximo a 
extremidade da America do Sul, mostrou que ąuando o 
buraco da camada de ozónio posicionou-se sobre a area, 
a ąuantidade de radiaęao UV atingindo o solo aumentou 



Setembro de 1979 Setembro de 2012 

A Figura 56.31 Erosao da camada de ozónio da Terra. 

O buraco da camada de ozónio sobre a Antartica e visivel como man- 
cha azul-escura nessas imagens com base em dados atmosfericos. 


expressivamente, causando mais dano ao DNA das plan¬ 
tas nao protegidas por filtros. Os cientistas tern demons- 
trado dano similar ao DNA e urna reduęao no crescimen- 
to do fitoplancton ąuando o buraco da camada de ozónio 
abre-se a cada ano sobre o oceano mais ao sul (Oceano 
Antartico). 

As noticias boas sobre o buraco da camada de ozónio 
e que rapidamente muitos paises tern reagido a esse pro- 
blema. Desde 1987, pelo menos 197 naęóes, incluindo os 
Estados Unidos, assinaram o Protocolo de Montreal, trata- 
do que reguła o uso de substancias ąuimicas que esgotam 
o ozónio. A maioria das naęóes, novamente incluindo os 
Estados Unidos, acabou com a produęao dos CFC. Como 
conseąuencia dessas aęóes, as concentraęóes de cloro na 
estratosfera estabilizaram, e o esgotamento do ozónio esta 
diminuindo. Embora as emissóes de CFC atualmente se 
aproximem do zero, as moleculas de cloro ja existentes na 
atmosfera, no entanto, continuarao a influenciar os niveis 
estratosfericos do ozónio por, no minimo, 50 anos. 

A destruięao parciał da camada de ozónio da Terra e 
mais um exemplo de como os seres humanos tern sido ca- 
pazes de compor a dinamica de ecossistemas e a biosfera. 
Ela tambem destaca nossa capacidade de resolver proble- 
mas ambientais ąuando colocamos nossas mentes a servi- 
ęo dessa causa. 


REVISAO DO CONCEITO 56.4 

1. Como a adięao de nutrientes minerais em excesso a um lago 
pode ameaęar sua populaęao de peixes? 

2 Existem vastas reservas de materia or- 
ganica nos solos de florestas setentrionais de coniferas e de 
tundra pelo mundo. Sugira urna explicaęao para o fato de 
os cientistas que estudam o aquecimento global estarem 
monitorando de perto essas reservas (ver Figura 55.15). 

3 Mutagenicos sao agentes quimicos 
e fisicos que induzem mutaęóes no DNA (ver Conceito 
17.5). Como a reduęao da concentraęao de ozónio na 
atmosfera aumenta a probabilidade de mutaęóes em va- 
rios organismos? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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CONCEITO 56.5 

0 desenvolvimento sustentavel pode 
melhorar vidas humanas junto com a 
conservaęao da biodiversidade 

Com a crescente perda e fragmentaęao de habitats, mu- 
danęas no ambiente fisico e no clima da Terra e aumento 
da populaęao humana (ver Conceito 53.6), enfrentamos 
dificeis dilemas na gestao dos recursos do mundo. A pre- 
seryaęao de todos os tipos de habitats nao e viavel, de 
modo que os biólogos devem ajudar as sociedades a es- 
tabelecer prioridades identificando ąuais deles sao mais 
cruciais. O ideał seria que essas prioridades tambem 
melhorassem a qualidade de vida das pessoas do local. 
Os ecólogos empregam o conceito de sustentabilidade 
como ferramenta para estabelecer prioridades conserya- 
cionistas de longo prazo. 

Desenvolvimento sustentavel 

Precisamos entender as interconexóes da biosfera, se nos 
propusermos a proteger especies em extinęao e melhorar 
a qualidade de vida humana. Para essa finalidade, muitos 
paises, sociedades cientificas e outros grupos tern ado- 
tado o conceito de desenvolvimento sustentavel, de- 
senvolvimento económico que satisfaz as necessidades 
atuais das pessoas, sem limitar a capacidade das futuras 
geraęóes de satisfazer as suas próprias necessidades. A vi- 
sionaria Sociedade Americana de Ecologia (Ecological 
Society of America), a maior organizaęao mundial de ecó¬ 
logos profissionais, endossou ha duas decadas urna agen¬ 
da de pesquisa atual denominada Iniciativa da Biosfera 
Sustentavel. A meta dessa iniciativa e definir e adquirir 
a informaęao ecológica basica necessaria para desenyol- 
ver, manejar e conservar os recursos da Terra de maneira 
tao responsavel quanto possivel. A agenda de pesquisa 
abrange estudos de mudanęa global, incluindo interaęóes 
entre clima e processos ecológicos, diversidade biológica 
e seu papel na manutenęao dos processos ecológicos e os 
mecanismos pelos quais a produtividade de ecossistemas 
naturais e artificiais pode ser sustentada. Essa iniciativa 
requer um forte envolvimento de recursos humanos e 
económicos. 

A conquista do desenvolvimento sustentavel e urna 
meta ambiciosa. Para sustentar os processos ecossistemi- 
cos e conter a perda da biodiversidade, devemos conectar 
a ciencia da vida com as ciencias sociais, a economia e as 
humanidades. Devemos tambem reavaliar nossos valores 
pessoais. Aqueles que vivem em paises mais ricos tern urna 
pegada ecológica maior do que as pessoas que habitam 
paises em desenvolvimento (ver Conceito 53.6). Incluindo 
os custos de longo prazo nos calculos de lucros e perdas, 
podemos aprender a valorar os processos naturais que nos 
sustentam. O caso a seguir ilustra como a combinaęao de 
esforęos cientificos e pessoais pode fazer urna diferenęa 
significativa na criaęao de um mundo verdadeiramente 
sustentavel. 


Estudo de caso: desenvolvimento sustentavel 
na Costa Rica 

O sucesso da conseryaęao na Costa Rica (ver Conceito 56.3) 
exigiu urna parceria entre o governo nacional, as organi- 
zaęóes nao governamentais (ONGs) e a iniciativa priyada. 
Muitas reseryas naturais estabelecidas por indiyiduos tern 
sido reconhecidas pelo governo com reseryas nacionais 
da vida selvagem e recebido beneficios fiscais expressivos. 
No entanto, a conseryaęao e a restauraęao da biodiversi- 
dade constituem apenas urna faceta do desenvolvimento 
sustentavel; a outra faceta-chave e a melhoria da condięao 
humana. 

Como as condięóes de vida das pessoas da Costa Rica 
tern mudado a medida que o pais persegue suas metas con- 
seryacionistas? Dois dos indicadores mais fundamentais 
das condięóes de vida sao a taxa de mortalidade infantil e a 
expectativa de vida (ver Conceito 53.6). De 1930 a 2010, a 
taxa de mortalidade infantil na Costa Rica caiu de 170 para 
9 óbitos por 1.000 nascimentos vivos; no mesmo periodo, 
a expectativa de vida aumentou de aproximadamente 43 
anos para 79 anos (Figura 56.32). Outro indicador das 
condięóes de vida e a taxa de alfabetizaęao. Em 2004, a taxa 
de alfabetizaęao na Costa Rica era de 96%, comparada com 
97% nos Estados Unidos. Esses dados estatisticos mostram 
que as condięóes de vida na Costa Rica melhoraram enor- 
memente no periodo em que o pais se dedicou a conser¬ 
yaęao e a restauraęao. Ao mesmo tempo em que esse re- 
sultado nao prova que a conseryaęao causa urna melhoria 
no bem-estar humano, podemos dizer com certeza que o 
desenvolvimento na Costa Rica tern atendido a natureza e 
as pessoas. 

A Costa Rica ainda enfrenta varios desafios, espe- 
cialmente o rapido crescimento populacional humano a 
1,5% por ano. Contudo, tendo por orientaęao o sucesso 
recente, o povo da Costa Rica superara o desafio do cres¬ 
cimento populacional na sua busca por desenvolvimento 
sustentayel. 



▲ Figura 56.32 Mortalidade infantil e expectativa de vida 
no nascimento na Costa Rica. 






BIOLOGIA DE CAMPBELL 1277 


O futuro da biosfera 

As vidas humanas modernas sao muito diferentes das dos 
nossos ancestrais, que caęavam e coletavam para sobrevi- 
ver. Sua reverencia pelo mundo natural fica evidente nos 
antigos murais da vida selvagem que eles pintavam nas pa- 
redes das cavernas (Figura 56.33a) e nas visóes estilizadas 
que esculpiam usando osso e marfim (Figura 56.33b). 

Nossas vidas refletem resqufcios de apego ancestral a 
natureza e diversidade da vida, o conceito de biofilia foi in- 
troduzido no inicio deste capitulo. Evolmmos em ambien- 
tes naturais ricos em biodiversidade e ainda temos uma afi- 
nidade por esses cenarios (Figura 56.33c r d). E. O. Wilson 
defende que a nossa biofilia e inata, um produto da seleęao 
natural agindo em uma especie com sabedoria cuja sobre- 


vivencia depende de uma estreita conexao com o ambiente 
e um reconhecimento pratico de plantas e animais. 

Nossa apreciaęao da vida orienta o campo da biologia 
atualmente. Celebramos a vida decifrando o código geneti- 
co que torna unica cada especie. Abraęamos a vida ao usar 
fósseis e DNA para descrever a evoluęao ao longo do tem¬ 
po. Preservamos a vida mediante esforęos para classificar 
e proteger os milhóes de especies na Terra. Respeitamos a 
vida usando a natureza com responsabilidade e reverencia 
para melhorar o bem-estar humano. 

A biologia e a expressao cientifica do nosso desejo de 
conhecer a natureza. Somos mais propensos a proteger o 
que apreciamos e a apreciar o que compreendemos. Ao 
aprender sobre os processos e a diversidade da vida, tam- 
bem nos tornamos mais conscientes de nós mesmos e da 
nossa posięao na biosfera. Esperamos que este livro tenha 
sido util para voce nessa aventura de uma vida inteira. 



(a) Detalhe de animais em 
uma pintura de caverna 
de 17 mil anos, em 
Lascaux, Franęa. 



(b) Uma escultura de 30 mil anos feita 
no marfim e representando uma ave 
aguatica, encontrada na Alemanha. 


REVISAO DO CONCEITO 56.5 


1. O que se pretende dizer com a expressao desenvolvimento 
sustentavel? 

2. Como a biofilia pode influenciar-nos a conservar especies e 
restaurar ecossistemas? 

3. H33WE1 Suponha que um novo recurso pesqueiro foi des- 
coberto e voce e encarregado de desenvolver sua explora- 
ęao com sustentabilidade. De quais dados ecológicos sobre 
populaęao de peixes voce pode precisar? Quais criterios 
voce aplicaria para o desenvolvimento da atividade pes- 
gueira? 


Ver respostas sugeridas no Apendice A. 



▲ Figura 56.33 Biofilia, passado e presente. 


(d) Um jovem biólogo segurando uma ave canora. 












Revisao do capitulo 


RESUMO DOS CONCEITOS-CHAVE 


CONCEITO 56.1 

As atividades humanas ameaęam a biodiversidade da 
Terra (p. 1255-1261) 

• A biodiyersidade pode ser considerada em tres niveis principais: 



Diversidade genetica: fonte de variaęóes que permitem 
a adaptaęao de populaęóes as mudanęas ambientais 



Diversidade de ecossistemas: fornece servięos que sustentam a vida f 
como a ciclagem de nutrientes e a decomposięao de resfduos 


• Nossa biofilia nos permite reconhecer o valor da biodiyersidade 
para o seu próprio bem. Outras especies tambem abastecem os 
seres humanos de alimento, fibra, medicamentos e seryięos ecos- 
sistemicos. 

• Quatro ameaęas importantes a biodiyersidade sao: perda de habi¬ 
tat, especies introduzidas, sobre-exploraęao e mudanęa global. 

J Apresente pelo menos tres exemplos de servięos ecossistemicos fu li¬ 
da mentais que a natureza proporciona as pessoas. 

CONCEITO 56.2 

A conseryaęao de populaęóes enfoca o tamanho 
populacional, a diversidade genetica e os habitats 
criticos (p. 1261-1265) 

• Quando uma populaęao diminui abaixo de um tamanho de uma 
populaęao minima viavel (PMV), sua perda de yariaęao genetica, 
devido ao cruzamento nao aleatório e a deriva genetica, pode atrai- 
-la para um yórtice de extinęao. 

• A abordagem da populaęao em declinio focaliza os fatores ambien¬ 
tais que causam declinio, independentemente do tamanho popu¬ 
lacional absoluto. Ela segue uma estrategia de conseryaęao etapa 
por etapa. 

• A conseryaęao de especies muitas vezes reąuer a soluęao de con- 
flitos entre as necessidades do habitat de especies em perigo e as 
demandas humanas. 

] Por que o tamanho da populaęao minima viavel e menor para uma 
populaęao com diversidade genetica do que para uma populaęao menos 
diversa geneticamente? 


CONCEITO 56.3 

A conseryaęao regional e da paisagem ajuda a 
sustentar a biodiyersidade (p. 1265-1269) 

• A estrutura de uma paisagem pode influenciar intensamente a bio¬ 
diyersidade. A medida que a fragmentaęao de habitats aumenta e as 
bordas se tornam mais extensas, a biodiyersidade tende a diminuir. 
Os corredores de deslocamento podem promover a dispersao e 
ajudar a dispersar populaęóes. 

• Hotspots da biodiyersidade sao tambem hotspots de extinęao e, 
portanto, candidatos prioritarios para proteęao. A sustentaęao da 
biodiyersidade em parques e reseryas requer manejo, para garantir 
que as atiyidades humanas na paisagem do entorno nao prejudi- 
quem os habitats protegidos. O modelo de reserva zoneada re- 
conhece que os esforęos de conseryaęao envolvem o trabalho em 
paisagens que sao enormemente afetadas pela atiyidade humana. 

• Ecologia urbana e o estudo de organismos e seu ambiente em cir- 
cunstancias principalmente urbanas. 

] Apresente dois exemplos que mostrem como a fragmentaęao de 
habitats pode prejudicar especies no longo prazo. 

CONCEITO 56.4 

A Terra esta mudando rapidamente como 
consequencia de aęóes humanas (p. 1269-1275) 

• A agricultura retira nutrientes yegetais dos ecossistemas, de modo 
que geralmente ha necessidade de uma grandę suplementaęao. 
Os nutrientes nos fertilizantes podem poluir a agua subterranea e a 
agua superficial de ecossistemas aquaticos, onde podem estimular 
o crescimento excessivo de algas (eutrofizaęao). 

• A liberaęao de residuos tóxicos e de produtos farmaceuticos tern 
poluido o ambiente com substancias que muitas vezes persistem 
por longos periodos e se tornam progressivamente concentradas 
em niveis tróficos sucessivamente mais altos das teias alimentares 
(ampliaęao biológica). 

• Por causa das atiyidades humanas, a concentraęao atmosferica de 
C0 2 e outros gases-estufa esta aumentando gradualmente. Os efei- 
tos finais incluem uma expressiva mudanęa climatica. 

• A camada de ozónio reduz a penetraęao da radiaęao UV atraves 
da atmosfera. As atiyidades humanas, especialmente a liberaęao de 
poluentes contendo cloro, tern erodido a camada de ozónio, mas 
as politicas governamentais estao ajudando a resolver o problema. 

] Diante da ampliaęao biológica de toxinas, e mais saudavel alimentar- 
-se em um nivel trófico mais baixo ou mais alto? Explique. 

CONCEITO 56.5 

0 desenvolvimento sustentavel pode melhorar vidas 
humanas junto com a conseryaęao da biodiyersidade 
(p. 1276-1277) 

• A meta da Iniciativa da Biosfera Sustentavel e adquirir a informa- 
ęao ecológica necessaria para o desenvolvimento, manejo e conser¬ 
yaęao dos recursos da Terra. 

• O sucesso da Costa Rica quanto a conseryaęao da biodiyersidade 
tropical envolveu a parceria entre governo, outras organizaęóes e 
iniciativa priyada. As condięóes de vida das pessoas na Costa Rica 
melhoraram junto com a conseryaęao ecológica. 

• Pela aprendizagem sobre os processos biológicos e a diversida- 
de da vida, nos tornamos mais conscientes sobre nossa estreita 
conexao com o ambiente e sobre o valor dos organismos que o 
compartilham. 

] Por que a sustentabilidade e uma importante meta para os biólogos 
da conservaęao? 
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TESTE SEU CONHECIMENTO 


NIVEL 1: CONHECIMENTO/COMPREEN SA O 

1. Uma caracteristica que distingue uma populaęao em um yórtice 
de extinęao da maioria das outras populaęóes e que: 

a. ela e um predador de topo raro. 

b. seu tamanho populacional efetivo e muito menor do que o 
seu tamanho populacional total. 

c. sua diversidade genetica e muito baixa. 

d. ela nao e bem adaptada as condięóes de borda. 

2. A principal causa do aumento da quantidade de C0 2 na atmos¬ 
fera da Terra nos ultimos 150 anos e: 

a. o aumento da produęao primaria mundial. 

b. o aumento da colheita em pe mundial. 

c. o aumento na quantidade de radiaęao infravermelha absor- 
vida pela atmosfera. 

d. a queima de grandes quantidades de madeira e combustiveis 
fósseis. 

3. Qual e a maior ameaęa a biodiversidade? 

a. Sobre-exploraęao de especies importantes comercialmente. 

b. Alteraęao, fragmentaęao e destruięao de habitats. 

c. Especies introduzidas que competem com especies nativas. 

d. Poluięao do ar, agua e solo da Terra. 

NIVEL 2: APLICAęAO/ANALISE 

4. Qual dos seguintes aspectos e uma consequencia da ampliaęao 
biológica? 

a. As substancias quimicas tóxicas no ambiente representam 
um risco maior aos predadores de topo do que aos consumi- 
dores primarios. 

b. As populaęóes de predadores de topo sao geralmente meno- 
res do que populaęóes de consumidores primarios. 

c. A biomassa dos produtores em um ecossistema geralmente 
e maior do que a de consumidores primarios. 

d. Apenas uma pequena poręao da energia capturada pelos 
produtores e transferida para os consumidores. 

5. Qual das seguintes estrategias aumentaria mais rapidamente a di- 
yersidade genetica de uma populaęao em um yórtice de extinęao? 

a. Estabelecer uma reserya que proteja o habitat da populaęao. 

b. Introduzir novos indiyiduos transportados de outras popu¬ 
laęóes da mesma especie. 

c. Esterilizar os indiyiduos menos adaptados na populaęao. 

d. Controlar populaęóes dos predadores e competidores da 
populaęao em perigo. 

6. Das seguintes afirmativas sobre areas protegidas que tern sido 
destacadas para preseryar a biodiversidade, qual nao e correta? 

a. Hoje, cerca de 25% das areas de terras do planeta estao pro¬ 
tegidas. 

b. Os parques nacionais sao alguns dos muitos tipos de areas 
protegidas. 

c. O manejo de uma area protegida deveria ser coordenado 
com o manejo da area do seu entorno. 

d. E especialmente importante proteger os hotspots da biodi- 
yersidade. 


concentraęao media de C0 2 de 1976 a 2012; depois, use uma li- 
nha trącejada para estender o grafico ate 2100. (e) Quais fatores 
ecológicos e decisóes humanas influenciarao a elevaęao atual na 
concentraęao de C0 2 ? (f) Como os dados cientificos adicionais 
podem ajudar as sociedades a predizer esse valor? 

8 . CONEXAO EVOLUTIVA 

O registro fóssil indica que houve cinco eventos de extinęao 
em massa nos ultimos 500 milhóes de anos (ver Conceito 25.4). 
Muitos ecólogos admitem que estamos entrando no sexto evento 
de extinęao em massa por causa das ameaęas a biodiversidade 
descritas neste capitulo. Discuta brevemente a historia das ex- 
tinęóes em massa e o tempo que esse processo leva para que 
a diversidade de especies se recupere por meio da evoluęao. 
Explique por que isso deveria nos motivar a retardar a perda de 
biodiyersidade atual. 


PESOUISA CIENTIFCA 

Suponha que voce esteja manejando uma reser¬ 
ya florestal e que uma de suas metas seja proteger populaęóes 
de aves residentes do parasitismo do molotro (Molothrus ater ). 
Voce sabe que as femeas dessa especie de ave geralmente nao se 
arriscam mais do que cerca de 100 m para o interior da floresta 
e que o parasitismo de ninhos e reduzido quando as aves resi¬ 
dentes fazem ninhos longe das bordas florestais. A reserya que 
voce maneja se estende por volta de 6.000 m de leste para oeste 
e 1.000 m do norte para o sul. Ela e circundada por uma area 
de pastagem a oeste, uma lavoura por 500 m no canto sudoeste 
e por uma floresta intacta no restante da divisa. Voce precisa 
construir na reserya uma estrada de 10 m por 1.000 m, de nor¬ 
te a sul da reserya, e edificar um predio de apoio de 100 m 2 . 
Desenhe um mapa da reserya, mostrando onde voce colocaria 
a estrada e o predio para minimizar a intrusao do molotro ao 
longo das bordas. Explique. 


11 . 



10. ESCREVA SOBRE UM TEMA: INTERAęÓES 

Um fator que favorece o rapido crescimento populacional de 
uma especie introduzida e a ausencia de predadores, parasitos 
e patógenos que controlavam sua populaęao na regiao onde 
ela evoluiu. Em um ensaio sucinto (100-150 palavras), explique 
como a evoluęao por seleęao natural influenciaria a taxa em que 
predadores, parasitos e patógenos nativos em uma regiao de in- 
troduęao atacam uma especie introduzida. 


* ** 


N(VEL 3: SINTESE/AVALIAęAO 


DESENHE 


(a) Tendo como referenda a Figura 56.28, esti- 
me a concentraęao media de C0 2 em 1975 e 2012. (b) Qual foi 
a taxa de aumento da concentraęao de C0 2 (ppm/ano) de 1975 
a 2012? (c) Assumindo que a concentraęao de C0 2 continua a 
crescer com a yelocidade de 1975 a 2012, qual sera a concen¬ 
traęao de C0 2 aproximada em 2100? (d) Desenhe um grafico da 


Grandes felinos, como o tigre siberiano (Panthera tigres altaica) 
nesta fotografia, constituem um dos grupos de mamiferos mais 
ameaęados no mundo. Com base no que voce aprendeu neste 
capitulo, discuta algumas das abordagens que usaria para ajudar 
a preserva-los. 

Ver respostas sugeridas no Apendice A. 
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Capitulo 1 

Revisao do conceito 1.1 

1. Exemplos: Uma molecula consiste em atomos ligados. Cada organela possui um ar- 
ranjo ordenado de moleculas. As celulas vegetais fotossinteticas contem organelas cha- 
madas de cloroplastos. Um tecido consiste em um grupo de celulas similares. Órgaos 
como o coraęao sao construidos a partir de alguns tecidos. Um organismo multicelular 
complexo, como uma planta, possui varios tipos de órgaos, como folhas e raizes. Uma 
populaęao e um grupo de organismos da mesma especie. Uma comunidade consiste 
em populaęóes de varias especies que habitam uma area espedfica. Um ecossistema 
consiste em uma comunidade biológica junto com os fatores nao vivos importantes 
para vida, como ar, solo e agua. A biosfera e composta de todos os ecossistemas da 
Terra. 2. (a) Novas propriedades emergem em niveis sucessivos de organizaęao bioló¬ 
gica: a estrutura e a funęao estao correlacionadas. (b) Os processos da vida envolvem 
a expressao e transmissao de informaęóes geneticas. (c) A vida requer a transferencia 
e a transformaęao de energia e materia. 3. Algumas respostas possiveis: Organizaęao 
(.Propriedades emergentes ): A capacidade de um coraęao humano bombear sangue re- 
quer um coraęao intacto; nao e a capacidade de qualquer tecido ou celula do coraęao 
trabalhar sozinha. Organizaęao (Estrutura e funęao)-. os dentes fortes e afiados de um 
lobo sao bem adequados a apreensao e ao desmembramento de sua presa. Informaęao: 
a cor do olho humano e determinada pela combinaęao de genes herdados a partir dos 
dois pais. Energia e Materia: uma planta, como uma graminea, absorve energia do sol e 
a transforma em moleculas que atuam como combustivel armazenado. Animais podem 
se alimentar de partes da planta e utilizar o alimento como energia para realizar suas 
atividades. Interaęóes (Ecossistemas ): um camundongo se alimenta de comida, como 
nozes ou gramineas e deposita parte do alimento como lixo (fezes e urina). A constru- 
ęao de um ninho rearranja o ambiente fisico e pode acelerar a degradaęao de alguns de 
seus componentes. O camundongo tambem pode atuar como alimento para um pre- 
dador. Interaęóes (Moleculas ): Quando seu estómago esta cheio, ele envia sinais para o 
seu cerebro para diminuir seu apetite. Evoluęao: Todas as plantas possuem cloroplastos, 
indicando sua descendencia a partir de um ancestral comum. 


Revisao do conceito 1.2 

1. Um endereęo indica uma localizaęao, desde a categoria mais afastada ate a mais pró- 
xima, estado, cidade, CEP, rua e numero do predio. Esse sistema e analogo a estrutura 
de grupos subordinados a grupos da taxonomia biológica. 2. A yariaęao hereditaria 
que ocorre naturalmente em uma populaęao e “editada” pela seleęao natural, pois in- 
dmduos com caracteristicas herdaveis mais adaptados ao ambiente sobrevivem e se 
reproduzem com mais sucesso do que outros. Com o tempo, os individuos mais adap¬ 
tados persistem e sua porcentagem na populaęao aumenta, enquanto individuos menos 
adaptados se tornam menos prevalentes, um tipo de edięao da populaęao. 

3. 


Eucano+os ances+rais^ 



Plantas 

Pun^os 

Animais 


Revisao do conceito 1.3 

1. O raciocinio indutivo deriva generalizaęóes a partir de casos especificos; o raciocinio 
dedutivo prediz resultados especificos a partir de premissas gerais. 2. A cor da pela- 
gem do modelo de camundongo e a variavel independente, pois essa e a variavel que foi 
alterada intencionalmente pelos pesquisadores. A predaęao e a variavel dependente, 
medida pelos pesquisadores e registrada como a proporęao do numero total dos mo- 
delos atacados. 3. Comparada a uma hipótese, a teoria cientifica normalmente e mais 
geral e confirmada por uma quantidade muito maior de evidencias. A seleęao natural 
e uma ideia explicativa que se aplica a todos os tipos de organismos e e sustentada 
por grandes quantidades de evidencias de varios tipos. 4. Com base na coloraęao do 
camundongo na Figura 1.25, voce pode esperar que o camundongo que vive no solo 
arenoso seria mais claro na sua coloraęao e que aqueles que vivem nas areas pedregosas 
seriam mais escuros. E, de fato, foi isso o que os pesquisadores obseryaram. Voce po- 
deria predizer que cada cor de camundongo seria menos rapinada no seu habitat nativo 
do que o seria em outro habitat. (Os resultados da pesquisa tambem dao suporte a essa 
predięao.) Voce poderia repetir o experimento de Hoekstra com modelos coloridos, 
pintados para que se pareęam com esses dois tipos de camundongos. Ou voce poderia 
tentar transplantar um pouco de cada populaęao para o seu habitat nao nativo e contar 
quantos voce conseguiria recapturar durante os próximos dias, e entao comparar as 
quatro amostras, como foi realizado no experimento de Hoekstra. (Os modelos pinta¬ 
dos sao mais faceis de recapturar, e claro!) No experimento de transplante de camun¬ 
dongos vivos, voce teria de fazer controles para eliminar a variavel representada pelo 
camundongo transplantado em um território novo desconhecido. Voce poderia contro- 
lar o processo de transplante transplantando alguns camundongos escuros de uma area 
de pedregulhos para uma area mais distante e alguns camundongos mais claros de uma 
area arenosa para uma area mais distante. 


determinado propósito ou para resolver um problema especifico. 2. A seleęao natural 
poderia estar atuando. A malaria esta presente na Africa subsaariana, entao poderia 
haver uma yantagem para as pessoas com o gene para a forma de anemia falciforme, 
que as torna mais capazes de sobreviver e passar seus genes para os descendentes. Entre 
aqueles descendentes de africanos que vivem nos Estados Unidos, onde a malaria esta 
ausente, nao haveria yantagem, portanto eles seriam selecionados com mais pressao, 
resultando em menos indiyiduos com o gene para a anemia falciforme. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

1.1 A evoluęao explica os principais aspectos de toda a vida na Terra. Ela explica as 
caracteristicas comuns compartilhadas por todas as formas de vida devido a uma des¬ 
cendencia a partir de um ancestral comum, enquanto tambem fornece uma explicaęao 
de como surgiu uma grandę diversidade de organismos vivos no planeta. 1.2 Os ances- 
trais das plantas dente-de-leao podem ter exibido yariaęao em quao bem suas sementes 
se disseminam para fertilizar o solo para enraizar. A yariedade de plantas que produziu 
sementes que podiam yiajar mais longe tinha menos competidores para alcanęar solo 
fertil. Com o tempo, uma proporęao cada vez mais alta de indiyiduos na populaęao 
apresentaria a adaptaęao de estruturas semelhantes a paraquedas ligadas as sementes 
para dispersao das sementes. 1.3 A coleta e a interpretaęao de dados sao as atiyidades 
centrais no processo cientifico, e sao afetadas por, e assim afetam, tres outras areas do 
processo cientifico: exploraęao e descoberta, analise da comunidade e retrospectiva, e 
beneficios sociais e resultados. 1.4 Diferentes abordagens adotadas por cientistas que 
estudam os fenómenos naturais em diferentes niveis se complementam, de modo que 
se aprenda mais sobre cada problema sendo estudado. Uma diversidade de experiencias 
entre cientistas pode levar a ideias ferteis do mesmo modo que inovaęóes importantes 
muitas vezes surgiram onde uma mescla de culturas coexistem, devido a multiplos pon- 
tos de vista diferentes. 

Teste seu conhecimento 

I. b 2.d 3.a 4.c 5.c 6.c 7.b 8.c 9.a lO.d 

II. Sua figura devera mostrar: (1) Para a biosfera, a Terra com uma seta saindo do oceano 
tropical; (2) para o ecossistema, uma vista distante de um recife de coral; (3) para a comu¬ 
nidade, uma coleęao de animais e algas de recifes com peixes de corais, algumas plantas 
e qualquer outro organismo que voce possa imaginar; (4) para a populaęao, um grupo de 
peixes da mesma especie; (5) para o organismo, um peixe da sua populaęao; (6) para o 
órgao, o estómago do peixe e para o sistema do órgao, todo o trato digestório (ver ajuda 
no Capitulo 41); (7) para o tecido, um grupo de celulas semelhantes do estómago; (8) para 
a celula, uma celula do tecido, mostrando seu nucleo e algumas organelas; (9) para uma 
organela, o nucleo, onde a maioria do DNA da celula esta localizada; e (10) para a mole¬ 
cula, a dupla-helice de DNA. Seus desenhos podem ser bem simples. 


Capitulo 2 
Questóes das figuras 


Figura 2.7 Numero atómico = 12; 12 prótons; 12 eletrons; 3 camadas de eletrons; e 
yalencia de eletrons. Figura 2.14 Uma possivel resposta: 

B- 


S + 

łt- 


Ł 0‘ 




:s- 

E+ H 


S+/ C A> 

h- 

H* H 


Figura 2.17 A planta esta submersa na agua, na qual o C0 2 esta dissolyido. A energia 
solar e usada para formar aęucar, que e encontrado na planta e pode atuar como ali¬ 
mento para ela, assim como para os animais que consomem as plantas. O oxigenio (0 2 ) 
esta presente nas bolhas. 

Revisao do conceito 2.1 

1. O sal de cozinha (cloreto de sódio) e constituido de sódio e cloro. Podemos comer 
o composto, mostrando que ele tern propriedades diferentes das de um metal (sódio) 
e um gas yenenoso (cloro). 2. Sim, porque um organismo requer elementos-traęo, 
ainda que apenas em quantidades pequenas. 3. Uma pessoa com deficiencia de ferro 
provavelmente apresentara fadiga e outros efeitos de um baixo nivel de oxigenio no 
sangue. (A condięao e chamada de anemia e tambem pode resultar de poucos eritró- 
citos ou hemoglobina anormal.) 4. Plantas ancestrais yariantes que poderiam tolerar 
niveis elevados dos elementos em solos de serpentina poderiam crescer e reproduzir 
nesses locais. (Das plantas bem adaptadas a solos nao serpentinizados nao se espera- 
ria a sobrevivencia em areas serpentinizadas.) A descendencia das yariantes tambem 
yariaria, com os mais capazes de se desenvolver em solos de serpentina tendo melhor 
crescimento e mais produęao. Ao longo de muitas geraęóes, esse comportamento pro- 
vavelmente levou as especies adaptadas aos solos de serpentina que conhecemos hoje. 


Revisao do conceito 1.4 

1. A ciencia tern por objetivo compreender os fenómenos naturais e como eles funcio- 
nam, enquanto a tecnologia envolve a aplicaęao das descobertas cientificas para um 


Revisao do conceito 2.2 

1.7. 2. x 2 N. 3. 9 eletrons, duas camadas de eletrons; ls, 2s, 2 p (tres orbitais); 1 eletron 
e necessario para preencher a camada de yalencia. 4. Todos os elementos em uma fi- 
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leira tem o mesmo numero de camadas eletrónicas. Em uma coluna, todos os elementos 
tem o mesmo numero de eletrons em suas camadas de yalencia. 

Revisao do conceito 2.3 

1. Cada atomo de carbono tem apenas tres ligaęóes covalentes, em vez de quatro neces- 
sarias. 2. A atraęao de ions com cargas opostas, formando ligaęóes iónicas. 3. Se voce 
pudesse sintetizar moleculas que imitam essas formas, seria possivel tratar de doenęas 
ou condięóes causadas pela incapacidade de os individuos afetados sintetizarem essas 
moleculas. 

Revisao do conceito 2.4 
i. 


H :H 

■f 

H : H 


ZW 


X 


o:: o 


:0*.H 

h 


:0 ; H 
H 

3h A 0 


2. Em equilibrio, as reaęóes direta e inversa ocorrem com a mesma velocidade. 

3. C 6 H 12 0 6 + 6 0 2 —> 6 H 2 0 + Energia. A glicose e o oxigenio reagem, formando dióxido 
de carbono e agua, com liberaęao de energia. Inalamos oxigenio porque necessitamos 
dele para que essa reaęao ocorra e exalamos dióxido de carbono porque ele e um sub- 
produto dessa reaęao. (Essa reaęao e chamada de respiraęao celular, e voce aprendera 
mais a respeito dela no Capitulo 9.) 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

2.1 O iodo (parte de um hormónio da tireoide) e o ferro (parte da hemoglobina no 
sangue) sao elementos-traęo, necessarios em quantidades minimas. O calcio e o fósforo 
(componentes dos ossos e dos dentes) sao necessarios para o corpo em quantidades 
muito maiores. 

2.2 



Nfconio (ioNfcJ Ar^onio (|»Ar-) 


O neónio e o argónio tem camadas de yalencia completas, contendo 8 eletrons. Eles 
nao possuem eletrons nao pareados que poderiam participar em ligaęóes quimicas. 
2.3 Os eletrons estao compartilhados igualmente entre os dois atomos em uma ligaęao 
covalente apolar. Em uma ligaęao covalente polar, os eletrons sao atraidos para junto do 
atomo mais eletronegativo. Na formaęao de ions, um eletron e completamente transfe- 
rido de um atomo para um atomo muito mais eletronegativo. 2.4 A concentraęao de 
produtos aumentaria a medida que os reagentes adicionados fossem convertidos em 
produtos. Por firn, novamente seria alcanęado um equilibrio, em que as reaęóes direta e 
inversa prosseguiriam na mesma velocidade, e as concentraęóes de reagentes e produ¬ 
tos retornariam para onde estavam antes da adięao de mais reagentes. 

Teste seu conhecimento 

1. a 2. d 3. b 4. a 5. d 6. b 7. c 8. d 
9. 


a. H H Es+a estru+ura fa^ scn+ido Porowe +odas as 
W ;0: Ca 0 camadas de yalencia es+ao completas e +odas 

H as |i9aęoes +em o numero corre+o de eletrons. 

b. H | / Es+a estrutura nao fae sentido Porowe o H tem 

14: H : H. C*.: Ó f apenas I eletron para compartilhar, de modo w 

H nao conse9ue formar |i9aęoes com 3. a+omos. 


Capitulo 3 
Questóes das figuras 

Figura 3.2 Uma possiyel resposta: 


(Q 


4 

8 - 

j}-Ligaęao de 

8+ hidrogenio 



Figura 3.6 Sem as ligaęóes de hidrogenio, a agua se comportaria como outras mole¬ 
culas pequenas, e a fasę solida (gelo) seria mais densa do que a agua liquida. O gelo 
afundaria e nao mais isolaria o restante do corpo de agua, que finalmente congelaria, 
porque a media anual de temperatura no Polo Sul e de — 50°C. O krill nao sobreviveria. 
Figura 3.7 O aquecimento da soluęao causaria a evaporaęao mais rapida da agua do que 
sua evaporaęao a temperatura ambiente. Em determinado ponto, nao haveria moleculas 
de agua suficientes para dissolver os ions de sal. O sal comeęaria a aparecer na soluęao e 
formar cristais novamente. Finalmente, toda a agua evaporaria, debtando para tras uma 
pilha de sal como a pilha original. 


Revisao do conceito 3.1 

1. Eletronegatiyidade e a atraęao de um atomo por um eletron de uma ligaęao covalen- 
te. Como o oxigenio e mais eletronegativo do que o hidrogenio, o atomo de oxigenio 
na agua atrai eletrons para si, resultando em uma carga negativa parciał no atomo de 
oxigenio e cargas positivas parciais nos atomos de hidrogenio. Os atomos nas moleculas 
de agua yizinhas com cargas parciais opostas sao atraidos uns pelos outros formando 
uma ligaęao de hidrogenio. 2. Os atomos de hidrogenio de uma molecula, com suas 
cargas parciais positivas, iriam repelir os atomos de hidrogenio da molecula adjacente. 
3. As ligaęóes covalentes das moleculas de agua nao seriam polares, e as moleculas de 
agua nao formariam ligaęóes de hidrogenio umas com as outras. 


Revisao do conceito 3.2 

1. As ligaęóes de hidrogenio mantem moleculas de agua yizinhas unidas. Essa coe- 
sao ajuda que cadeias de moleculas de agua se movam contra a gravidade nas celulas 
condutoras de agua na medida em que a agua evapora das folhas. A adesao entre as 
moleculas de agua e as paredes das celulas condutoras de agua tambem ajuda a con- 
trapor a gravidade. 2. A alta umidade atrapalha o resfriamento por meio da supressao 
da evaporaęao do suor. 3. A medida que a agua congela, ela se expande, pois as mo¬ 
leculas de agua se afastam mais na formaęao dos cristais de gelo. Quando existe agua 
na fenda de uma rocha, a expansao devido ao congelamento pode quebrar a rocha. 

4. Um litro de sangue iria conter 7,8 X 10 13 moleculas de grelina (1,3 X 10 10 mols por 
litro X 6,02 X 10 23 moleculas por mol). 5. A substancia hidrofóbica repele a agua, 
ajudando a evitar que as extremidades das patas sejam cobertas por agua e passem pela 
superficie. Se as patas fossem cobertas com uma substancia hidrofilica, a agua as cobri- 
ria, possiyelmente tornando mais dificil que o inseto caminhe sobre a agua. 


Revisao do conceito 3.3 

1. 10 5 ou 100.000. 2. [H + ] = 0,01 Af =10 -2 AT, assim pH=2. 3. CH 3 COOH 
CH 3 COO~ + H + . CH 3 COOH e o acido (o doador de H + ) e CH 3 COO~ e a base (o 
aceptor de H + ). 4. O pH da agua deveria diminuir de 7 para 2; o pH da soluęao de 
acido acetico diminuira apenas um pouco, pois como um acido fraco, ele atua como 
um tampao. A reaęao mostrada na questao 3 deslocara para esquerda, com CH 3 COO~ 
aceitando o influxo de EI + e se tornando moleculas de CH 3 COOH. 


Questóes do resumo dos conceitos-chave 

3.1 



Nao. Uma ligaęao covalente e uma ligaęao forte na qual os eletrons sao compartilhados 
entre dois atomos. Uma ligaęao de hidrogenio e uma ligaęao fraca, que nao envolve 
o compartilhamento de eletrons, e simplesmente uma atraęao entre duas cargas par¬ 
ciais em atomos yizinhos. 3.2 Os ions se dissolvem na agua quando moleculas pola¬ 
res de agua formam uma capsula de hidrataęao em torno deles. As moleculas polares 
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se dissolvem na medida em que as moleculas de agua formam ligaęóes de hidrogenio 
com elas e as circundam. As soluęóes sao misturas homogeneas de soluto e solvente. 
3.3 C0 2 reage com H a O para formar acido carbónico (H 2 C0 3 ), que se dissocia em H + e 
bicarbonato (HC0 3 ~). Embora a reaęao acido carbónico/bicarbonato seja um sistema 
tamponante, a adięao de C0 2 desloca a reaęao para a direita, liberando mais H + e bai- 
xando o pH. O excesso de prótons combina com C0 3 2- para formar ions bicarbonato, 
baixando a concentraęao de ions carbonato disponiveis para a formaęao do carbonato 
de calcio (calcificaęao) pelos corais. 

Teste seu conhecimento 

l.c 2.d 3.c 4.a 5.d 

6 . 




7. Devido as ligaęóes intermoleculares de hidrogenio, a agua possui alto calor especifico 
(a quantidade de calor necessaria para aumentar a temperatura da agua em 1°C). Quando 
a agua e aquecida, parte do calor e absorvido na quebra das ligaęóes de hidrogenio antes 
que as moleculas de agua aumentem seu movimento e a temperatura se eleve. Ao con- 
trario, quando a agua e resfriada, muitas ligaęóes de H sao formadas, que liberam urna 
quantidade significativa de calor. Essa liberaęao de calor pode fornecer alguma proteęao 
contra o congelamento das folhas das plantas, protegendo assim as celulas de danos. 

Capitulo 4 
Questóes das figuras 

Figura 4.2 Como a concentraęao de cada reagente influencia o equilibrio (conforme 
discutido no Capitulo 2), pode haver mais HCN em relaęao ao CH 2 0, pois havera maior 
concentraęao do reagente gasoso contendo nitrogenio. 

Figura 4.4 

Na-- -P- -S: -Cr- 


Figura 4.6 As caudas dos acidos graxos contem apenas ligaęóes carbono-hidrogenio, 
que sao relativamente apolares. Como as caudas correspondem a grandę parte do volu- 
me da molecula de gordura, elas tornam toda a molecula apolar e, portanto, incapaz de 
formar ligaęóes de hidrogenio com a agua. 

Figura 4.7 


H 

H-Ć-H 
H I H 

i 1 i 

H-C-C -C'H 

H ) H 
H-C-H 
I 

H 


Revisao do conceito 4.1 

1. Antes do experimento de Wóhler, o conceito predominante era de que apenas organis- 
mos vivos poderiam sintetizar compostos “organicos” Wóhler foi capaz de sintetizar ureia, 
um composto organico, sem o envolvimento de organismos vivos. 2. A faisca fornece a 
energia necessaria para que as moleculas inorganicas presentes na atmosfera reajam umas 
com as outras. (Voce aprendera mais sobre energia e reaęóes quimicas no Capitulo 8.) 

Revisao do conceito 4.2 

1. 

a. n v /H k /Ci 

c=c c=c 

W ''h a ' ''h 

2. As variantes da molecula C 4 H 10 em (b) sao isómeros, assim como as moleculas de 
buteno em (c). 3. Ambas sao compostas principalmente com cadeias hidrocarbona- 
das. 4. Nao. A diversidade de atomos e insuficiente. A formaęao de isómeros estrutu- 
rais nao e possivel, pois existe apenas urna maneira pela qual os tres atomos de carbono 
podem se ligar uns aos outros (em cada linha). Cada atomo de carbono tern ao menos 
dois atomos de hidrogenio ligados a ele, tornando essas moleculas simetricas e incapa- 
zes de formar enantiómeros. 

Revisao do conceito 4.3 

1. A molecula apresenta um grupo amino (—NH 2 ), o que a torna urna amina; e um 
grupo carboxila (—COOH), o que a torna um acido carboxilico. 2. A molecula de ATP 


perde um fosfato, se tornando ADP. 3. Um grupo quimico que pode atuar como base 
foi substituido por um grupo que pode atuar como acido, aumentando as proprieda- 
des acidas da molecula. A forma da molecula tambem pode ser alterada, modificando 
tambem as moleculas com as quais ela pode interagir. A molecula original de cisteina 
possui um carbono assimetrico no centro. Após a substituięao do grupo amino por um 
grupo carboxila, esse atomo de carbono nao e mais assimetrico. 


o « o 
* ' * 
c-c-c 

/ 1 \ 

HO CHj OH 

SH 


Questóes do resumo dos conceitos-chave 

4.1 Miller demonstrou que as moleculas organicas podem ser sintetizadas em condi- 
ęóes fisicas e quimicas consideradas representativas da Terra primitiva. A sintese abió- 
tica de moleculas organicas pode ter sido a primeira etapa da origem da vida. 4.2 Ace- 
tona e propanal sao isómeros. O acido acetico e a glicina nao possuem atomos de 
carbono assimetrico, e o glicerol possui um. Portanto, o glicerol fosfato pode existir 
em formas enantiomericas, o acido acetico e a glicina nao. 4.3 O grupo metila e apo¬ 
lar e nao reativo. Os demais seis grupos sao chamados grupos funcionais pois podem 
participar de reaęóes quimicas. Alem disso, todos os grupos, exceto a sulfidrila, sao 
hidrofilicos, aumentando a solubilidade de compostos organicos em agua. 

Teste seu conhecimento 

1. b 2. b 3. c 4. c 5. a 6. b 7. a 8. A molecula a direita; o atomo de carbono central 
e assimetrico. 

9. # O elemento Si possui quatro eletrons de valencia, o mesmo numero do car- 

* Sl * bono. Dessa forma, a silica seria capaz de formar longas cadeias, incluindo 
• ramificaęóes, que podem atuar como a cadeia principal de moleculas maio- 
res. Este elemento seria melhor do que o neónio (sem eletrons de valencia), 
ou o alummio (com 3 eletrons de valencia). 

Capitulo 5 
Questóes das figuras 

Figura 5.3 A glicose e a frutose sao isómeros estruturais. 

Figura 5.4 


Forma linear 
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HO-C-H 
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Anei em formaęao 

V* O-H * 
ho yf 




A 


Forma em anei 



Observe que o atomo de oxigenio ligado ao carbono 5 perde seus prótons e que o atomo 
de oxigenio ligado ao carbono 2, que antes fazia parte da carbonila do oxigenio, recebe 
prótons. Quatro atomos de carbono estao presentes no anel da frutose, e dois nao estao. 
(Estes dois atomos de carbono estao ligados aos atomos de carbono 2 e 5, no anel.) O anel 
de frutose difere do anel de glicose, que possui cinco atomos de carbono no anel e um 
fora do anel. (Observe que a orientaęao da molecula de frutose nesta representaęao esta 
invertida horizontalmente em comparaęao com a molecula representada na Figura 5.5b.) 
Figura 5.5 



(Observe que a frutose esta representada em orientaęao diferente da molecula na Figu¬ 
ra 5.5b e na Figura 5.4 acima.) 
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Figura 5.15 


Net (PU ty W 



chamadas a e (3, dependendo da posięao do grupo hidroxila, determinada pela ligaęao 
glicosidica. Proteinas apresentam helices a e folhas (3 pregueadas, dois tipos de estrutu- 
ras repetitivas observadas em polipeptideos e formadas por interaęóes entre unidades 
repetitivas de uma cadeia (mas nao por cadeias laterais). A molecula de hemoglobina 
e composta por dois tipos de polipeptideos, contendo duas moleculas de globina a, e 
duas moleculas de globina (3. 3. Estes aminoacidos sao apolares e hidrofóbicos. Essa 
regiao estara localizada no interior de uma proteina enovelada, onde nao estara em 
contato com o ambiente aąuoso do interior da celula. 

Revisao do conceito 5.5 

i. 

Extremidade 5' 



Extremidade 3' 


Figura 5.19 O grupo R do acido glutamico e acidico e hidrofilico, enąuanto na valina, 
e apolar e hidrofóbico. Portanto, e pouco provavel que a valina e o acido glutamico 
formem as mesmas interaęóes intramoleculares. Uma alteraęao nessas interaęóes pode 
causar (e causa) a ruptura da estrutura molecular. 

Figura 5.22 Os segmentos helicoidais sao helices-a; esses segmentos podem ser ob- 
seryados claramente em diversas regióes do modelo da RNA-polimerase II, como na 
parte inferior central, canto superior direito e canto inferior direito. Embora as folhas (3 
pregueadas possam estar presentes, elas nao sao facilmente yisualizadas. 

Figura 5.26 O uso da metodologia da genómica nos permite utilizar seąuencias de 
genes para identificar especies e aprender as relaęóes evolutivas entre duas especies 
distintas. Isso e possivel, pois todas as especies estao evolutivamente relacionadas e evi- 
dencias dessas relaęóes estao presentes nas seąuencias de DNA. A proteómica - estudo 
das proteinas expressas - nos permite compreender como organismos e celulas sao 
funcionais em dado momento, ou em associaęao com outras especies. 

Revisao do conceito 5.1 

1. As ąuatro classes principais sao: proteinas, carboidratos, lipideos e acidos nucleicos. 
Lipideos nao sao polimeros. 2. Nove, com uma molecula de agua necessaria para hi- 
drolisar cada ligaęao entre monómeros adjacentes. 3. Os aminoacidos presentes nas 
proteinas do peixe devem ser liberados por meio de reaęóes de hidrólise, e incorpora- 
dos a outras proteinas por meio de reaęóes de desidrataęao. 

Revisao do conceito 5.2 

1. C 3 H 6 0 3 2. C 12 H 22 O n 3. O tratamento com antibióticos provavelmente matou os 
procariotos capazes de digerir celulose presentes no sistema digestório da vaca. A au- 
sencia desses procariotos impediriam a vaca de obter energia a partir dos alimentos, 
podendo levar a perda de peso e possivel morte. Portanto, as especies de procariotos 
sao reintroduzidas, em combinaęóes adeąuadas, na cultura intestinal administrada as 
vacas tratadas. 

Revisao do conceito 5.3 

1. Ambos possuem uma molecula de glicerol ligada aos acidos graxos. O glicerol da 
gordura possui tres acidos graxos ligados, enąuanto o glicerol do fosfolipideo esta li- 
gado a dois acidos graxos e a um grupo fosfato. 2. Os hormónios sexuais humanos 
sao esteroides, um tipo de composto hidrofóbico e, portanto, classificado como lipi¬ 
deos. 3. A membrana da gota de óleo pode ser formada por uma camada simples de 
fosfolipideos, e nao necessariamente por uma camada dupla, pois um arranjo em que as 
caudas hidrofóbicas da membrana fosfolipidica estarao em contato com as regióes de 
hidrocarbonetos das moleculas de óleo e mais estavel. 

Revisao do conceito 5.4 

1. A estrutura secundaria envolve pontes de hidrogenio entre atomos da cadeia prin- 
cipal polipeptidica. A estrutura terciaria envolve interaęóes entre atomos das cadeias 
laterais das subunidades de aminoacidos. 2. As duas formas do anel da glicose sao 


2 . 

5 —T A 6 G C C T-3' 

3'-A T C C & G A-S' 

Revisao do conceito 5.6 

1. O DNA de um organismo codifica todas as suas proteinas, e as proteinas sao as mo¬ 
leculas que desempenham a atiyidade celular, seja este organismo unicelular ou multice- 
lular. Conhecendo a seąuencia de DNA de um organismo, pesąuisadores sao capazes de 
catalogar as seąuencias de proteinas. 2. Em ultima analise, a seąuencia de DNA possui 
toda a informaęao necessaria para sintetizar as proteinas que determinam as caracteristi- 
cas de especies especificas. Como as caracteristicas das duas especies sao similares, e de 
se esperar que as suas proteinas tambem sejam semelhantes e, portanto, as suas seąuen¬ 
cias de genes tambem devam apresentar alto grau de similaridade. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

Conceito 5.1 Os polimeros de grandes carboidratos (polissacarideos), proteinas e acidos 
nucleicos sao formados a partir de tres tipos diferentes de monómeros (monossacarideos, 
aminoacidos, e nucleotideos, respectivamente). Conceito 5.2 O amido e a celulose sao 
polimeros de glicose, mas os monómeros de glicose estao na configuraęao a no amido e 
na configuraęao (3 na celulose. A ligaęao glicosidica apresenta geometria distinta, confe- 
rindo diferentes formatos aos polimeros e, portanto, diferentes propriedades. O amido e 
o composto de armazenamento de energia em plantas; a celulose e o elemento estrutural 
da parede celular yegetal. Os seres humanos sao capazes de hidrolisar o amido para obter 
energia, mas sao incapazes de hidrolisar a celulose. A celulose auxilia a movimentaęao dos 
alimentos ao longo do trato digestivo. Conceito 5.3 Lipideos nao sao polimeros, pois nao 
constituem cadeias de monómeros ligados. Eles nao sao considerados macromoleculas 
porąue nao atingem o tamanho gigantesco de polissacarideos, proteinas e acidos nucleicos. 
Conceito 5.4 Um polipeptideo, que pode ser formado por centenas de aminoacidos em 
uma seąuencia especifica (estrutura primaria), possui regióes de helices e folhas preguea¬ 
das (estrutura secundaria), que sao entao enoveladas em angulos irregulares (estrutura 
terciaria) e podem estar associados por ligaęóes nao covalentes a outros polipeptideos (es¬ 
trutura ąuaternaria). A ordem linear de aminoacidos, com as propriedades variaveis das 
suas cadeias laterais (grupos R), determina as estruturas secundaria e terciaria que serao 
formadas para dar origem a uma proteina. A estrutura tridimensional unica resultante de 
uma proteina e a propriedade essencial para suas funęóes distintas especificas. Conceito 
5.5 O pareamento de bases complementares entre as duas fitas de DNA torna possivel a 
replicaęao precisa do DNA a cada ciclo de diyisao celular, garantindo que a informaęao 
genetica seja transmitida de modo fiel. Em alguns tipos de RNA, o pareamento de bases 
complementares permite que as moleculas de RNA assumam conformaęóes tridimensio- 
nais especificas que facilitam suas varias funęóes. Conceito 5.6 Espera-se que a seąuencia 
genica humana seja mais similar a seąuencia do camundongo (outro animal mamifero), 
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depois ao peixe (outro vertebrado) e que tenha menor similaridade com a seąuencia da 
mosca-das-frutas (um irwertebrado). 

Teste seu conhecimento 

l.d 2. a 3. b 4. a 5. b 6. b 7. c 

8 . 



Monomeros ou 
componentes 

Polimero ou 
molecula maior 

Tipo de |i9aęSo 

Carboidratos 

lAonossacarideos 

Polissacarideos 

Li9aęoes %'cosidicas 

Lipideos 

Acidos 9ravos 

T riacii9|iceróis 

Li9aęoes ester 

Proteinas 

Awinoacidos 

Polipeptideos 

Li9aęoes peptidicas 

Acidos 

nucieicos 

Nucieotideos 

Polinucieotideos 

Li9aęoes fosfodiester 


9. Fita original 



on'9inai compiementar 

Capitulo 6 
Questóes das figuras 

Figura 6.6 Um fosfolipideo e um lipideo que consiste em urna molecula de glicerol 
unida a dois acidos graxos e um grupamento fosfato. Juntas, as extremidades do gli¬ 
cerol e do fosfato do fosfolipideo formam a “cabeęa”, que e hidrofilica, enquanto as 
cadeias hidrocarbonadas nos acidos graxos formam as “caudas” hidrofóbicas. A pre- 
senęa, em urna unica molecula, de urna regiao hidrofilica e urna hidrofóbica torna a 
molecula ideał para um bloco de construęao principal da membrana celular ou da 
membrana de urna organela, a bicamada fosfolipidica. Nessa bicamada, as regióes hi¬ 
drofóbicas podem se associar umas com as outras no interior da membrana, enquan- 
to a regiao hidrofilica de cada urna pode estar em contato com a soluęao aquosa em 
cada lado. Figura 6.9 O DNA em um cromossomo dita a sintese de urna molecula de 
RNA mensageiro (RNAm), que entao se desloca para o citoplasma. La, a informaęao 
e utilizada para a produęao, nos ribossomos, de proteinas que realizam as funęóes 
celulares. Figura 6.22 Cada centriolo possui 9 conjuntos de 3 microtubulos, desta 
forma, o centriolo como um todo (dois centriolos) possui 54 microtubulos. Cada mi- 
crotubulo consiste em um arranjo em helice de dimeros de tubulina (como mostrado 
na Tabela 6.1). 



Figura 6.24 



Os dois microtubulos centrais terminam acima do corpo basal, assim eles nao estao 
presentes no nivel da seęao transversal pelo corpo basal, indicado pelo retangulo in- 
ferior em (a). 

Revisao do conceito 6.1 

1. Os corantes utilizados para microscopia óptica sao moleculas coloridas que se li¬ 
gam a componentes das celulas, afetando a luz que passa por ela, enquanto os corantes 
utilizados para microscopia eletrónica envolvem metais pesados que afetam o feixe de 
eletrons. 2. (a) Microscopia óptica, (b) Microscopia eletrónica de varredura 

Revisao do conceito 6.2 

1. Ver Figura 6.8. 

2 . 


- -- JAS- - ---H 



Esta celula teria o mesmo volume das celulas nas colunas 2 e 3, mas proporcionalmente, 
com mais area de superficie do que na coluna 2 e menos do que na coluna 3. Assim, a 
proporęao entre superficie e volume deveria ser maior do que 1,2, mas menor do que 
6. Para obter a area da superficie, voce teria que somar a area dos seis lados (superior, 
inferior, laterais e pontas): 125 + 125 + 125 + 125 + 1 + 1 = 502. A proporęao entre 
superficie e volume se iguala a 502 dividida por um volume de 125, ou 40. 

Revisao do conceito 6.3 

1. Os ribossomos no citoplasma traduzem a mensagem genetica, carregada a partir do 
DNA no nucleo pelo RNAm para a cadeia polipeptidica. 2. O nucleolo consiste em 
DNA e RNA ribossomal (RNAr) sintetizado de acordo com suas instruęóes, assim como 
de proteinas importadas do citoplasma. Juntos, o RNAr e as proteinas sao arranjadas em 
subunidades ribossomais maior e menor. (Estas sao exportadas pelos poroś nucleares 
para o citoplasma, onde participam na sintese polipeptidica). 3. Cada cromossomo con¬ 
siste em urna molecula de DNA longa ligada a varias moleculas proteicas, urna combina- 
ęao chamada cromatina. Quando urna celula inicia a divisao, cada cromossomo se torna 
“condensado” na medida em que sua massa difusa de cromatina se enrola. 

Revisao do conceito 6.4 

1. A principal diferenęa entre o RE rugoso e o liso e a presenęa de ribossomos liga- 
dos no RE rugoso. Ambos os tipos de RE produzem fosfolipideos, mas as proteinas 
de membrana e proteinas secretoras sao todas produzidas pelos ribossomos no RE 
rugoso. O RE liso tambem funciona na destoxificaęao, metabolismo de carboidratos 
e armazenamento de ions de calcio. 2. Vesiculas de transporte movem membranas 
e substancias que elas envolvem por meio de outros componentes do sistema de en- 
domembranas. 3. O RNAm e sintetizado no nucleo e entao passa para fora pelo poro 
nuclear para ser traduzido em um ribossomo ligado, unido ao RE rugoso. A proteina 
e sintetizada no lumen do RE e talvez modificada ali. Urna vesicula de transporte car- 
rega a proteina para o aparelho de Golgi. Após mais modificaęóes no Golgi, outra ve- 
sicula de transporte a carrega de volta para o RE, onde ela realizara sua funęao celular. 

Revisao do conceito 6.5 

1. Ambas as organelas estao envolvidas na transformaęao de energia, mitocóndrias na 
respiraęao celular e cloroplastos na fotossintese. Ambas possuem multiplas membranas 
que separam seus interiores em compartimentos. Em ambas as organelas, as membra¬ 
nas mais internas - cristas, ou dobramentos da membrana interna nas mitocóndrias e 
membrana tilacoide nos cloroplastos - possuem grandes areas de superficie com en- 
zimas embebidas que realizam suas principais funęóes. 2. Sim. Celulas vegetais sao 
capazes de produzir seu próprio aęucar pela fotossintese, mas as mitocóndrias nessas 
celulas eucarióticas sao as organelas que sao capazes de gerar energia a partir de aęucares, 
urna funęao necessaria em todas as celulas. 3. As mitocóndrias e os cloroplastos nao sao 
derivados do RE, nem estao conectados fisicamente ou via vesiculas de transporte nas or¬ 
ganelas do sistema de endomembranas. As mitocóndrias e cloroplastos sao diferentes es- 
truturalmente das vesiculas derivadas do RE, que estao ligadas por urna unica membrana. 

Revisao do conceito 6.6 

1. Ambos os sistemas de movimento envolvem filamentos longos que sao movidos, um 
em relaęao ao outro, por proteinas motoras que seguram, liberam e seguram novamen- 
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te polimeros adjacentes. 2. Esses indmduos possuem defeitos no movimento, com 
base em microtubulos, dos cflios e flagelos. Dessa forma, o espermatozoide nao pode se 
mover por causa do mau funcionamento ou da ausencia do flagelo, e as vias aereas estao 
comprometidas porąue os cflios que revestem a traąueia nao funcionam ou nao existem 
e, assim, o muco nao pode ser eliminado dos pulmóes. 

Revisao do conceito 6.7 

1. A diferenęa mais óbvia e a presenęa de conexóes citoplasmaticas diretas entre celulas 
yegetais (plasmodesmos) e animais (junęóes comunicantes). Essas conexóes resultam 
na continuidade do citoplasma entre as celulas adjacentes. 2. A celula nao seria capaz 
de funcionar de forma apropriada e provavelmente morreria logo, urna vez que a parede 
celular ou ECM deve estar permeavel para permitir a troca de materiał entre a celula e 
seu meio externo. As moleculas envolvidas na produęao de energia e seu uso devem ter 
permissao para entrar, assim como aquelas que fornecem informaęao sobre o ambiente 
celular. Outras moleculas, como os produtos sintetizados pela celula para exportaęao 
e os subprodutos da respiraęao celular, devem ter permissao para sair. 3. Espera-se 
que as partes da proteina voltadas para as regióes aquosas tenham aminoacidos polares 
ou carregados (hidrofilicos), enquanto as partes que atravessam a membrana tenham 
aminoacidos apolares (hidrofóbicos). Voce poderia predizer aminoacidos polares ou 
carregados em cada extremidade (cauda), na regiao da alęa citoplasmatica e nas regióes 
das duas alęas extracelulares. Voce poderia predizer aminoacidos apolares nas quatro 
regióes que passam atraves da membrana entre a cauda e as alęas. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

6.1 Tanto a microscopia óptica como a eletrónica permitem que as celulas sejam estu- 
dadas visualmente, ajudando-nos a compreender a estrutura celular interna e o arranjo 
dos componentes celulares. As tecnicas de fracionamento celular separam diferentes 
grupos de componentes celulares que podem entao ser analisados bioquimicamente 
para determinar sua funęao. O uso da microscopia na mesma fraęao celular ajuda a 
correlacionar a funęao bioquimica da celula com o componente celular responsavel. 

6.2 A separaęao das diferentes funęóes em diferentes organelas possui algumas vanta- 
gens. Reagentes e enzimas podem ser concentrados em urna area em vez de se espalhar 
pela celula. Reaęóes que necessitam condięóes especificas, como um pH mais baixo, 
podem ser compartimentalizadas. Enzimas para reaęóes especificas muitas vezes es¬ 
tao embebidas nas membranas que envolvem ou separam urna organela. 6.3 O nucleo 
contem materiał genetico da celula na forma de DNA, que codifica RNA mensageiro, 
que por sua vez fornece instruęóes para a sintese de proteinas (incluindo as proteinas 
que fazem parte dos ribossomos). O DNA tambem codifica RNA ribossomal, que e 
combinado com proteinas no nucleolo nas subunidades dos ribossomos. Dentro do ci¬ 
toplasma, os ribossomos se unem com o RNAm para construir polipeptideos, usando a 
informaęao genetica no RNAm. 6.4 Vesiculas de transporte movem proteinas e mem¬ 
branas sintetizadas pelo RE rugoso para o Golgi para processamento adicional e entao 
para membrana plasmatica, lisossomos ou outros locais na celula, incluindo a volta 
para o RE. 6.5 De acordo com a teoria endossimbionte, mitocóndrias originadas de 
urna celula procariótica que utiliza oxigenio que foi engolfada por urna celula eucarió- 
tica ancestral. Com o tempo, o hospedeiro e o endossimbionte evoluiram em um unico 
organismo. Cloroplastos se originaram quando pelo menos urna dessas celulas euca- 
rióticas contendo mitocóndrias engolfaram e entao conservaram um procarioto que 
realiza fotossintese. 6.6 Dentro da celula, as proteinas motoras interagem com com¬ 
ponentes do citoesqueleto para mover partes celulares. As proteinas motoras movem 
as vesiculas ao longo dos microtubulos. O movimento do citoplasma dentro de urna 
celula envolve interaęóes das proteinas motoras miosina e microfilamentos (filamentos 
de actina). Celulas inteiras podem ser movidas pela flexao rapida dos flagelos ou cflios, 
que e causada pelo deslizamento, energizado pelas proteinas motoras, dos microtubu¬ 
los dentro destas estruturas. O movimento celular tambem pode ocorrer quando os 
pseudópodes se formam em urna extremidade da celula (causada pela polimerizaęao da 
actina em urna rede filamentosa), seguida pela contraęao da celula em direęao daquela 
extremidade; isto e energizado por interaęóes dos microfilamentos com miosina. As in¬ 
teraęóes das proteinas motoras e microfilamentos nas celulas musculares podem causar 
a contraęao muscular que pode propulsar organismos inteiros (p. ex., caminhando ou 
nadando). 6.7 Urna parede celular yegetal e composta principalmente de microfibrilas 
de celulose embebidas em outros polissacarideos e proteinas. A MEC das celulas ani¬ 
mais e composta principalmente de colageno e outras fibras proteicas, como fibronecti- 
nas e outras glicoproteinas. Essas fibras sao embebidas em urna rede de proteoglicanos 
ricos em carboidratos. A parede celular yegetal fornece suporte estrutural para a celula 
e, coletivamente, para o corpo da planta. Alem de dar o suporte, a MEC de urna celula 
animal permite a comunicaęao de mudanęas ambientais para dentro da celula. 

Teste seu conhecimento 

1 .b 2.c 3.b 4.a 5.a 6.c 7.c 8.Ver Figura 6.8. 


Capitulo 7 
Questóes das figuras 

Figura 7.2 
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A poręao hidrofilica esta em contato com um ambiente aquoso (citosol ou fluido 
extracelular) e a poręao hidrofóbica esta em contato com as poręóes hidrofóbicas de 
outros fosfolipideos do interior da bicamada. Figura 7.4 Voce nao pode descartar o 
movimento das proteinas dentro das membranas das mesmas especies. Voce pode pro- 
por que os lipideos de membrana e as proteinas de urna especie nao foram capazes 
de se misturar com as proteinas da outra especie devido a alguma incompatibilidade. 
Figura 7.7 Urna proteina transmembrana como o dimero em (f) pode mudar sua for¬ 
ma quando se ligar a urna determinada molecula de membrana extracelular. A nova 
forma pode permitir que a poręao mais interna da proteina se ligue a urna segunda pro¬ 
teina citoplasmatica que transmitira a mensagem ao interior da celula como apresenta- 
do em (c). Figura 7.8 A forma de urna proteina na superficie do HIV e provavelmente 
complementar a forma do receptor (CD4) e do correceptor (CCR5). Urna molecula que 
possui forma similar a da proteina de superficie do HIV pode ligar o CCR5, bloqueando 
a ligaęao do HIV. (Outra resposta seria que se urna molecula se ligasse ao CCR5 e mu- 
dasse a sua forma, ela nao poderia mais se ligar ao HIV.) 

Figura 7.9 



A proteina ira fazer contato com o liquido extracelular. A proteina se estende para o 
lumen do RE. Quando a yesiculas se fusionam com a membrana plasmatica, a poręao 
interna da membrana do RE, yoltada para o lumen, ficara yoltada a poręao externa da 
membrana plasmatica, na poręao do liquido extracelular. Figura 7.11 O corante la- 
ranja ira se distribuir homogeneamente na soluęao em ambos os lados da membrana. 
Os niveis da soluęao nao serao afetados, pois o corante laranja pode se difundir igual- 
mente e equilibrar sua concentraęao. Portanto, nao ira ocorrer osmose adicional em 
nenhuma direęao. Figura 7.16 Os solutos em forma de diamante estao se movendo 
para o interior da celula, e os solutos circulares se movendo para fora da celula; ambos 
se movem contra seu gradiente de concentraęao. 

Revisao do conceito 7.1 

1. Elas estao na poręao interna da membrana da yesicula de transporte. 2. As gramineas 
de regióes mais frias terao maior quantidade de acidos graxos insaturados em suas mem¬ 
branas, porque esses acidos graxos se mantem na forma liquida a baixas temperaturas. 
As gramineas que vivem próximas aos geiseres terao mais acidos graxos saturados, o que 
permite que os acidos graxos se ajustem de maneira mais compacta, tornando as mem¬ 
branas menos fluidas e, assim, ajudando-as a permanecer intactas a altas temperaturas. 
(O colesterol nao pode ser usado para avaliar os efeitos da temperatura nas membranas 
fluidas porque nao e encontrado nas membrana de celulas yegetais.) 

Revisao do conceito 7.2 

1. As duas moleculas 0 2 e C0 2 sao apolares e podem passar facilmente pelo interior hi- 
drofóbico de urna membrana. 2. A agua e urna molecula polar e nao pode passa tao ra- 
pidamente pela regiao hidrofóbica localizada no interior de urna bicamada lipidica. 3. 
O ion hidrónio e carregado e o glicerol nao. A carga provavelmente e mais significante 
do que o tamanho para explicar a exclusao pelo canal de aquaporina. 

Revisao do conceito 7.3 

1. O C0 2 e urna molecula apolar que pode se difundir pela membrana plasmatica. Ele ira 
se difundir continuamente desde que a concentraęao fora da celula estiver baixa. (Esse 
caso e oposto ao do 0 2 , descrito nesta seęao.) 2. A atiyidade do yacuolo contratil do Pa- 
ramecium caudatum diminuira. O yacuolo bombeia o excesso de agua acumulado para 
fora da celula. Esse acumulo ocorre somente em ambientes hipotónicos. 

Revisao do conceito 7.4 

1. A bomba usa ATR Para estabelecer urna yoltagem, os ions devem ser bombeados 
contra seu gradiente, o que requer energia. 2. Cada ion esta sendo transportado contra 
o gradiente eletroquimico. Se um ion for transportado contra o gradiente eletroquimico 
isso sera considerado cotransporte. 3. O ambiente interno de um lisossomo e acido, 
entao tera concentraęao de H + mais alta do que no citoplasma. Portanto, voce pode 
prever que a membrana do lisossomo tenha urna bomba de proton como aquela mos- 
trada na Figura 7.17 para bombear o H + para o lisossomo. 
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Revisao do conceito 7.5 

1. Exocitose. Quando uma vesicula de transporte se fundę com a membrana plasmatica, 
a membrana da vesicula se torna parte da membrana plasmatica. 

2 . 



3. A glicoproteina seria sintetizada no lumen do RE, passaria pelo aparelho de Golgi e 
entao viajaria ate a membrana plasmatica dentro de uma vesicula, onde sofreria exoci- 
tose e tornar-se-ia parte da matriz extracelular. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

7.1 As membranas plasmaticas definem as celulas ao separar os componentes celulares 
do ambiente externo. Isso permite que as condięóes internas da celula sejam controladas 
pelas proteinas da membrana, as quais regulam a entrada e saida de moleculas e mesmo 
das funęóes celulares (ver Figura 7.7). Os processos vitais podem ser executados no am¬ 
biente do interior da celula, portanto a membrana e crucial. Nos eucariotos, a membrana 
tambem subdividem o citoplasma em diferentes compartimentos onde processos dis- 
tintos podem ocorrer, mesmo sob condięóes diferentes como pH. 7.2 As aquaporinas 
sao canais de proteinas que aumentam grandemente a permeabilidade da membrana 
a entrada de agua, que e polar, e, portanto, nao se difunde facilmente pelo interior hi- 
drofóbico da membrana. 7.3 Havera uma difusao de agua para a soluęao hipertónica. 
A concentraęao de agua livre sera mais alta no interior da celula do que na soluęao (onde 
as moleculas de agua nao estao livres, mas agregadas ao redor das particulas de alta con¬ 
centraęao do soluto). 7.4 Um dos solutos movimentados pelo cotransportador e ativa- 
mente transportado contra seu gradiente de concentraęao. A energia para esse transporte 
vem do gradiente de concentraęao do outro soluto que foi estabelecido por uma bom¬ 
ba eletrogenica que usa energia para transportar outros solutos atraves da membrana. 
7.5 Na endocitose mediada por receptor, moleculas especificas atuam como ligantes 
quando elas se ligam aos receptores da membrana plasmatica. A celula pode adquirir 
grandę quantidades dessas moleculas quando um local repleto de pequenas vesiculas e 
formado, levando essas moleculas aderidas ao interior da celula. 

Teste seu conhecimento: 

1. b 2. c 3. a 4. c 5. b 6. a 



"Ambiente" 

0,01 M sucrose 
->0,01 M glicose 
—0,01 M frutose 


(b) A soluęao externa e hipotónica. Tern menos sucrose, um soluto nao penetrante. (c) 
Ver a resposta de (a), (d) A celula artificial ficara mais turgida. (e) Por firn, as duas solu- 
ęóes terao a mesma concentraęao de soluto. Mesmo que a sucrose nao consiga passar 
pela membrana, o fluxo de agua (osmose) levara a condięóes isotónicas. 

Capitulo 8 
Questóes das figuras 

Figura 8.5 Com a bomba de prótons (Figura 7.17), a energia armazenada no ATP e 
usada para bombear prótons atraves da membrana e desenvolver uma concentraęao 
mais alta (nao aleatória) fora da celula, de modo que esse processo resulte em energia 
livre mais alta. Quando as moleculas do soluto (analogas aos ions H + ) estao distribuidas 
uniformemente, semelhante a distribuięao aleatória na parte inferior de (b), o sistema 
possui menos energia livre do que na parte superior de (b). O sistema na parte inferior e 
incapaz de realizar trabalho. Como o gradiente de concentraęao criado por uma bomba 
de prótons (Figura 7.17) representa energia livre mais alta, o sistema tern o potencial de 
realizar trabalho (como veremos no Capitulo 9).Figura8.10O acido glutamico tern um 
grupo carboxila na extremidade do seu grupo R. A glutamina tern exatamente a mesma 
estrutura do acido glutamico, exceto a presenęa de um grupo amino no lugar do —OH 
no grupo R. (O atomo de O no grupo R sai durante a reaęao de sintese.) 


Figura 8.13 


Figura 8.16 


Figura 8.17 
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Revisao do conceito 8.1 

1. A segunda lei e a tendencia na direęao da aleatoriedade ou do aumento da entropia. 
Quando as concentraęóes de uma substancia nos dois lados de uma membrana sao 
iguais, a distribuięao e mais aleatória do que quando elas sao desiguais. A difusao de 
uma substancia para uma regiao onde ela e inicialmente menos concentrada aumenta a 
entropia, tornando-a um processo energeticamente favoravel (espontaneo), de acordo 
com a segunda lei. Isso explica o processo descrito na Figura 7.10. 2. A maęa tern ener¬ 
gia potencial na sua posięao pendente na macieira, e os aęucares e outros nutrientes 
que ela contem possuem energia quimica. A maęa tern energia cinetica a medida que 
ela cai da macieira para o solo. Por firn, quando a maęa e digerida e suas moleculas 
decompostas, parte da energia quimica e empregada para realizar trabalho e o restante 
e perdido como energia termica. 3. Os cristais de aęucar tornam-se menos ordenados 
(a entropia aumenta) a medida que se dissolvem e sao aleatoriamente dispersos na agua. 
Ao longo do tempo, a agua evapora e os cristais se formam outra vez, pois o volume da 
agua e insuficiente para mante-los em soluęao. Enquanto o reaparecimento dos cris¬ 
tais de aęucar pode representar um aumento “espontaneo” na ordem (diminuięao na 
entropia diminui), ele e equilibrado pela diminuięao na ordem (aumento na entropia) 
das moleculas de agua, que mudou de um arranjo relativamente compacto como agua 
liquida para uma forma muito mais dispersa e desordenada como vapor d agua. 

Revisao do conceito 8.2 

1. A respiraęao celular e um processo espontaneo e exergónico. A energia liberada a 
partir da glicose e utilizada para realizar trabalho na celula ou e perdida como calor. 

2. O catabolismo decompóe moleculas organicas, liberando sua energia quimica e re- 
sultando em produtos menores com mais entropia, como quando se move do topo para 
a base da parte (c). O anabolismo consome energia para sintetizar moleculas maio- 
res a partir das mais simples, como quando se move da base para o topo da parte (c). 

3. A reaęao e exergónica porque libera energia - nesse caso, na forma de luz. (Esta e 
uma versao nao biológica da bioluminescencia vista na Figura 8.1.) 

Revisao do conceito 8.3 

1. O ATP geralmente transfere energia para processos endergónicos mediante fos- 
forilaęao (adięao de grupos fosfato) de outras moleculas. (Os processos exergónicos 
fosforilam ADP para gerar ATP.) 2. Uma serie de reaęóes acopladas pode transfor- 
mar a primeira combinaęao na segunda. Ja que esse e um processo exergónico global, 
AG e negativa e a primeira combinaęao deve ter menos energia livre (ver Figura 8.10). 
3. Transporte ativo: o soluto esta sendo transportado contra seu gradiente de concen¬ 
traęao, que demanda energia, fornecida pela hidrólise do ATP. 

Revisao do conceito 8.4 

1. Uma reaęao espontanea e exergónica. No entanto, se a reaęao tiver uma energia de 
ativaęao alta que raramente e atingida, sua velocidade pode ser baixa. 2. Apenas o(s) 
substrato(s) especifico(s) se ajusta(m) adequadamente ao sitio ativo de uma enzima, 
que e a parte dela que realiza catalise. 3. Na presenęa de malonato, aumentar a concen¬ 
traęao do substrato normal (succinato) e observar se a velocidade da reaęao aumenta. 
Se isso acontecer, o malonato e um inibidor competitivo. 4. Se a lactose nao estivesse 
presente no ambiente como fonte alimentar, e o dissacarideo contendo fucose estivesse 
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disponiyel, as bacterias capazes de digerir esta ultima estariam mais aptas para crescer 
e se multiplicar do que as incapazes. 

Revisao do conceito 8.5 

1.0 ativador se liga de tal maneira que estabiliza a forma ativa de urna enzima, ao passo 
que o inibidor estabiliza a forma inativa. 2. Urna rota catabólica decompóe moleculas 
organicas, gerando energia que e armazenada em moleculas de ATP. Na inibięao por 
retroalimentaęao de urna rota desse tipo, o ATP (um produto) atuaria como inibidor 
alosterico de urna enzima que catalisa urna etapa inicial no processo catabólico. Quan- 
do o ATP e abundante, a rota seria desatiyada e nao mais realizada. 


Questóes do resumo dos conceitos-chave 

8.1 O processo de “ordenamento” da estrutura de urna celula e acompanhado por um 
aumento na entropia ou desordem do universo. Por exemplo, urna celula animal capta 
moleculas organicas altamente ordenadas como fonte de materia e energia usada para 
formar e manter suas estruturas. No mesmo processo, no entanto, a celulas libera calor e 
moleculas simples de dióxido de carbono e agua para o entorno. O aumento na entropia 
deste ultimo processo equivale ao decrescimo na entropia no primeiro. 8.2 Urna reaęao 
espontanea tern urna AG negativa e e exergónica. Para urna reaęao quimica prosseguir 
com liberaęao liquida de energia livre (—AG), a entalpia ou a energia total do sistema 
deve diminuir (—A H) e/ou a entropia ou desordem deve aumentar (gerando um termo 
mais negativo, — TAS). As reaęóes espontaneas fornecem a energia para a realizaęao do 
trabalho celular. 8.3 A energia livre liberada da hidrólise de ATP pode acionar reaęóes 
endergónicas mediante a transferencia de um grupo fosfato para urna molecula reagente, 
formando um intermediario fosforilado mais reativo. A hidrólise de ATP tambem fornece 
energia para o trabalho mecanico e de transporte de urna celula, muitas vezes impul- 
sionando alteraęóes de forma das proteinas motoras relevantes. A respiraęao celular, a 
decomposięao catabólica da glicose, proporciona energia para a regeneraęao endergónica 
de ATP a partir de ADP e ©j. 8.4 As barreiras da energia de ativaęao impedem as mole¬ 
culas complexas da celula - ricas em energia livre - de se decomporem espontaneamente 
em moleculas menos ordenadas, mas estaveis. As enzimas permitem um metabolismo 
regulado mediante a ligaęao a substratos especificos e a formaęao de complexos subs- 
tratos enzimaticos que reduzem seletivamente a E A para as reaęóes quimicas em urna 
celula. 8.5 Urna celula reguła rigorosamente suas rotas metabólicas em resposta as ne- 
cessidades oscilantes de energia e materiais. A ligaęao de ativadores e inibidores a sitios 
reguladores nas enzimas alostericas estabiliza ou a forma ativa ou a inativa das subunida- 
des. Por exemplo, a ligaęao de ATP a urna enzima catabólica em urna celula com excesso 
de ATP inibiria tal rota. Esses tipos de inibięao por retroalimentaęao preserva os recursos 
quimicos dentro de urna celula. Se os estoques de ATP forem esgotados, a ligaęao de ADP 
ao sitio regulador de enzimas catabólicas ativaria a rota, gerando mais ATP. 


Teste seu conhecimento 

1. b 2. c 3. b 4. a 5. c 6. d 7. c 
9. 
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A. As moleculas do substrato estao entrando nas celu¬ 
las, de modo que nenhum produto ainda esta forma- 
do. 

B. Existe substrato suficiente, de modo que a reaęao 
esta prosseguindo em velocidade maxima. 

C. A medida que o substrato e esgotado, a velocidade 
diminui (a inclinaęao e menos acentuada). 

D. A linha e piana porque nenhum novo substrato per- 
manece e, portanto, nenhum novo produto surge. 


Capitulo 9 
Questóes das figuras 

Figura 9.4 A forma reduzida possui um hidrogenio extra, junto com 2 eletrons, ligados 
ao carbono mostrado no topo da nicotinamida (oposta ao N). Existem numeros e posi- 
ęóes diferentes de ligaęóes duplas nas duas formas: a forma oxidada possui tres ligaęóes 
duplas no anel, enquanto a forma reduzida possui apenas duas. (Em quimica organica, 
voce pode ter aprendido, ou aprendera, que tres ligaęóes duplas em um anel sao capazes 
de “ressoar” ou atuar como um anel de eletrons.) Na forma oxidada existe urna carga 
+ em N (pois esta compartilhando 4 pares de eletrons.), enquanto na forma reduzida 
esta compartilhando apenas 3 pares de eletrons (tendo um par de eletrons para si mes¬ 
mo). Figura 9.7 Como nao existe fonte externa de energia para a reaęao, ela deve ser 
exergónica e os reagentes devem estar em um nivel de energia maior do que os produ- 
tos. Figura 9.9 A remoęao provavelmente iria parar a glicólise, ou pelo menos diminuir 
sua yelocidade, urna vez que ela empurraria o equilibrio para etapa 5 (na direęao do 
DHAP). Se menos (ou nenhum) gliceraldeido-3-fosfato estivesse disponiyel, a etapa 6 
desaceleraria (ou seria incapaz de ocorrer). Figura 9.15 Primeiro, algum ATP poderia 
ser produzido, urna vez que o transporte de eletrons poderia continuar assim como o 
complexo III, e um pequeno gradiente de H + poderia ser construido. Entretanto, em 
seguida mais nenhum eletron poderia ser passado para o complexo III, pois nao poderia 
mais ser reoxidado pela passagem de seus eletrons para o complexo IV. Figura 9.16 
Primeiro, existem 2 NADH a partir da oxidaęao do piruvato mais 6 NADH a partir do 
ciclo do acido citrico (CAC); 8 NADH X 2.5 ATP/NADH = 20 ATP. Segundo, existem 
2 FADH2 a partir do CAC; 2 FADH2 X 1.5 ATP/FADH2 = 3 ATP. Terceiro, os 2 NADH 
a partir da glicólise entram na mitocóndria por meio de dois tipos de transporte. Eles 


passam seus eletrons para 2 FAD, que se torna FADH2 e resulta em 3 ATP, ou para 2 
NAD + , que se torna NADH e resulta em 5 ATP. Dessa forma, 20 + 3 + 3 = 26 ATP, ou 
20 + 3 + 5 = 28 ATP a partir de NADH e FADH2. 

Revisao do conceito 9.1 

1. Ambos os processos incluem a glicólise, o ciclo do acido citrico e a fosforilaęao oxi- 
dativa. Na respiraęao aeróbia, o aceptor de eletrons finał e o oxigenio molecular (0 2 ); na 
respiraęao anaeróbia, o aceptor de eletrons finał e urna substancia diferente. 2. C 4 H 6 0 5 
seria oxidado e NAD+ seria reduzido. 

Revisao do conceito 9.2 

1. NAD+ atua como agente oxidante na etapa 6, aceitando eletrons a partir do gliceral- 
deido 3-fosfato, que atua como agente redutor. 

Revisao do conceito 9.3 

1. NADH e FADH2; doarao eletrons para a cadeia de transporte de eletrons. 2. C0 2 e 
liberado a partir do piruvato que e o produto finał da glicólise e C0 2 tambem e liberado 
durante o ciclo do acido citrico. 3. Em ambos os casos, a molecula precursora perde 
urna molecula de C0 2 e entao doa eletrons para um carreador de eletrons em urna 
etapa de oxidaęao. Alem disso, o produto foi ativado devido a ligaęao de um grupo CoA. 

Revisao do conceito 9.4 

1. A fosforilaęao oxidativa cessaria completamente no finał, resultando na ausencia de 
produęao de ATP por esse processo. Com a ausencia de oxigenio para puxar os ele¬ 
trons pela cadeia de transporte de eletrons, H + nao seria bombeado para o espaęo in- 
termembrana das mitocóndrias e a quimiosmose nao ocorreria. 2. Diminuięao do pH 
significa adięao de H + . Isso estabeleceria um gradiente de prótons mesmo sem a funęao 
da cadeia de transporte de eletrons, e esperariamos que a ATP-sintase funcionasse e 
sintetizasse ATP. (Na realidade, foram experimentos como este que forneceram suporte 
para a quimiosmose como um mecanismo de acoplamento de energia.) 3. Um dos 
componentes da cadeia de transporte de eletrons, a ubiquinona (Q), deve ser capaz de 
difundir pela membrana. Se a membrana fosse rigida, presa no lugar, a ubiquinona nao 
poderia se difundir. 

Revisao do conceito 9.5 

1. Um deriyado do piruvato, como acetaldeido durante a fermentaęao alcoólica, ou o 
próprio piruvato durante a fermentaęao do acido lactico; oxigenio. 2. A celula precisaria 
consumir glicose a urna yelocidade de cerca de 16 vezes do consumo no ambiente aeróbio 
(2 ATP sao formados pela fermentaęao contra ate 32 ATP pela respiraęao celular). 

Revisao do conceito 9.6 

1. A gordura e muito mais reduzida; possui varias unidades —CH 2 —, e em todas essas 
ligaęóes os eletrons sao compartilhados de forma igual. Os eletrons presentes em urna 
molecula de carboidrato ja estao oxidados de alguma forma (compartilhados de forma 
desigual nas ligaęóes), urna vez que alguns deles estao ligados ao oxigenio. Os eletrons 
que sao compartilhados de forma igual, como na gordura, possuem um nivel de eletrons 
mais alto do que os eletrons que sao compartilhados de forma desigual, como nos car- 
boidratos. Assim, a gordura e um combustivel bem mais eficiente do que o carboidrato. 

2. Quando consumimos mais alimento do que o necessario para processos metabólicos, 
nosso corpo sintetiza gordura para armazenar energia para uso posterior. 3. AMP ira 
acumular, estimulando a fosfofrutoquinase, e assim aumentar a yelocidade da glicólise. 
Como o oxigenio nao esta presente, a celula conyertera piruvato em lactato na fermenta¬ 
ęao do acido lactico, fornecendo suprimento de ATP. 4. Quando o oxigenio esta presen¬ 
te, as cadeias de acidos graxos contendo a maioria da energia de urna gordura sao oxida- 
das e alimentam o ciclo do acido citrico e a cadeia de transporte de eletrons. Entretanto, 
durante o exercicio intenso, o oxigenio esta escasso nas celulas musculares, portanto o 
ATP deve ser gerado apenas pela glicólise. Urna parte muito pequena da molecula de gor¬ 
dura, o esqueleto de glicerol, pode ser oxidada via glicólise, mas a quantidade de energia 
liberada por essa poręao e insignificante comparada com aquela liberada pelas cadeias 
de acidos graxos. (Por isso, o exercicio moderado, permanecendo abaixo dos 70% da fre- 
quencia cardiaca maxima e mais indicado para queimar gordura - porque quantidades 
suficientes de oxigenio permanecem disponiveis nos musculos.) 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

9.1 A maioria do ATP produzido na respiraęao celular provem da fosforilaęao oxida- 
tiva, na qual a energia liberada das reaęóes redox em urna cadeia transportadora de 
eletrons e utilizada para produzir ATP. Na fosforilaęao ao nivel de substrato, urna en¬ 
zima transfere diretamente um grupamento fosfato para ADP a partir de um substrato 
intermediario. Toda a produęao de ATP na glicólise ocorre pela fosforilaęao ao nivel 
de substrato; essa forma de produęao de ATP tambem ocorre em urna etapa no ci¬ 
clo do acido citrico. 9.2 A oxidaęao do aęucar de 3 carbonos, gliceraldeido-3- fosfato, 
gera energia. Nessa oxidaęao, os eletrons e H + sao transferidos para NAD + , formando 
NADH, e um grupamento fosfato e ligado ao substrato oxidado. ATP entao e formado 
pela fosforilaęao ao nivel de substrato quando este grupamento fosfato e transferido 
para ADP. 9.3 A liberaęao de seis moleculas de C0 2 representa a oxidaęao completa 
da glicose. Durante o processamento dos dois piruvatos em acetil CoA, os grupamentos 
carboxil totalmente oxidados (—COO~) sao liberados como 2 C0 2 . Os quatro carbonos 
remanescentes sao liberados como C0 2 no ciclo do acido citrico urna vez que o citrato 
e oxidado de volta a oxalacetato. 9.4 Devido ao fluxo de H + pelo complexo da ATP- 
-sintase, o rotor e a hastę ligada giram, expondo os sitios cataliticos na poręao central 
que produz ATP a partir de ADP e ©.. As ATP-sintases sao encontradas na membrana 
mitocondrial interna, na membrana plasmatica de procariotos e nas membranas dentro 
dos cloroplastos. 9.5 A respiraęao anaeróbia gera mais ATP. Os 2 ATP produzidos pela 
fosforilaęao ao nivel de substrato na glicólise representam a produęao total de energia 
da fermentaęao. NADH passa seus eletrons de “alta energia” para o piruvato ou para 
um deriyado do piruvato, reciclando NAD + e permitindo que a glicólise continue. Na 
respiraęao anaeróbia, o NADH produzido durante a glicólise, assim como moleculas 
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adicionais de NADH, produzidas a medida que o piruvato e oxidado, sao usadas para 4. 
gerar moleculas de ATP. Uma cadeia de transporte de eletrons captura a energia dos 
eletrons em NADH por meio de uma serie de reaęóes redox; finalmente, os eletrons sao 
transferidos para uma molecula eletronegativa diferente do oxigenio. 9.6 O ATP pro- 
duzido por vias catabólicas e usado para dirigir as vias anabólicas. Alem disso, varios 
dos intermediarios da glicólise e do ciclo do acido citrico sao usados na biossintese de 
moleculas da celula. 

Teste seu conhecimento 

I. c 2. c 3. a 4. b 5. d 6. a 7. b 

8. Uma vez que todo o processo da glicólise resulta na produęao de ATP, faria sentido 
que o processo desacelerasse quando os niveis de ATP tivessem aumentado substan- 
cialmente. Portanto, esperariamos que o ATP inibisse a fosfofrutoquinase alosteri- 
camente. 9. A bomba de prótons na Figura 7.17 esta realizando o transporte ativo, 
usando a hidrólise de ATP para bombear prótons contra seu gradiente de concentraęao. 

Como o ATP e necessario, esse e um transporte ativo de prótons. A ATP-sintase na 
Figura 9.14 esta usando o fluxo de prótons a favor do gradiente de concentraęao para 
energizar a sintese de ATP. Como os prótons estao a favor do seu gradiente de concen¬ 
traęao, nenhuma energia e requerida, entao esse e um transporte passivo. 

II . 



H + continuaria a ser bombeado atraves da membrana para dentro do espaęo intermem- 
brana, aumentando a diferenęa entre o pH da matriz e o espaęo intermembrana. H + nao 
seria capaz de fluir de volta pela ATP-sintase, uma vez que a enzima e inibida pelo vene- 
no, entao, em vez de manter uma diferenęa constante atraves da membrana, a diferenęa 
continuaria a aumentar. (Por firn, a concentraęao de H + no espaęo intermembrana seria 
tao alta que mais nenhum H + seria capaz de ser bombeado contra o gradiente, mas isto 
nao esta mostrado no grafico.) 

Capitulo 10 

Figura 10.3 Faz sentido colocar os conteineres de algas próximos a fontes emissoras de 
C0 2 , pois as algas necessitam de C0 2 para realizar fotossintese. Quanto maior a taxa 
fotossintetica, maior sera a produęao de óleo. Ao mesmo tempo, as algas iriam absorver 
o C0 2 emitido pela industria ou pelos motores dos veiculos, reduzindo a quantidade de 
C0 2 que e lanęado na atmosfera. Figura 10.12 Na folha, a maior parte dos eletrons da 
clorofila, excitados pela absoręao de fótons, sao utilizados para promover as reaęóes da 
fotossintese. Figura 10.16 A pessoa no topo da torre do fotossistema I nao iria se des- 
locar para a sua esquerda e jogar o eletron dentro do balde. Ao contrario, ele iria jogar 
o eletron no topo da rampa a sua direita, próximo da torre do fotossistema II. Entao, o 
eletron iria rolar pela rampa, receber a energia de um foton e retornar para a pessoa. 
Esse ciclo iria continuar enquanto houvesse disponibilidade de luz. (Por esse motivo e 
chamado de fluxo cielico de eletrons.) Figura 10.22 Sim, os vegetais podem quebrar o 
aęucar (na forma de glicose) na respiraęao celular, produzindo ATP para varios proces- 
sos celulares, como reaęóes quimicas endergónicas, transporte de substancias atraves 
da membrana e movimento de moleculas na celula. Os ATP tambem sao utilizados para 
o movimento dos cloroplastos em algumas celulas vegetais (ver Figura 6.26). Figura 
10.23 O gene que codifica a hexoquinase faz parte do DNA cromossómico do nucleo 
celular. O gene e transcrito em RNAm, o qual e transportado ao citoplasma onde ele 
e traduzido por um ribossomo em um polipeptideo. O polipeptideo dobra-se em uma 
proteina funcional com estrutura secundaria e terciaria. Estando funcional, essa enzima 
realiza a primeira reaęao da glicólise no citoplasma. 

Revisao do conceito 10.1 

1. O C0 2 entra nas folhas pel os estómatos, enquanto a agua entra pelas raizes e e trans- 
portada nas folhas pelas nervuras. 2. Utilizando como marcador o ls O, um isótopo 
pesado do oxigenio, pesquisadores foram capazes de confirmar a hipótese de Niel, pela 
qual o oxigenio produzido durante a fotossintese provem da agua e nao do dióxido de 
carbono. 3. As reaęóes luminosas nao podem permanecer produzindo NADPH e ATP 
sem o NADP + , o ADP e o (P); que sao formados pelo ciclo de Calvin. Os dois ciclos sao 
interdependentes. 

Revisao do conceito 10.2 

1. Verde, pois a luz e principalmente refletida e transmitida do que absorvida pelos 
pigmentos fotossinteticos. 2. A agua (H 2 0) e o doador inicial de eletrons; o NADP + 
e aceptor de eletrons finał na cadeia de transporte de eletrons, reduzindo-se a 
NADPH. 3. Neste experimento, a taxa de sintese de ATP iria ser reduzida e, por firn, 
parar. Devido ao composto adicionado nao permitir o aumento do gradiente de prótons 
atraves da membrana, a ATP-sintase nao poderia catalisar a produęao de ATP. 

Revisao do conceito 10.3 

1. 6, 18, 12 2. Quanto mais energia potencial a molecula possui, maior a energia e o 
poder redutor necessarios para formar esta molecula. A glicose e uma valiosa fonte de 
energia por ser altamente reduzida, armazenando um grandę potencial de energia em 
seus eletrons. Para reduzir C0 2 , a glicose, muita energia e poder redutor sao necessarios 
na forma de um grandę numero de moleculas de ATP e NADPH, respectivamente. 3. 
As reaęóes luminosas necessitam de ADP e NADP+, os quais nao seriam formados em 
quantidades suficientes, a partir do ATP e NADPH, se o ciclo de Calvin parasse. 
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Tres atomos de carbono entram, um a um, no ciclo como moleculas individuais de C0 2 , 
e deixam o ciclo como uma molecula de tres carbonos (G3P) a cada tres “voltas” do ci¬ 
clo. 5. Na glicólise, o G3P age como intermediario. O aęucar de 6 carbonos frutose-1,6- 
-bifosfato e quebrado em dois aęucares de 3 carbonos, um dos quais e o G3P. O outro e 
um isómero chamado de di-hidroxiacetona fosfato (DHAP), o qual pode ser convertido 
em G3P por uma isomerase. Devido ao G3P ser o substrato para a próxima enzima, ele e 
constantemente removido, e o equih'brio da reaęao e empurrado na direęao da conversao 
do DHAP em mais G3P. O G3P age como intermediario e produto no ciclo de Calvin. Para 
cada tres moleculas de C0 2 que entram no ciclo, seis moleculas de G3P sao formadas, 
cinco das quais devem permanecer no ciclo e serem rearranjadas para regenerar tres RuBP, 
molecula com 5 carbonos. O G3P remanescente e o produto, o qual pode ser considerado 
como o resultado da “reduęao” de tres moleculas de C0 2 que entraram no ciclo como um 
aęucar de 3 carbonos que pode, posteriormente, ser utilizado para gerar energia. 

Revisao do conceito 10.4 

1. A fotorrespiraęao diminui a produęao fotossintetica devido a adięao de oxigenio, em 
vez do dióxido de carbono, ao ciclo de Calvin. Assim, nao e formado aęucar (sem fbcaęao 
de carbono), e o 0 2 e utilizado em vez de ser formado. 2. Sem o PS II, nao e formado 
0 2 nas celulas que envolvem a bainha. Isso evita o problema do 0 2 competir com o C0 2 
na ligaęao a rubisco nessas celulas. 3. Ambos os problemas sao causados pela drastica 
mudanęa da atmosfera da Terra devido a queima de combustIveis fósseis. O aumento da 
concentraęao do C0 2 afeta a qulmica dos oceanos reduzindo o pH, afetando, assim, a cal- 
cificaęao de organismos marinhos. Em terra, as alteraęóes da concentraęao de C0 2 e da 
temperatura do ar afetam fortemente a fotossintese vegetal, condięóes as quais as plantas 
devem se adaptar. Assim, alteraęóes nesses dois fatores fundamentais podem ter efeitos 
criticos em todos os organismos ao redor do planeta e em todos os diferentes habitats. 4. 
Especies C 4 e CAM iriam substituir muitas especies C 3 . 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

10.1 C0 2 e H 2 0 sao produtos da respiraęao; eles sao os reagentes na fotossintese. Na 
respiraęao, a glicose e oxidada a C0 2 , e eletrons sao transferidos ao longo de uma cadeia 
de transporte de eletrons a partir da glicose ate o 0 2 , produzindo H 2 0. Na fotossintese, 
o H 2 0 e a fonte de eletrons, os quais sao energizados pela luz, temporariamente armaze- 
nados em NADPH e utilizados na reduęao do C0 2 em carboidrato. 10.2 O espectro de 
aęao da fotossintese indica que os comprimentos de onda da luz que nao sao absorvidos 
pela clorofila a, sao ainda efetivos na promoęao da fotossintese. O complexo coletor de 
luz dos fotossistemas possui pigmentos acessórios como a clorofila b e carotenoides, os 
quais absorvem diferentes comprimentos de onda e transferem a energia para a clorofila 
a, ampliando o espectro da luz utilizada pela fotossintese. 



Na fasę de reduęao no ciclo de Calvin, o ATP fosforila um composto de tres carbonos, e 
entao o NADPH reduz este composto a G3P. O ATP tambem e utilizado na fasę de rege- 
neraęao, quando cinco moleculas de G3P sao convertidas em tres moleculas de RuBP, com 
cinco carbonos cada. A rubisco catalisa a primeira etapa da fbcaęao de carbono - a adięao 
de C0 2 na RuBP. 10.4 Tanto a fotossintese C 4 quanto a CAM envolvem a fbcaęao inicial 
do C0 2 , produzindo um composto de quatro carbonos (nas celulas do mesofilo das plantas 
C 4 e durante a noite nas plantas CAM). Esses compostos sao entao quebrados para liberar 
o C0 2 (nas celulas da bainha do febce nas plantas C 4 e durante o dia nas plantas CAM). 
O ATP necessario para reciclar a molecula que inicialmente e utilizada para fbcar o C0 2 . 
Essas vias evitam a fotorrespiraęao que consome ATP e reduz a produtividade fotossin¬ 
tetica de plantas C 3 quando estas fecham seus estómatos em dias quentes, secos e claros. 
Assim, climas quentes e aridos iriam favorecer plantas C 4 e CAM. 

Teste seu conhecimento 

l.d 2.b 3.c 4.a 5.c 6.b 7.c 
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O ATP fora do tilacoide iria acabar. Os tilacoides foram capazes de produzir ATP no 
escuro devido aos pesąuisadores terem utilizado concentraęóes artificiais de gradien- 
tes de prótons atraves da membrana do tilacoide; assim, nao foram necessarias as rea- 
ęóes luminosas para estabelecer o gradiente de H + necessario para a sintese de ATP 
na ATP-sintase. 

Capitulo 11 
Questóes das figuras 

Figura 11.6 A epinefrina e urna molecula sinalizadora; presumivelmente, que se liga a urna 
proteina receptora de superficie celular. Figura 11.8 Este e um exemplo de transporte 
passivo. O ion move-se gradiente abaixo da sua concentraęao e nao e necessaria nenhuma 
energia. Figura11.9Amoleculaaldosteronaehidrofóbicaepode,portanto,atravessardi- 
retamente a bicamada lipidica da membrana plasmatica para dentro da celula. (Moleculas 
hidrofilicas nao pode fazer isso.) Figura 11.10 0 conjunto da cascata de fosforilaęao nao 
funcionaria. Independentemente de estar ou nao ligada a molecula sinalizadora, a proteina 
cinase 3 seria sempre inativa e nao seria capaz de ativar a proteina de cor purpura que 
conduz a resposta celular. Figura 11.11 A molecula sinalizadora (AMPc) permaneceria 
em sua forma ativa e continuaria o sinal. Figura 11.16 100.000.000 (cem milhóes ou 10 8 ) 
moleculas de glicose sao liberadas. O primeiro passo resulta em urna amplificaęao de 100x 
(urna epinefrina ativa 100 proteinas G); o passo seguinte nao amplifica a resposta; o passo 
seguinte e urna amplificaęao de 100x (10 2 moleculas ativas de adenilil-ciclase para 10 4 AMP 
ciclicos); o próximo passo nao amplifica; as próximas duas etapas sao, cada urna, amplifica- 
ęóes de 10x, e o passo finał e urna amplificaęao de 100X. Figura 11.17 A via de sinalizaęao 
mostrada na Figura 11.14 leva a divisao de PIP 2 nos segundos mensageiros DAG e IP3, que 
produzem diferentes respostas. (A resposta desencadeada pela DAG e mencionada, mas 
nao representada.) A via mostrada para celula B e semelhante no sentido de que se ramifica 
e conduz a duas respostas. 

Revisao do conceito 11.1 

1. Cada duas celulas do tipo sexual oposto (a e a) secretam urna molecula sinalizadora 
certa, a qual pode ser ligada somente pelos receptores transportados nas celulas do 
tipo sexual oposto. Assim, o fator sexual a nao pode ligar-se a outra celula a e induzir 
seu crescimento em direęao a primeira celula a. Apenas urna celula a pode “receber” 
a molecula sinalizadora e responder pelo crescimento direcionado (ver o Exercicio de 
Habilidades Cientificas). 2. A glicogenio fosforilase atua na terceira fasę, em resposta 
a sinalizaęao da epinefrina. 3. A glicose- 1-fosfato nao e gerada, porque a ativaęao da 
enzima requer urna celula intacta, com um receptor na membrana intacta e urna via de 
transduęao de sinal intacta. A enzima nao pode ser ativada diretamente pela interaęao 
com a molecula sinalizadora no tubo de ensaio. 

Revisao do conceito 11.2 

1. O fator de crescimento neural (NGF) e soluvel em agua (hidrofilico), de modo que 
nao pode atravessar a membrana lipidica para alcanęar os receptores intracelulares, 
como os hormónios esteroides conseguem. Portanto, espera-se que o receptor de NGF 
esteja na membrana plasmatica, o que e, de fato, o que acontece nesse caso. 2. A celula 
com o receptor defeituoso nao seria capaz de responder de forma adequada a molecu¬ 
la de sinalizaęao, quando estivesse presente. Isso provavelmente teria consequencias 
desastrosas para a celula, urna vez que a regulaęao das atividades da celula por esse re¬ 
ceptor nao poderia ocorrer de forma adequada. 3. A ligaęao de um ligante ao receptor 
muda a conformaęao do receptor, alterando a capacidade do receptor transmitir um 
sinal. A ligaęao de um regulador alosterico em urna enzima altera a conformaęao da 
enzima, bem como, promover ou inibir a atividade da enzima. 4. Quando o receptor 
esta transmitindo um sinal ativamente ao interior da celula, ele esta ligado a urna pro¬ 
teina G. Para determinar a estrutura correspondente a esse estado, que poderia ser util 
para cristalizar o receptor na presenęa de muitas cópias da proteina G. (Na verdade, os 
grupos de pesquisas utilizam essa abordagem com sucesso relacionada com receptor 
acoplado a proteina G, como mostrada na Figura 11.8.) 

Revisao do conceito 11.3 

1. A proteina cinase e urna enzima que transfere um grupo fosfato do ATP para urna 
proteina, geralmente ativando essa proteina (muitas vezes, um segundo tipo de protei- 
na-cinase). Muitas vias de transduęao de sinal incluem urna serie dessas interaęóes, na 
qual cada proteina cinase fosforilada, por sua vez, fosforila a próxima proteina cinase 
na serie. Tais cascatas de fosforilaęao transportam um sinal a partir do exterior da ce¬ 
lula a(s) proteina(s) celular(es) que realizara(ao) a resposta. 2. As proteinas fosfatases 
revertem os efeitos das cinases, e a menos que a molecula sinalizadora esteja a urna 
concentraęao alta suficiente que permaneęam continuamente religadas ao receptor, 
as moleculas cinases regressam aos seus estados inativos por meio das fosfatases. 
3. O sinal que e transduzido e a informaęao de que urna molecula sinalizadora esta 


ligada ao receptor de superficie celular. As informaęóes sao transduzidas por meio de 
interaęóes proteina-proteina sequencial que mudam a conformaęao da proteina, fun- 
cionando de modo a passar o sinal (informaęao) adiante. 4. O IP 3 abre os canais de 
calcio, permitindo o fluxo dos ions de calcio do RE para o citoplasma, o qual eleva a 
concentraęao citosólica de Ca 2+ . 

Revisao do conceito 11.4 

1. Para cada passo de urna cascata de ativaęóes sequenciais, urna molecula ou ion pode 
ativar diversas moleculas que funcionam no passo seguinte. Desse modo, a resposta e 
amplificada em cada urna dessas etapas, e o resultado global e urna grandę amplificaęao 
do sinal original. 2. As proteinas de sustentaęao mantem os componentes moleculares 
da via de sinalizaęao em um complexo urna com a outra. Proteinas de sustentaęao dife¬ 
rentes poderiam agrupar diferentes proteinas, levando a diferentes respostas celulares 
nas duas celulas. 3. A disfunęao da proteina fosfatase nao seria capaz de desfosforilar 
um receptor ou urna proteina transmissora em particular. Como resultado, a via de sina¬ 
lizaęao, urna vez ativada, nao seria capaz de ser terminada. (De fato, um estudo encon- 
trou 25% das proteinas fosfatases alteradas para celulas de tumores colorretais.) 

Revisao do conceito 11.5 

I. Na formaęao das maos ou patas nos mamiferos, as celulas nas regióes entre os di- 
gitos estao programadas para sofrer apoptose. Isso serve para moldar os digitos da 
mao ou pata para que elas nao sejam palmadas. (A falta de apoptose nessas regióes 
em aves aquaticas resulta nos pes palmados.) 2. Se urna proteina receptora para urna 
molecula sinalizadora de morte estiver defeituosa a ponto de ser ativa mesmo na au- 
sencia do sinal de morte, isso levaria a apoptose em circunstancias que a apoptose 
nao ocorreria normalmente. Defeitos similares em qualquer das proteinas da via de 
sinalizaęao teriam o mesmo efeito se as proteinas defeituosas ativassem proteinas de 
transmissao ou de resposta na ausencia da interaęao com a proteina anterior ou o se¬ 
gundo mensageiro. Por outro lado, se qualquer proteina na via estiver defeituosa na sua 
capacidade de responder a urna interaęao com urna proteina inicial ou outra molecula 
ou ions, a apoptose nao ocorreria quando normalmente deveria. Por exemplo, urna 
proteina receptora para um ligante de sinal de morte pode nao ser capaz de ser ativada, 
mesmo quando o ligante estiver ligado. Isso pararia a transduęao do sinal para dentro 
da celula. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

II. 1 A celula e capaz de responder a um hormónio somente se possuir um receptor de 
proteina na superficie da celula ou no interior da celula que pode ligar-se ao hormónio. 
A resposta a um hormónio depende da via de transduęao de sinal especifico dentro da 
celula, o qual conduzira a urna resposta celular especifica. A resposta pode variar para 
diferentes tipos de celulas. 11.2 Ambos GPCR e RTI< tern um sitio de ligaęao extrace- 
lular para urna molecula sinalizadora (ligante) e urna ou mais regióes helicoidais a do 
polipeptideo que abrange a membrana. O GPCR funciona individualmente, enquanto 
os RTI< tendem a dimerizar ou formar grupos maiores de RTK. Os GPCR normalmente 
disparam urna unica via de transduęao, enquanto as multiplas tirosinas ativadas em um 
dimero de RTK podem desencadear diversas vias de transduęao diferentes ao mesmo 
tempo. 11.3 A proteina cinase e urna enzima que adiciona um grupo fosfato a outra pro¬ 
teina. As proteinas cinases frequentemente fazem parte de urna cascata de fosforilaęao 
que transduz um sinal. Um segundo mensageiro e urna molecula nao proteica pequena 
ou ion que se difunde rapidamente e transmite urna sinal ao longo de urna celula. Ambos 
as proteinas cinases e segundos mensageiros podem operar na mesma via. Por exemplo, 
o segundo mensageiro AMPc muitas vezes ativa urna proteina cinase, que entao fosforila 
outras proteinas. 11.4 Na via acoplada a proteina G, a parte GTPase de urna proteina 
G converte GTP em GDP e inativa a proteina G. As proteinas fosfatases removem os 
grupos fosfato a partir das proteinas ativadas parando, assim, a cascata de fosforilaęao das 
proteinas cinases. A fosfodiesterase converte o AMPc em AMP, reduzindo assim o efeito 
do AMPc em urna via de transduęao de sinal. 11.50 mecanismo basico de controle de 
suicidio celular se desenvolveu cedo na evoluęao de eucariotos, e a base genetica para 
essas vias foi conservada ao longo da evoluęao animal. Esse mecanismo e essencial para o 
desenvolvimento e a manutenęao de todos os animais. 

Teste seu conhecimento 

l.d 2. a 3. b 4. a 5. c 6. c 7. c 

8. Este e um desenho possivel da via. (Esquemas semelhantes tambem estariam corretos.) 



Capitulo 12 
Questóes das figuras 

Figura 12.4 
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APENDICE A 


\Jwa cromatide- irmK 


Se voce circular a outra cromatide tambem estara correto. Figura 12.5 O cromossomo 
possui ąuatro braęos. Figura 12.7 12; 2; 2;1. 

Figura 12.8 

Aster 

Płaca rv\e+afasi'ca 

Cromossomos em 
Movimento 
Aster 


Figura 12.9 O marcador deve ter se movido em direęao ao polo mais próximo. O ta- 
manho dos microtubulos fluorescentes entre o polo e o marcador deve ter diminuido 
ao passo que o tamanho entre os cromossomos e a marca deve ter permanecido o mes- 
mo. Figura 12.14 Nos dois casos, o nucleo em G : permanecera em G : ate o momento 
em que ele naturalmente entrasse na fasę S. A condensaęao dos cromossomos e a for- 
maęao do fuso nao devem ocorrer ate que as fases S e G 2 tenham sido concluidas. Figu¬ 
ra 12.16 A passagem pelo ponto de yerificaęao em G 2 , no diagrama, no grafico corres- 
ponde ao comeęo do eixo do “Tempo” e a entrada na fasę mitótica corresponde (fundo 
amarelo no diagrama) ao pico da atividade da MPF e da concentraęao de ciclina (ver 
a faixa amarela M sobre os picos). No diagrama, durante as fases Gj e S, a Cdk esta 
presente sem a ciclina, portanto, tanto a concentraęao da ciclina quanto a atividade da 
MPF sao baixas. A seta curva roxa no diagrama indica o aumento da concentraęao da 
ciclina, observada no grafico durante o finał da fasę S e por toda a fasę G 2 . Entao o ciclo 
celular inicia novamente. Figura 12.17 A celula ira dividir em condięóes inadequadas 
para tal. Se as celulas-filhas e suas descendentes tambem ignorarem os pontos de yeri¬ 
ficaęao e se dividirem, logo se tornarao urna massa de celulas anormais. (Esse tipo de 
diyisao inadequada pode contribuir para o desenvolvimento do cancer.) Figura 12.18 
As celulas nos vasos com PDGF serao incapazes de responder aos sinais dos fatores de 
crescimento e, portanto, nao se diyidirao. Assim, a cultura se comportara sem a adięao 
de PDGF. 

Revisao do conceito 12.1 

1.1; 1; 2 2. 39; 39; 78 

Revisao do conceito 12.2 

1. 6 cromossomos duplicados; 12 cromatides 2. Após a mitose, a citocinese resulta 
em duas celulas-filhas geneticamente identicas tanto nas celulas animais quanto nas 
celulas vegetais. Na celula animal, a citocinese ocorre pela clivagem, que divide a celula 
parental em duas por meio de um anel contractil de filamentos de actina. Na celula ve- 
getal, urna płaca celular e formada no centro da celula e cresce ate que sua membrana se 
fusione com a membrana plasmatica da celula parental. Urna nova parede celular cresce 
no interior da płaca celular. 3. No finał da fasę S da interfase ate o finał da metafase na 
mitose. 4. Durante a diyisao celular de urna celula eucariótica, a tubulina esta envolvida 
na formaęao do fuso e no movimento dos cromossomos, ao passo que a actina atua 
durante a citocinese. Na fissao binaria bacteriana, ocorre o oposto. Acredita-se que 
moleculas semelhantes a tubulina atuem na separaęao das celulas-filhas, e as moleculas 
semelhantes a actina movam os cromossomos bacterianos as extremidades opostas da 
celula. 5. Um cinetocoro conecta o fuso (um motor, obserye que ele possui proteinas 
motoras) ao cromossomo (a carga que ele ira movimentar). 6. Nas celulas, os microtu¬ 
bulos, constituidos por tubulina, formam as “estradas” ao longo das quais as yesiculas 
e outras organelas podem “yiajar”, com base nas interaęóes entre as proteinas motoras 
com as tubulinas dos microtubulos. Nas celulas musculares, a actina dos microfilamen- 
tos interage com os filamentos de miosina causando a contraęao muscular. 

Revisao do conceito 12.3 

1. O nucleo da direita estava originalmente na fasę G 1( portanto, ainda nao duplicou seus 
cromossomos. O nucleo da esquerda estava na fasę M, ja havia duplicado seus cromosso¬ 
mos. 2. Deve haver urna quantidade suficiente de MPF para que a celula passe do ponto 
de yerificaęao de G 2 . Isso ocorre por meio do acumulo de ciclina, que se associa com a 
CDK formando a MPF (ativa). 3. O receptor intracelular de estrogenio, urna vez ativado, 
sera capaz de atuar como um fator de transcrięao no nucleo, ativando genes capazes de 
fazer a celula passar do ponto de yerificaęao e se diyidir. O receptor HER2, quando ati- 
vado por um ligante, ira formar um dimero e cada subunidade do dimero ira fosforilar 
a outra. Isso levara a urna serie de etapas de transduęao de sinais culminando com a 
ativaęao de genes no nucleo. Como no caso do receptor do estrogenio, os genes codificam 
proteinas necessarias para comprometer a celula com a diyisao celular. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

12.1 O DNA de urna celula eucariótica e empacotado em estruturas denominadas cro¬ 
mossomos. Cada cromossomo e urna longa molecula de DNA que possui centenas a mi- 
lhares de genes, com proteinas associadas que mantem a estrutura dos cromossomos e 




auxiliam no controle da atiyidade genica. Esse complexo proteina-DNA e denominado 
cromatina. A cromatina de cada cromossomo e longa e fina quando a celula nao esta se 
diyidindo. Antes da diyisao celular, cada cromossomo e duplicado e as cromatides -irmas 
resultantes sao ligada umas as outras pelas proteinas nos centrómeros e, para muitas 
especies, por toda sua extensao (um fenómeno denominado coesao das cromatides- ir¬ 
mas). 12.2 Os cromossomos finalizam a fasę G x da interfase e a anafase e telófase da 
mitose como urna molecula unica de DNA. Durante a fasę S, a replicaęao do DNA produz 
cromatides-irmas, as quais persistem durante a fasę G 2 da interfase, e durante a prófase, 
prometafase e metafase na mitose. 12.3 Os pontos de yerificaęao permitem que os me- 
canismos de yigilancia celular determinem se a celula esta preparada para passar para a 
próxima fasę. Em resposta a sinais internos e externos, a celula ultrapassa esses pontos 
de yerificaęao. O ponto de yerificaęao de Gl, denominado de “ponto de restrięao” nas 
celulas de mamiferos, determina se a celula ira completar o ciclo celular e se diyidir ou 
passar a fasę G 0 . Os sinais para ultrapassar esse ponto de yerificaęao sao externos, como, 
por exemplo, fatores de crescimento. A passagem pelo ponto de yerificaęao de G2 requer 
um numero suficiente de complexos MPF ativos que, por sua vez, irao coordenar diversos 
eventos mitóticos. A MPF tambem inicia a degradaęao de seus componentes ciclinas, 
finalizando a fasę M. A fasę M nao ira comeęar novamente ate que sejam produzidas 
quantidades suficientes de ciclinas durante as fases S e G 2 no ciclo seguinte. O sinal para 
ultrapassar o ponto de yerificaęao da fasę M nao sera ativado ate que todos os cromos¬ 
somos estejam ligados as fibras do cinetocoro e alinhados na płaca metafasica. Somente 
entao que ira ocorrer a separaęao das cromatides-irmas. 

Teste seu conhecimento 

l.b 2. a 3. c 4. c 5. a 6. b 7. a 8. d 

9. Ver descrięao dos principais eyentos na Figura 12.7. 
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Somente urna celula esta indicada para cada estagio, mas outras respostas corretas tam¬ 
bem estao presentes nesta fotomicrografia. 
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Capitulo 13 


Questóes das figuras 

Figura 13.4 Dois conjuntos cromossómicos estao apresentados. Tres pares de cromos- 
somos homólogos estao apresentados. Figura 13.7 




(Para simplificar, e mostrado um curto segmento de DNA, mas cada cromossomo ou 
cromatide contem uma longa molecula helicoidal e dobrada de DNA.) Figura 13.8 Se 
uma celula com seis cromossomos sofre dois ciclos de mitose, cada uma das ąuatro 
celulas resultantes tera seis cromossomos, enąuanto as ąuatro celulas resultantes da 
meiose terao tres cromossomos em cada uma (Figura 13.8). Na mitose, a replicaęao do 
DNA (e, portanto duplicaęao cromossómica) ocorre antes da prófase, assegurando que 
as celulas-filhas tenham o mesmo numero cromossómico que a celula parental. Por 
outro lado, na meiose, a replicaęao do DNA ocorre somente antes da prófase I (e nao da 
prófase II). Portanto, nos dois ciclos da mitose, os cromossomos duplicam duas vezes 
e dividem duas vezes e na meiose os cromossomos duplicam uma vez e dividem duas 
vezes. Figura 13.10 Sim. Cada um dos seis cromossomos (tres por celula) apresentados 
em telófase I possui uma cromatide nao recombinante e uma cromatide recombinante. 
Portanto, podem ser produzidos oito conjuntos cromossómicos para a celula da direita 
e oito para a celula da esąuerda. 

Revisao do conceito 13.1 

1. Os pais passam os genes para sua descendencia. Ao coordenar a produęao e RNA 
mensageiro (RNAm), os genes programam as celulas para produzir enzimas especifi- 
cas e outras proteinas, cuja aęao cumulativa ira produzir as caracteristicas hereditarias 
de cada individuo. 2. Tais organismos reproduzem por mitose, que gera descendencia 
cujos genomas sao cópias exatas do genoma parental (na ausencia de mutaęao). 3. Ela 
deve clonar. O cruzamento com outra planta ira produzir descendencia com variaęóes 
adicionais, que ela nao desejaria, pois ja obteve a orąuidea ideał. 

Revisao do conceito 13.2 

1. Cada um dos seis cromossomos esta duplicado, portanto, cada um contem uma dupla 
helice de DNA. Assim, ha 12 moleculas de DNA na celula. O numero haploide n e 3. Um 
conjunto e sempre haploide. 2. 23; 2. 3. Este organismo possui o ciclo de vida mostrado 
na Figura 13.6c. Portanto, deve ser um fungo ou um protista, talvez uma alga. 

Revisao do conceito 13.3 

1. Os cromossomos sao similares, cada um e composto por duas cromatides-irmas e 
cada cromossomo esta posicionado de modo similar na płaca metafasica. Os cromos¬ 
somos diferem porque em uma celula em diyisao mitótica, as cromatides-irmas de cada 
cromossomo sao identicas, mas nas celulas em diyisao meiótica, as cromatides-irmas 
sao geneticamente distintas devido ao Crossing over que ocorre durante a meiose I. Alem 
disso, os cromossomos na metafase da mitose pode ser um conjunto diploide ou um 
conjunto haploide. 2. Se nao ocorrer Crossing over, os dois homólogos nao irao se as- 
sociar. Isso pode resultar no arranjo incorreto dos cromossomos homólogos durante a 
metafase I e, finalmente, na formaęao de gametas com numero cromossómico anormal. 

Revisao do conceito 13.4 

1. Mutaęao em um gene produz diferentes versóes (alelos) do gene. 2. Sem Crossing 
over, a distribuięao independente dos cromossomos durante a meiose I teoricamente 
podera produzir 2” gametas haploides possiveis e a fertilizaęao aleatória podera produ¬ 
zir 2”x 2" zigotos diploides possiveis. Como o numero haploide («) do gafanhoto e 23 
e o da mosca-das-frutas e 4, dois gafanhotos irao produzir maior variedade de zigotos 
do que as moscas-das-frutas. 3. Se os segmentos das cromatides maternas e paternas 
que sofrerem Crossing over forem geneticamente identicos, isto e, possuirem os mesmos 
dois alelos de cada gene, os cromossomos recombinantes serao geneticamente equi- 
yalente aos cromossomos parentais. O Crossing over contribui para a yariaęao genetica 
somente ąuando envolver o rearranjo de alelos diferentes. 


Questóes do resumo dos conceitos-chave 

13.1 Os genes coordenam caracteristicas especificas e a descendencia herda seus genes 
de cada genitor, o que proporciona as similaridades em sua aparencia com um ou outro 
progenitor. O homem se reproduz de maneira sexuada assegurando novas combinaęóes 
de genes (e, portanto, as caracteristicas) na sua descendencia. Conseąuentemente, os 
descendentes nao sao clones dos seus pais (o que seria yerdadeiro caso os seres humanos 
se reproduzissem assexualmente). 13.2 Os animais e plantas se reproduzem de maneira 
sexuada, alternando meiose com fertilizaęao. Ambos possuem gametas haploides que se 
unem formando um zigoto diploide, que entao se diyidem mitoticamente formando um 
organismo multicelular diploide. Nos animais, as celulas haploides formam os gametas 
e nao sofrem mitose, ao passo que nas plantas as celulas haploides resultantes da meiose 
sofrem mitose formando um organismo multicelular haploide, o gametófito. Esse or¬ 
ganismo produz gametas haploides (em plantas tais como aryores, os gametófitos tern 
tamanho reduzido e nao sao faceis de serem yisualizados). 13.3 No finał da meiose I, os 
dois membros do par de homólogos irao para celulas distintas, de modo que nao pode- 
rao realizar Crossing over. 13.4 Primeiro, durante a distribuięao aleatória na metafase I, 
cada par de cromossomos homólogo se alinham, independentemente dos outros pares, 
na płaca metafasica, de modo que as celulas-filhas da meiose I herdam, aleatoriamente, 
o cromossomo materno ou o cromossomo paterno. Segundo, devido ao Crossing over, 
cada cromossomo nao exclusivamente materno ou paterno, mas incluem regióes nas 
extremidades das cromatides, das cromatides nao irmas (uma cromatide do outro ho¬ 
mólogo). (O segmento da cromatide nao irma tambem pode se localizar em uma re- 
giao mais interna da cromatide se ocorrer um segundo Crossing over após o primeiro na 
extremidade da cromatide.) Isso proporciona diversidade adicional na forma de novas 
combinaęóes alelicas. Terceiro, a fertilizaęao aleatória assegura ainda mais yariabilidade, 
pois qualquer esperma, entre um grandę numero, contendo muitas combinaęóes gene- 
ticas possiveis podera fertilizar qualquer ovo com um numero similarmente enorme de 
combinaęóes possiyeis. 

Teste seu conhecimento 

1. a 2. b 3. a 4. d 5. c 6. a 



(b) Um conjunto haploide e composto por um cromossomo longo, um medio e um cur¬ 
to. Por exemplo, os cromossomos de cada cor constituem um conjunto haploide. (No 
caso de ter ocorrido Crossing over, o conjunto haploide de cada cor pode ter segmentos 
de cromatides de outras cores.) Todos os cromossomos yermelhos e azuis formam um 
conjunto diploide. (c) Metafase. 7. Esta celula deve sofrer meiose porque os cromos¬ 
somos homólogos estao associados uns com os outros na płaca metafasica. Isso nao 
ocorre na meiose. 

Capitulo 14 
Questóes das figuras 

Figura 14.3 Todos os descendentes teriam flores roxas. (A proporęao seria 1 roxa : 0 
branca.) As plantas da geraęao P sao puras por cruzamento; dessa forma, o cruzamento 
entre duas plantas de flores roxas produz o mesmo resultado da autopolinizaęao. Todos 
os descendentes possuem a mesma caracteristica. 


Apendice A Respostas 





Apendice A Respostas 


1292 APENDICE A 


Figura 14.8 
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EsperwatoŁOides 


Sim, este cruzamento tambem teria permitido que Mendel tivesse realizado diferen- 
tes predięóes para as duas hipóteses, permitindo assim que ele distinguisse a correta. 
Figura 14.10 Seu colega provavelmente apontaria que os hibridos da geraęao F x apre- 
sentam um fenótipo intermediario entre aqueles dos pais homozigotos, o que da su- 
porte a hipótese da mistura. Voce poderia responder que o cruzamento dos hibridos 
F x resulta no ressurgimento do fenótipo branco, em vez dos descendentes cor-de-rosa 
identicos, o que nao da suporte a ideia de mistura de caracteristicas durante a heran- 
ęa. Figura 14.11 Ambos os alelos I A e f sao dominantes ao alelo i, que resulta na au- 
sencia de ligaęao do carboidrato. Os alelos I A e f sao codominantes; ambos sao ex- 
pressados no fenótipo de heterozigotos I A I B que tern sangue do tipo AB. Figura 14.12 
Neste cruzamento, o “3” e “1” finais de um cruzamento padrao sao unidos como um 
unico fenótipo. Isso ocorre porque nos caes que sao ee, nenhum pigmento e depositado, 
assim os tres caes que tern um B no seu genótipo (normalmente preto) nao podem mais 
ser distinguidos do cao que e bb (normalmente marrom). Figura 14.16 No quadrado 
de Punnett, dois dos tres indmduos com coloraęao normal sao carreadores, assim a 
probabilidade e de 2/3. (Notę que voce deve levar em consideraęao tudo que voce sabe 
ao calcular a probabilidade: voce sabe que ela nao e aa, portanto existem apenas tres 
genótipos possiveis a considerar.) 

Revisao do conceito 14.1 

1. De acordo com a lei da segregaęao independente, e predito que 25 plantas (Vi 6 dos 
descendentes) sejam aatt, ou recessivas para ambos os caracteres. O resultado prova- 
yelmente difere um pouco desse valor. 
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2. A planta poderia produzir oito gametas diferentes (YRI, YRi, Yrl, Yri, yRI, yRi, yrl 
e yri). Para que todos os gametas possiveis de urna autopolinizaęao se encaixem, um 
quadrado de Punnett deveria ter 8 fileiras e 8 colunas. Ele teria espaęo para as 64 unióes 
possiveis de gametas nos descendentes. 3. A autopolinizaęao e urna reproduęao se- 
xuada, pois a meiose esta envolvida na formaęao dos gametas, que se unificam durante 
a fertilizaęao. Por isso, os descendentes da autopolinizaęao sao geneticamente diferen¬ 
tes dos pais. (Como mencionado em nota de rodape, próximo ao inicio do Conceito 
14.1, simplificamos a explicaęao nos referindo a urna unica planta como progenitora. 
Tecnicamente, os gametófitos na flor sao os dois “progenitores”) 

Revisao do conceito 14.2 

1. Vi homozigoto dominantę (AA), 0 homozigoto recessivo (aa) e V% heterozigoto (Aa). 
2. 14 BBDD; l A BbDD; 14 BBDd; 14 BbDd. 3. Os genótipos que condizem com essa con- 


dięao sao ppyyli,ppYyii,ppYYii e ppyyii. Utilize a regra da multiplicaęao para encontrar 
a probabilidade de obter cada genótipo e entao utilize a regra de adięao para encontrar 
a probabilidade geral de encontrar as condięóes deste problema: 

ff yy X' ‘A A (yy)* A (ii) ~ ^ 


'AtyU AĆfyU Ati) - a 

fy&y « Cff) x % (W) ^ 'A iii) - A 

ff YYu Yi-typ)* Afty)* l /x(a) = /i 

fpyyd faiff) 1 * lAóiJ 


FraęSo prtdi+a para +er peio mtnos ^ 0[A % 

dwas carac+eds+icas recessivas 


Revisao do conceito 14.3 

1. A dominancia incompleta descreve a relaęao entre dois alelos de um unico gene, en- 
quanto a epistasia leva em conta o relacionamento entre dois genes (e seus respectivos 
alelos). 2. Espera-se que a metade das crianęas tenham sangue do tipo A e metade do 
tipo B. 3. Os alelos para preto e para branco sao dominantes incompletos e os hete¬ 
rozigotos sao de cor cinza. Um cruzamento entre um galo cinza e urna galinha pręta 
deveria gerar um numero aproximadamente igual de descendentes cinzas e pretos. 

Revisao do conceito 14.4 

1. 1/9 (Como a fibrose cistica e causada por um alelo recessivo, os gemeos de Beth e 
Tom que tern FC precisam ser homozigotos recessivos. Portanto, cada um dos pais deve 
ser um carreador do alelo recessivo. Como nem Beth nem Tom tern FC, isso significa 
que cada um tern urna chance de 2/3 de ser um carreador. Se ambos sao carreado¬ 
res, existe urna chance de 14 de terem urna crianęa com FC. 2/3 X 2/3 X 14 = 1/9); 0 
(Beth e Tom teriam que ser carreadores para produzir urna crianęa com a doenęa.) 2. 
Na hemoglobina normal, o sexto aminoacido e um acido glutamico (Glu), que e acido 
(possui carga negativa na sua cadeia lateral). Na hemoglobina da celula falciforme, Glu 
e substituido por urna valina (Val), que e um aminoacido apolar, muito diferente do 
Glu. A estrutura principal de urna proteina (sua sequencia de aminoacidos), por firn, 
determina a forma da proteina e assim a sua funęao. A substituięao de Glu por Val 
permite que as moleculas de hemoglobina interajam umas com as outras e formem 
longas fibras, levando a funęao deficiente da proteina e a deformaęao do eritrócito. 3. 
O genótipo de Joan e Dd. Como o alelo para polidactilia (D) e dominantę ao alelo para 
cinco digitos por extremidade (d), o caractere e expressado em pessoas com genótipo 
DD ou Dd. Mas como o pai de Joan nao tern polidactilia, seu genótipo deve ser dd, 
ou seja, Joan herdou o alelo d dele. Portanto, Joan, que possui o caractere tern que ser 
heterozigoto. 4. No cruzamento mono-hibrido que envolve a cor da flor, a proporęao 
e de 3,15 roxa: 1 branca, enquanto na familia humana mostrada na arvore genealógica, 
a proporęao na terceira geraęao e 1 lóbulo livre : 1 lóbulo aderido. A diferenęa deve-se 
ao pequeno tamanho de amostras (dois descendentes) na familia humana. Se o par da 
segunda geraęao nesta arvore genealógica fosse capaz de ter 929 descendentes como 
no cruzamento da planta de eryilha, a proporęao provavelmente seria mais próxima 
a 3:1. (Notę que nenhum cruzamento das plantas de eryilha na Tabela 14.1 gerou urna 
proporęao exata de 3:1.) 


Questóes do resumo dos conceitos-chave 

14.1 Versóes alternativas de genes, chamadas alelos, sao passadas dos pais para os des¬ 
cendentes durante a reproduęao sexuada. Em um cruzamento entre pais homozigo¬ 
tos para flores roxas e brancas, todos os descendentes F 1 sao heterozigotos, cada um 
herdando um alelo para flor roxa de um dos pais e um alelo para flor branca do outro. 
Como o alelo para flor roxa e dominantę, ele determina o fenótipo dos descendentes 
em flores roxas, e a expressao do alelo para flor branca e mascarado. Apenas na geraęao 
F 2 e possivel que um alelo para flor branca exista em um estado homozigoto, expressan- 
do a caracteristica de flor branca. 

14.2 
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14.3 O grupo sanguineo ABO e um exemplo de alelos multiplos porque esse gene unico 
tern mais do que dois alelos (I A , f e i). Dois dos alelos, I A e f, exibem codominancia, 
urna vez que ambos os carboidratos (A e B) estao presentes quando estes dois alelos 
existem juntos em um genótipo. I A e f exibem dominancia completa sobre o alelo i. 
Esta situaęao nao e um exemplo de dominancia incompleta, pois cada alelo afeta o fe¬ 
nótipo de forma distinta, assim o resultado nao e intermediario entre os dois fenóti- 
pos. Como essa situaęao envolve um unico gene, ela nao e um exemplo de epistasia 
ou heranęa poligenica. 14.4 A chance da quarta crianęa ter fibrose cistica e de %, a 
mesma chance das outras crianęas, pois cada nascimento e um evento independente. 
Ja sabemos que ambos os pais sao carreadores. Se os seus tres primeiros filhos sao car¬ 
readores, ou nao, nao influencia na probabilidade do seu próximo filho ter a doenęa. 
Os genótipos dos pais fornecem a unica informaęao releyante. 
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2. Hornem/ 4 /; mulher fi; crianęa ii. Os genótipos preditos para as futuras crianęas sao 
% ff, % I A i, y 4 fi, y 4 ii. 3. & 4. Um cruzamento Ii X ii geraria descendentes com uma 
proporęao genotipica de 1 Ii : 1 ii (2:2 e uma resposta equivalente) e uma proporęao 
fenotipica de 1 inflada : 1 constrita (2:2 e equivalente). 
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5. (a) x /(a\ (b) V 64 ; (c) V 8 ; (d) V 32 . 6. (a) % X % X % = 27 / 64 ; (b) 1 - 27 / 64 = 27 / 64 ; (c) % X % X 
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V&; (d) y 9. y 10. Cruzamentos do gato mutante original com gatos puros por cruza 
sem orelhas enroladas produzirao tanto descendentes F Ł com e sem orelhas enroladas se 
o alelo para orelha enrolada for dominantę, mas apenas descendentes sem orelhas enro¬ 
ladas se o alelo para orelhas enroladas for recessivo. Voce obteria alguns descendentes 
homozigotos puros por cruza para o alelo de orelhas enroladas a partir de cruzamentos 
entre os gatos F : resultantes dos cruzamentos originais entre gatos com e sem orelhas 
enroladas se a caracteristica para orelha enrolada for dominantę ou recessiva. Voce sabe- 
ra que os gatos sao puros por cruza quando cruzamentos de gatos com orelhas enroladas 
com gatos de orelhas enroladas produzirem apenas descendentes com orelhas enrola¬ 
das. Como mostrado, o alelo que causa orelhas enroladas e dominantę. 11. 25% ou %, 
serao estrabicos; todos (100%) dos descendentes estrabicos tambem serao brancos. 12. 
O alelo dominantę I e epistatico ao lócus P/p e, portanto, a proporęao genotipica para 
a geraęao F Ł sera 9 1-P-( sem cor): 3 1-pp (sem cor): 3 iiP- (roxa): 1 iipp (vermelha). Em 
geral, a proporęao fenotipica e de 12 sem cor : 3 roxas : 1 vermelha. 13. Recessivo. 
Todos os individuos afetados (Arlene, Tom, Wilma e Carla) sao homozigotos recessivos 
aa. George eAa, ja que alguns de seus filhos com Arlene sao afetados. Sam, Ann, Daniel 
e Alan sao Aa, ja que todos sao crianęas nao afetadas com um dos pais afetados. Michael 
tambem e Aa, ja que tern uma crianęa afetada (Carla) com sua esposa heterozigota Ann. 
Sandra, Tina e Christopher podem ter os genótipos AA ou Aa. 14.1/6. 


Capitulo 15 
Questóes das figuras 

Figura 15.2 A proporęao seria de 1 amarela-redonda: 1 verde-redonda: 1 amarela- 
-enrugada: 1 verde-enrugada. Figura 15.4 Cerca de % da descendencia F 2 teria olhos 
yermelhos e cerca de 14 teria olhos brancos. Cerca de metade das moscas com olhos 
brancos seria femeas e metade seria machos; similarmente, metade das moscas com 
olhos yermelhos seria femeas e metade seria machos. (Notę que os homólogos com 
os alelos para cor dos olhos teriam o mesmo formato no quadrado de Punnett, e cada 
descendente herdaria dois alelos. O sexo das moscas seria determinado separadamen- 
te pela heranęa dos cromossomos sexuais. Dessa forma, seu quadrado de Punnett te¬ 
ria quatro combinaęóes possiyeis nos espermatozoides e quatro nos óvulos; ao todo 
existiriam 16 quadrados.) Figura 15.7 Todos os homens seriam daltónicos e todas 
as mulheres seriam carreadoras. (Outra forma de descrever isto e: % dos descenden¬ 
tes seria de homens daltónicos e % dos descendentes seria de mulheres carreadoras). 
Figura 15.9 As duas maiores classes ainda seriam os descendentes do tipo parental 
(descendentes com os fenótipos das moscas da geraęao P puras por cruzamento), mas 
agora seriam cinza-vestigiais e preto-normal, pois essas eram as combinaęóes alelicas 
espedficas na geraęao P. Figura 15.10 Os dois cromossomos abaixo, a esquerda, sao 
como os dois cromossomos herdados pela femea F i; um de cada mosca da geraęao P. 
Eles sao passados pela femea F x intactos para os descendentes e por isso poderiam ser 


chamados de cromossomos “parentais”. Os outros dois cromossomos resultam do Cros¬ 
sing over durante a meiose na femea F r Como eles possuem combinaęóes de alelos 
que nao sao obseryadas em nenhum dos cromossomos das femeas F x , eles podem ser 
chamados de cromossomos “recombinantes”. (Notę que, neste exemplo, os alelos nos 
cromossomos recombinantes, b + vg + e b vg, sao as combinaęóes alelicas que estavam 
nos cromossomos parentais no cruzamento mostrado nas Figuras 15.9 e 15.10. A base 
para chama-los de cromossomos parentais e ter a combinaęao de alelos que estava pre- 
sente nos cromossomos da geraęao P.) 


J 

CrowossoMos parentais Cromossomos recombinantes 

Revisao do conceito 15.1 

1. A lei da segregaęao se relaciona a heranęa de alelos para um unico caractere. A lei da 
segregaęao independente dos alelos se relaciona a heranęa dos alelos para dois caracte- 
res. 2. A base fisica para lei da segregaęao e a separaęao dos homólogos na anafase I. 
A base fisica para lei da segregaęao independente e o arranjo alternativo dos diferentes 
pares de cromossomos homólogos na metafase I. 3. Para mostrar o fenótipo mutante, 
um macho necessita ter apenas um alelo mutante. Se esse gene estiver em um par de 
autossomos, dois alelos mutantes deveriam estar presentes para que um indiyiduo apre- 
sente o fenótipo mutante recessivo, situaęao muito menos provavel. 

Revisao do conceito 15.2 

1 . Como o gene para o caractere de cor dos olhos esta localizado no cromossomo X, 
todos os descendentes femeas terao olhos yermelhos e serao heterozigotos (X w+ X w ); to¬ 
dos os descendentes machos herdarao um cromossomo Y do pai e terao olhos brancos 
(X W Y). (Outra maneira de expressar isto e dizer que % dos descendentes serao femeas 
heterozigotas (carreadoras) com olhos yermelhos e % serao machos com olhos bran¬ 
cos). 2. 14 (% de chance da crianęa herdar um cromossomo Y do pai e ser menino X 
y chance de herdar o X que carrega o alelo da doenęa de sua mae). Se a crianęa for um 
menino, existe y de uma chance de ter a doenęa; uma menina teria zero chance (mas y 
chance de ser carreadora). 3. Com um disturbio causado por um alelo dominantę, nao 
existe “carreador”, uma vez que aqueles que tern o alelo, tern a doenęa. Como o alelo e 
dominantę, as femeas perdem qualquer “yantagem” em ter dois cromossomos X, uma 
vez que um alelo associado a doenęa e suficiente para resultar no disturbio. Todos os 
pais que tern o alelo dominantę o passarao adiante para todas suas filhas, que tambem 
terao o disturbio. Uma mae que possui o alelo (e assim o disturbio), o passara para me¬ 
tade dos seus filhos e metade das suas filhas. 

Revisao do conceito 15.3 

1 . O Crossing over durante a meiose I no progenitor heterozigoto produz alguns gametas 
com genótipos recombinantes para os dois genes. Os descendentes com um fenótipo re- 
combinante surgem a partir da fertilizaęao dos gametas recombinantes por gametas re- 
cessivos homozigotos a partir do progenitor duplo mutante. 2. Em cada caso, os alelos 
contribuidos pelo progenitor femea (no óvulo) determinam o fenótipo dos descendentes 
porque o macho neste cruzamento contribui apenas com alelos recessivos. Dessa forma, 
a identificaęao do fenótipo dos descendentes nos diz quais alelos estarao nos óvulos. 
3. Nao. A ordem poderia ser A-C-B ou C-A-B. Para determinar qual possibilidade e a 
correta, voce precisa saber a frequencia de recombinaęao entre B e C. 

Revisao do conceito 15.4 

1. Na meiose, um cromossomo 14-21 combinado se comportara como um cromos¬ 
somo. Se um gameta recebe o cromossomo 14-21 combinado e uma cópia normal do 
cromossomo 21, ocorrera a trissomia do 21 quando este gameta combinar com um 
gameta normal durante a fertilizaęao. 2. Nao. A crianęa pode ser I A I A i ou fii. Um es- 
permatozoide de genótipo I A f poderia resultar de uma nao disjunęao no pai durante a 
meiose II, enquanto um óvulo com genótipo ii poderia resultar da nao disjunęao na mae 
durante a meiose I ou meiose II. 3. A ativaęao desse gene poderia levar a produęao de 
muito desta cinase. Se a cinase estiver envolvida em uma via de sinalizaęao que aciona 
a diyisao celular, muito desta cinase poderia acionar uma diyisao celular sem restrięóes, 
que por sua vez poderia contribuir para o desenvolvimento de cancer (neste caso, um 
cancer de um tipo de leucócito). 

Revisao do conceito 15.5 

1 . A inativaęao de um cromossomo X em femeas e o “imprintinf genómico. Por causa 
da inativaęao do X, a dose efetiva dos genes no cromossomo X e a mesma nos machos e 
femeas. Em razao do “ imprinting ?’ genómico, apenas um alelo de certos genes e expres- 
sado fenotipicamente. 2. Os genes para cor das folhas estao localizados em plastldios 
dentro do citoplasma. Normalmente, apenas o progenitor materno transmite os genes 
de plastldios para os descendentes. Uma vez que os descendentes yariegados sao pro- 
duzidos apenas quando a progenitora femea e da yariedade B, podemos concluir que a 
yariedade B contem alelos do tipo selvagem e alelos mutantes dos genes para pigmen- 
taęao, produzindo folhas yariegadas. (A yariedade A deve conter apenas o alelo do tipo 
selvagem para genes de pigmentaęao.) 3. Cada celula contem numerosas mitocóndrias 
e, nos indiyiduos afetados, a maioria das celulas contem uma mistura variavel de mi¬ 
tocóndrias normais e mutantes. As mitocóndrias normais realizam respiraęao celular 
suficiente para sobrevivencia. (Esta situaęao e similar para os cloroplastos.) 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

15.1 Como os cromossomos sexuais sao diferentes uns dos outros e como eles determinam 
o sexo da prole, Morgan poderia usar o sexo dos descendentes como uma caracteristica 
fenotipica para seguir os cromossomos paternos. (Ele tambem poderia te-los seguido sob 
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um microscópio, uma vez que os cromossomos X e Y sao diferentes.) Ao mesmo tempo, 
ele poderia registrar a cor dos olhos para seguir os alelos para a cor dos olhos. 15.2 Os 
machos possuem apenas um cromossomo X, junto com um cromossomo Y, enąuanto as 
femeas possuem dois cromossomos X. O cromossomo Y possui poucos genes nele, en¬ 
ąuanto o cromossomo X possui cerca de 1.000. Quando um alelo recessivo, que causa um 
disturbio ligado ao X, e herdado por um macho pelo X de sua mae, nao existe um segundo 
alelo presente no Y (machos sao hemizigotos), assim o macho tern a doenęa. Como as 
femeas possuem dois X, elas devem herdar dois alelos recessivos para ter a doenęa, um 
acontecimento raro. 15.3 O Crossing over resulta em novas combinaęóes de alelos. O Cros¬ 
sing over e um acontecimento ao acaso, e quanto maior for a distancia entre dois genes, 
maiores sao as chances para que o Crossing over ocorra, levando a uma nova combinaęao 
de alelos. 15.4 Nas inversóes e translocaęóes redprocas, o mesmo materiał genetico esta 
presente na mesma ąuantidade relativa, mas organizado de forma diferente. Na aneuploi- 
dia, duplicaęóes, deleęóes e translocaęóes redprocas, o eąuilibrio de materiał genetico e 
perturbado, uma vez que segmentos grandes sao perdidos ou estao presentes em mais de 
uma cópia. Aparentemente, este tipo de deseąuilibrio e muito danoso ao organismo. (Em- 
bora nao seja letal no embriao em desenvolvimento, a translocaęao redproca que produz 
o cromossomo Filadelfia pode levar a uma condięao severa, cancer, por alterar a expressao 
de genes importantes.) 15.5 Nestes casos, o sexo do progenitor que contribuiu com o alelo 
afeta o padrao de heranęa. Para genes imprinted, tanto o alelo paterno como o materno e 
expressado, dependendo do imprint. Para genes mitocóndrias e de cloroplastos, apenas a 
contribuięao materna afetara o fenótipo dos descendentes pois a prole herda estas organe- 
las da mae, via o citoplasma do óvulo. 

Teste seu conhecimento 

1. 0; %; Vi6 2. Recessiva; se o disturbio for dominantę, ela afetaria no minimo um dos 
pais de uma crianęa nascida com o disturbio. A heranęa do disturbio e ligada ao sexo 
pois e observada apenas em meninos. Para que uma menina tenha o disturbio, ela de- 
veria herdar alelos recessivos a partir de ambos os pais. Isso seria muito raro, uma vez 
que machos com o alelo recessivo no seu cromossomo X morrem cedo na adolescencia. 
3. 17%; sim, sao consistentes. Na Figura 15.9, a freąuencia de recombinaęao tambem foi 
de 17%. (Voce esperaria que este fosse o caso, ja que esses dois sao os mesmos genes e a 
distancia entre eles nao mudaria de um experimento para outro.) 4. Entre T e A, 12%; 
entre AeS, 5%. 5. Entre TeS, 18%; a seąuencia dos genes e T-A-S 6. 6%; tipo selvagem 
heterozigoto para asas normais e olhos vermelhos X recessivo homozigoto para asas ves- 
tigiais e olhos roxos. 7. Cinąuenta por cento dos descendentes apresentarao fenótipos 
resultantes de crossovers. Esses resultados seriam os mesmos daąueles de um cruzamento 
onde A e B nao estao no mesmo cromossomo, e voce interpretaria os resultados como 
se os genes nao estivessem ligados. (Outros cruzamentos envolvendo outros genes no 
mesmo cromossomo revelariam a ligaęao genica e mapeariam as distancias.) 8 . 450 de 
cada azul-oval e branca-redonda (pais) e 50 de cada azul-redonda e branca-oval (recom- 
binantes) 9. A cerca de 7 3 da distancia do lócus para asas vestigiais ate o lócus para 
olhos marrons. 10. Como as bananeiras sao triploides, os pares homólogos nao podem 
se alinhar durante a meiose. Portanto, nao e possivel gerar gametas que podem se fundir 
para produzir um zigoto com o numero triploide de cromossomos. 12. (a) Para cada 
par de genes, voce teria que gerar uma mosca di-hibrida F^ usaremos os genes A e B 
como exemplo. Voce obteve moscas parentais homozigotas, a primeira com alelos do- 
minantes dos dois genes (. AABB ) e a segunda com alelos recessivos ( aabb ), ou a primeira 
com alelos dominantes do gene A e alelos recessivos do gene B (. AAbb ) e a segunda com 
alelos recessivos do gene A e alelos dominantes do gene B ( aaBB ). O cruzamento de al- 
gum desses pares de moscas da geraęao P gerou um di-hibrido F,, que foi usado para um 
cruzamento teste com uma mosca duplamente recessiva homozigota {aabb). Voce clas- 
sificou os descendentes como parentais ou recombinantes, com base nos genótipos dos 
pais da geraęao P (qualquer um dos dois pares descritos acima). Voce somou o numero de 
tipos recombinantes e entao os dividiu pelo numero total de descendentes. Isso lhe deu a 
porcentagem de recombinaęao (neste caso, 8%), que voce pode traduzir em unidades de 
mapa (8 unidades de mapa) para construir seu mapa. 

(b) 
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Capitulo 16 
Questóes das figuras 

Figura 16.2 As celulas S vivas observadas no sangue foram capazes de se reproduzir, 
dando origem a mais celulas S, indicando que a caracteristica S e uma alteraęao per- 
manente e hereditaria, e nao um uso unico das capsulas de celulas S. Figura 16.4 A 
radioatividade seria observada no sedimento se as proteinas fossem marcadas (serie 1), 
pois as proteinas teriam de estar no interior das celulas bacterianas para programa-las 
com instruęóes geneticas. E dificil compreender, mas o DNA pode ter desempenhado 
um papel estrutural que permitiu que algumas proteinas tenham sido injetadas na celula 
enąuanto o próprio DNA permaneceu no exterior da celula bacteriana (correspondendo 
a ausencia de radioatividade observada na serie 2). Figura 16.11 O tubo correspondente 
a primeira replicaęao teria o mesmo resultado, com uma banda intermediaria do hibrido 
de DNA 15 N- 14 N, mas o segundo tubo nao apresentaria a banda superior composta por 
duas bandas azul-claro. Ao contrario, este tubo apresentaria uma banda inferior com¬ 
posta por duas bandas azul-escuro, semelhante a banda inferior resultante no modelo de 
replicaęao conservativa, após um ciclo de replicaęao. Figura 16.12 Na bolha de replica¬ 
ęao na parte superior da figura em (b), as setas devem apontar para a esąuerda e para a 
direita, indicando as duas forąuilhas de replicaęao. Figura 16.14 Em qualquer das fitas 


de DNA e possivel observar que uma extremidade e denominada de terminaęao 5', e a 
outra, terminaęao 3'. Se prosseguirmos da extremidade 5' para a 3' na cadeia localizada 
a esąuerda, por exemplo, podemos listar seus componentes na seguinte ordem: grupo 
fosfato —> 5' C do aęucar —»3' C —> fosfato —> 5' C —> 3' C. Na direęao oposta, na mesma 
cadeia, os componentes estao presentes na ordem inversa: 3' C 5' C—> fosfato. Dessa 
forma, as duas direęóes sao distintas, e esse e o significado da afirmaęao de que as cadeias 
possuem sentido especifico. (Rever Figura 16.5 se necessario.) 

Figura 16.17 


DNA-ii9ase DNA-pol I 



Figura 16.18 



Figura 16.23 Os dois membros de um par homólogo (que serao da mesma cor) esta- 
rao fortemente ligados na płaca metafasica. Na metafase da mitose, no entanto, cada 
cromossomo estara alinhado individualmente, e os dois cromossomos da mesma cor 
estarao em locais distintos da płaca metafasica. 

Revisao do conceito 16.1 

1. Nao e possivel identificar a extremidade 5'. E necessario saber qual extremidade 
possui um grupo fosfato ligado ao carbono 5' (a extremidade 5'), ou qual extremidade 
possui um grupo -OH ligado ao carbono 3' (a extremidade 3'). 2. Era esperado que o 
camundongo infectado com a mistura de celulas S inativadas por calor e celulas R vivas 
fosse sobreviver, posto que nenhum desses tipos de celula induz a morte do camundon¬ 
go individualmente. 

Revisao do conceito 16.2 

1. O pareamento de bases complementares garante que as duas moleculas-filhas sejam 
cópias exatas da molecula parental. Quando as duas fitas da molecula parental se separam, 
cada qual atua como molde sobre o qual nucleotideos sao dispostos, segundo as regras do 
pareamento de bases, em novas fitas complementares. 2. A DNA-pol III catalisa a adięao 
covalente de nucleotideos as novas fitas de DNA e yerifica se cada nucleotideo foi parea- 
do corretamente. 3. No ciclo celular, a sintese de DNA ocorre durante a fasę S, entre as 
fases G, e G 2 da interfase. Portanto, a replicaęao do DNA esta completa antes do inicio da 
mitose. 4. A sintese da fita lider e iniciada com a adięao de um oligonucleotideo iniciador 
de RNA, que deve ser removido e substituido por DNA, uma etapa que nao sera realizada 
se a DNA-pol I celular estiver inativa. No ąuadro Visao Geral da Figura 16.17, a esąuerda 
da origem de replicaęao na parte superior, uma DNA-pol I funcional substituiria o inicia¬ 
dor de RNA na fita lider (representada em yermelho) por nucleotideos de DNA (azul). 
Os nucleotideos seriam adicionados a extremidade 3' do fragmento de Okasaki finał na fita 
descontinua superior (metade direita da bolha de replicaęao). 

Revisao do conceito 16.3 

1. Um nucleossomo e composto por oito proteinas histona, duas unidades de cada um 
dos ąuatro tipos distintos, ao redor das ąuais o DNA esta enrolado. 2. A eucromatina 
e a cromatina que se torna menos compacta durante a interfase e e acessivel a maąui- 
naria celular responsavel pela atiyidade do gene. A heterocromatina, em contrapartida, 
permanece compactada durante a interfase e contem genes nao acessiveis para essa 
maąuinaria. 3. A lamina nuclear e um arranjo de filamentos de proteinas em rede que 
fornece suporte mecanico na face interna do enyelope nuclear, e mantem o formato do 
nucleo. Eyidencias tambem indicam a existencia de uma matriz nuclear, um arranjo de 
proteinas fibrosas que se projetam no interior do nucleo. 
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Questóes do resumo dos conceitos-chave 

16.1 Cada fita da dupla-helice possui polaridade; a extremidade com um grupo fosfato 
ligado ao carbono 5' do aęucar e chamada extremidade 5'; a extremidade com um grupo 
-Oh ligado ao carbono 3' do aęucar e chamada extremidade 3'. As duas fitas tern direęao 
oposta, urna com direęao 5'—» 3', e a outra, ao longo da primeira, com direęao 3'—>5'. 
Dessa forma, cada terminaęao da molecula tern urna extremidade 5' e 3'. Esse arranjo e 
denominado “antiparalelo” Se as fitas fossem paralelas, ambas teriam o sentido 5'—>3' na 
mesma direęao, e urna das terminaęóes da molecula teria duas extremidades 5'ou duas ex- 
tremidades 3'. 16.2 Em ambas as fitas lider e descontinua, a DNA-polimerase adiciona nu- 
cleotideos a extremidade 3' de um iniciador de RNA sintetizado pela primase, sintetizando 
DNA no sentido 5'—>3'. Todavia, como as fitas parentais sao antiparalelas, a sintese ocorre 
de modo continua apenas na fita-lider. A fita descontinua e sintetizada em segmentos a 
partir da forąuilha de replicaęao, em urna serie de curtos fragmentos de Okasaki, que pos- 
teriormente serao ligados uns aos outros pela DNA-ligase. Cada fragmento e iniciado pela 
sintese de um iniciador de RNA, catalisada pela primase, no momento em que urna regiao 
de fita simples esteja disponivel. Embora as duas fitas sejam sintetizadas com mesma taxa, 
a sintese da fita descontinua e mais lenta pois a iniciaęao de cada fragmento ocorre apenas 
quando segmentos suficientes de fita-molde estao disponiveis. 16.3 A maior parte de cro- 
matina em um nucleo em interfase esta pouco compactada. Grandę parte se encontra na 
forma de fibras de 30 nm, alguma quantidade esta na forma de fibra de 10 nm, e parte na 
forma de dominios em alęa de fibras de 30 nm. (Esses diferentes niveis de compactaęao da 
cromatina podem ser reflexo de diferentes niveis de expressao genica em cada urna dessas 
regióes.) Urna pequena porcentagem da cromatina, como os centrómeros e telómeros, se 
encontram na forma altamente condensada de heterocromatina. 

Teste seu conhecimento 

I. c 2. c 3. b 4. d 5. a 6. d 7.b 8. a 

9. Como as histonas, espera-se que as proteinas deE. coli contenham diversos aminoa- 
cidos basicos (de carga positiva), como lisina e arginina, que podem formar ligaęóes 
fracas com os grupos fosfato de carga negativa presentes na cadeia principal aęucar- 
-fosfato da molecula de DNA. 

II . 

Nova fita di Pi ta de DNA 

DNA CverdeJ parentai Cro*oJ 


de 

desli^ante_ irtaęKo do DNA 

Sentido da repiicaęSo fi+a-siwpies 



Capitulo 17 
Questóes das figuras 

Figura 17.2 A rota metabólica inicial estaria errada. Os novos resultados corroboram esta 
rota: precursor —> citrulina —> ornitina —> arginina. Os resultados tambem indicam que os 
mutantes tipo I possuem um defeito na segunda etapa, e mutantes tipo II possuem a pri¬ 
meira etapa defectiva. Figura 17.4 A sequencia de RNAm (5'-UGGUUUGGCUCA-3') 
equivale a sequencia de DNA na fita nao molde (5'-TGGTTTGGCTCA-3'), com a base 
U presente no RNAm, e a base T no DNA. Figura 17.7 A semelhanęa entre os proces- 
sos reside no fato de as polimerases sintetizarem polinucleotideos complementares a fita- 
-molde de DNA antiparalela. No entanto, durante a replicaęao, as duas fitas atuam como 
moldes, e na transcrięao apenas urna das fitas de DNA atua como molde. Figura 17.8 A 
RNA-polimerase se ligaria diretamente ao promotor, nao dependendo da ligaęao previa de 
outros fatores. Figura 17.21 Seria empacotada em urna vesicula, transportada ao aparelho 
de Golgi para processamento extra, e entao transportada por urna vesicula ate a membrana 
plasmatica. A vesicula se fundiria a membrana, liberando a proteina na face externa da 
celula. Figura 17.23 A cadeia de RNAm mais a direita (a mais longa) iniciou a transcrięao 
mais cedo. O ribossomo na parte superior, mais próximo ao DNA, foi o primeiro a iniciar a 
transcrięao, e portanto, esta ligado ao peptideo mais longo. 

Revisao do conceito 17.1 

1. Recessiva. 2. Um polipeptideo composto por 10 aminoacidos de glicina (Gli). 

3. 

Sewencia molde 

(a partir da proteina^ 3'-TTCAGTCGT-5' 


Se^uencia nao molde 5-AAGTCAGCA-3 1 

Sewencia de £NAm 5'-AAG\JCAGCA-3' 


As sequencias de nucleotideos da fita nao molde e do RNAm sao iguais, exceto pela 
presenęa da base T na fita nao molde do DNA, e da base U no RNAm. 

4. 

"Se^wencia molde" (a partir da se^wencia nao molde da ^westao, 
no sentido 3' -> 5 'h 3'-ACGACTGAA-5 1 

Seo\wencia de £NAm- 5-\JGC\JGAC\J\J-3' 

Traduęao- Cis-STOP-Leu 

(Lembre-se de que o RNAm e antiparalelo em relaęao a fita de DNA.) Urna proteina 
transcrita a partir da sequencia nao molde teria urna sequencia de aminoacidos bem 
diferente e, provavelmente, nao seria funcional. (Tambem seria mais curta devido ao 
sinal de parada - STOP - mostrado na sequencia de RNAm acima, com a possibilidade 
da presenęa de outros sinais de parada presentes em posięóes anteriores na sequencia 
de RNAm.) 

Revisao do conceito 17.2 

1. Um promotor e a regiao do DNA a qual a RNA-polimerase se liga para dar inicio 
a transcrięao. Esta localizado na regiao upstream de urna gene (unidade de transcri¬ 
ęao). 2. Em urna celula bacteriana, urna parte da RNA-polimerase reconhece a regiao 
promotora de um gene e se liga a ela. Em urna celula eucariótica, fatores de transcri¬ 
ęao controlam a ligaęao da RNA-polimerase ao promotor. Nos dois casos, as sequencia 
promotoras se ligam de modo preciso a RNA-polimerase, garantindo que a enzima se 
encontre na regiao e posięao corretas. 3. O fator de transcrięao que reconhece a se- 
quencia TATA nao seria capaz de se ligar, e a RNA-polimerase nao seria tambem capaz 
de se ligar, e a transcrięao deste gene nao ocorreria. 

Revisao do conceito 17.3 

1. Devido ao processamento alternativo de exons, cada gene pode dar origem a di¬ 
ferentes moleculas de RNAm e, consequentemente, controlar a sintese de multiplas 
proteinas distintas. 2. Ao assistir um programa gravado em DVR, voce pode assistir 
aos segmentos correspondentes ao próprio programa (exons) e avanęar as partes co- 
merciais, que correspondem aos introns. 3. Urna vez que o RNAm se encontre fora do 
nucleo, o quepe evita que ele seja degradado por enzimas hidroliticas, e facilita a ligaęao 
do RNAm aos ribossomos. Se o quepe fosse removido de todas as moleculas de RNAm, 
a celula nao seria capaz de sintetizar proteinas, e provavelmente morreria. 

Revisao do conceito 17.4 

1. Inicialmente, cada aminoacil-RNAt-sintetase reconhece de modo especifico um unico 
aminoacido e liga cada aminoacido ao RNAt adequado. A seguir, urna molecula de RNAt 
carregada com seu aminoacido especifico se siga apenas ao códon de RNAm para este 
aminoacido. 2. A estrutura e a funęao do ribossomo parecem depender mais das mo¬ 
leculas de RNAr do que das proteinas ribossómicas. Por ser urna cadeia de fita simples, 
urna molecula de RNA pode formar ligaęóes de hidrogenio com ela mesma e com outras 
moleculas de RNA. Moleculas de RNA compóem a interface entre as duas subunidades 
ribossómicas, e presumivelmente interaęóes RNA-RNA mantem o ribossomo unido. O si- 
tio de ligaęao de urna cadeia de RNAm em um ribossomo inclui o RNAr capaz de se ligar 
ao RNAm. Ligaęóes de hidrogenio complementares na molecula de RNA permitem que 
ela adote urna estrutura tridimensional especifica, o que, juntamente com os grupos fun- 
cionais do RNA, permite que o RNAr catalise a formaęao de ligaęóes peptidicas durante a 
traduęao. 3. Um peptideo sinal na terminaęao lider de um polipeptideo sendo sintetizado 
e reconhecido por urna particula de reconhecimento de sinal que desloca o ribossomo 
para a membrana do RE. No RE, o ribossomo se liga a membrana e continua a sintese do 
polipeptideo, inserindo-o no lumen do RE. 4. Como a terceira posięao do códon e mais 
flexivel, o RNAt pode conter tanto 5'-GCA-3', como 5'-GCG-3', ambos codificando ala¬ 
nina (Ala). Um aminoacido de alanina sera ligado ao RNAt. 



5. Quando um ribossomo termina a traduęao e se dissocia, as duas subunidades estarao 
próximas ao quepe. Isso pode facilitar a sua nova ligaęao e inicio da sintese de um novo 
polipeptideo, aumentando assim a eficiencia da traduęao. 

Revisao do conceito 17.5 

1. No RNAm, a fasę de leitura na regiao downstream a partir da deleęao e alterada, 
gerando urna longa sequencia de aminoacidos incorretos no polipeptideo e, na maio- 
ria dos casos, um códon de termino sera gerado, levando a terminaęao prematura da 
proteina. Muito provavelmente, esse polipeptideo nao sera funcional. 2. Individuos 
heterozigotos, portadores da caracteristica da anemia falciforme, tern urna cópia do ale- 
lo tipo selvagem e urna cópia para a caracteristica falciforme. Ambos serao expressos, e 
esse individuo tera moleculas de hemoglobina nor mais e falciformes. Aparentemente, 
a mistura das duas formas da globina (3 nao apresenta sintomas na maior parte das con- 
dięóes, mas em periodos prolongados de exposięao a condięóes de baixa concentraęao 
de oxigenio no sangue (como em altitudes elevadas), esses individuos podem apresentar 
alguns sintomas de anemia falciforme. 
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3. 

Se<>iuenci'a ir\orw\ai de DNA 

(fi'+a-wolde na parte supenorJ- 5 '-TACTTGTCCGATATC-5' 

5'-ATGAACAGGCTATAG-3' 
Se^iuencia de fcNAm* 5'-A\JGAACAGGC\JAv/AG-3' 

Se^uencia de aminoacidos- Net-Asn-Ar^-Leu-STOP 


Seąuencia de DNA com mutaęao 

(fi'+a-wolde na parte superior-)- 3 '-TACTTGTCCGATATC-5' 

5'-ATGAACAGGCTATAG-3' 

Seąuencia de £NAm-. s [ -A\JGAACAGG\J\JA\JAG-?> [ 

Seąuencia de aminoacidos- Wet-Asn-Ar^-Leu-STOP 

Ausencia de efeito: A seąuencia de aminoacidos e Met-Asn-Arg-Leu antes e depois 
da mutaęao pois ambos os códons de RNAm 5'-CUA-3' e 5'-UUA-3' codificam Leu. 
(O ąuinto códon e o códon de termino.) 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

17.1 Um gene contem informaęao genetica na forma de urna seąuencia de nucleoti- 
deos. O gene e inicialmente transcrito em urna molecula de RNAm, e a molecula de 
RNAm e traduzida em um polipeptideo. O polipeptideo corresponde a parte de urna 
proteina ou a urna proteina completa, que desempenha urna funęao na celula e contri- 
bui para o fenótipo de um organismo. 17.2 Os genes de bacterias e eucariotos pos- 
suem promotores, regióes onde a RNA-polimerase se liga ao DNA e inicia a transcri¬ 
ęao. Em bacterias, a RNA-polimerase se liga diretamente ao promotor; em eucariotos, 
fatores de transcrięao se ligam inicialmente ao promotor, e a RNA-polimerase se asso- 
cia aos fatores de transcrięao e ao promotor. 17.3 O quepe 5' e a cauda poli-A auxiliam 
a saida do RNAm do nucleo, e no citoplasma, garantem a sua estabilidade e permi- 
tem a sua ligaęao aos ribossomos. 17.4 As moleculas de RNAt atuam como tradutores 
entre a linguagem com base em nucleotideos do RNAm, e a linguagem com base em 
aminoacidos dos polipeptideos. Um RNAt se associa a um aminoacido especifico, e o 
anticódon do RNAt e complementar ao códon do RNAm que codifica esse aminoacido. 
No ribossomo, o RNAt se liga ao sitio A. Entao, o polipeptideo sendo sintetizado (nesse 
momento, localizado no sitio P e ligado ao RNAt) liga-se ao novo aminoacido, que se 
torna a nova extremidade (C-terminal) do polipeptideo. A seguir, o RNAt localizado 
no sitio A se desloca para o sitio P. Quando o polipeptideo e transferido ao novo RNAt, 
com a adięao do novo aminoacido, a molecula de RNAt vazia se desloca do sitio P para 
o sitio E, onde se dissocia do ribossomo. 17.5 Quando urna base de nucleotideo e alte- 
rada ąuimicamente, suas caracteristicas de pareamento podem ser alteradas. Quando 
isso ocorre, um nucleotideo incorreto pode ser inserido na fita complementar durante o 
próximo ciclo de replicaęao do DNA, e ciclos sucessivos de replicaęao podem perpetuar 
a mutaęao. Quando esse gene for transcrito, o códon com a mutaęao pode codificar um 
aminoacido diferente, que iniba ou altere a funęao da proteina. Se a alteraęao ąuimica 
da base for detectada e reparada pelo sistema de reparo do DNA antes do próximo ciclo 
de replicaęao, nao havera mutaęao. 

Teste seu conhecimento 

1. b 2. c 3. a 4. a 5. b 6. c 7. d 

8. Nao, a transcrięao e a traduęao sao separadas no tempo e no espaęo em urna celula eu- 
cariótica, como conseąuencia da presenęa da membrana nuclear nas celulas eucarióticas. 
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Capitulo 18 
Questóes das figuras 

Figura 18.3 A medida que diminui a concentraęao de triptofano nas celulas, finalmente 
nao havera nenhum ligado as moleculas repressoras. Isso entao mudara as moleculas 
para suas formas inativas e as dissociara do operador, permitindo que a transcrięao do 
óperon ocorra. As enzimas para a sintese do triptofano serao produzidas e elas nova- 
mente comeęarao a sintetizar triptofano na celula. Figura 18.11 Nos dois tipos de ce¬ 


lulas, o estimulador do gene da albumina apresenta os tres elementos controle coloridos 
de amarelo, cinza e vermelho. As seąuencias nas celulas hepaticas e do cristalino seriam 
identicas, urna vez que as celulas estao no mesmo organismo. Figura 18.18 Mesmo 
que a proteina mutante MyoD nao pudesse ativar o gene myoD, ela ainda poderia ati- 
var os genes para outras proteinas na via (outros fatores de transcrięao, que ativariam 
genes para proteinas musculares especificas, p. ex.). Contudo, alguma diferenciaęao iria 
ocorrer. Mas, a nao ser que existissem outros ativadores que pudessem compensar pela 
perda da ativaęao da proteina MyoD do gene myoD, a celula nao seria capaz de manter 
seu estado diferenciado. Figura 18.22 A proteina Bicoid normal seria produzida na ex- 
tremidade anterior e compensaria a presenęa do RNAm bicoid mutante colocado no ovo 
pela mae. O desenvolvimento deveria ser normal, com a presenęa de urna cabeęa. Figu¬ 
ra 18.25 A mutaęao provavelmente e recessiva, pois e mais provavel que tenha um efeito 
se ambas as cópias do gene estiverem mutadas e codificarem proteinas nao funcionais. 
Se urna cópia normal do gene esta presente, seu produto poderia inibir o ciclo celu- 
lar. (Entretanto, tambem existem casos de mutaęóes p53 dominantes.) Figura 18.27 
O cancer e urna doenęa na qual a diyisao celular ocorre sem a sua regulaęao normal. A 
diyisao celular pode ser estimulada por fatores de crescimento (ver Figura 12.18), que se 
ligam a receptores da superficie celular (ver Figura 11.8). As celulas cancerosas escapam 
desses controles normais e muitas vezes podem se dividir na ausencia dos fatores de 
crescimento (ver Figura 12.19). Isso sugere que as proteinas receptoras ou alguns outros 
componentes em urna rota de sinalizaęao sejam anormais de alguma forma (ver, p. ex., a 
proteina Ras mutante na Figura 18.24) ou sejam expressados em niveis anormais, como 
visto em receptores nesta figura. Sob algumas circunstancias no corpo de mamiferos, os 
hormónios esteroides, como o estrogenio e a progesterona, tambem podem promover 
a diyisao celular. Essas moleculas tambem utilizam as rotas de sinalizaęao celular, como 
descrito no Capitulo 11 (ver Figura 11.9). Como os receptores de sinalizaęao estao en- 
volvidos no acionamento de celulas para sofrer a diyisao celular, nao e de se surpreender 
que genes alterados que codificam essas proteinas possam ter um papel significativo no 
desenvolvimento do cancer. Os genes podem ser alterados por urna mutaęao que mo- 
difica a funęao do produto proteico ou por urna mutaęao que superexpressa o gene em 
niveis anormais que interferem na regulaęao geral da rota de sinalizaęao. 

Revisao do conceito 18.1 

1. A ligaęao pelo correpressor trp (triptofanio) ativa o repressor trp, desligando a trans¬ 
crięao do óperon trp-, a ligaęao do indutor lac (alolactose) inativa o repressor lac, levando 
a transcrięao do óperon lac. 2. Quando a glicose esta escassa, AMPc esta ligada a CAP e 
CAP esta ligada ao promotor, favorecendo a ligaęao da RNA-polimerase. Entretanto, na 
ausencia de lactose, o repressor esta ligado ao operador, bloąueando a ligaęao da RNA- 
-polimerase ao promotor. Dessa forma, os genes do óperon nao sao transcritos. 3. A celula 
produziria continuamente a (3-galactosidase e duas outras enzimas para utilizaęao da lacto¬ 
se, mesmo na ausencia de lactose, desperdięando assim as reseryas da celula. 

Revisao do conceito 18.2 

1. A acetilaęao das histonas geralmente esta associada com a expressao genica, enąuan- 
to a metilaęao do DNA geralmente esta associada a falta de expressao. 2. Os fatores de 
transcrięao gerais funcionam na montagem do complexo de iniciaęao da transcrięao nos 
promotores de todos os genes. Os fatores de transcrięao especificos se ligam a elementos- 
-controle associados a um determinado gene e, urna vez ligados, aumentam (ativadores) 
ou diminuem (repressores) a transcrięao daąuele gene. 3. Os tres genes devem ter al¬ 
guma seąuencia similar ou identica nos elementos-controle de seus estimuladores. Por 
causa dessa similaridade, os mesmos fatores de transcrięao especificos nas celulas mus¬ 
culares se ligam aos estimuladores dos tres genes e estimulam sua expressao de forma 
coordenada. 4. A regulaęao do inicio da transcrięao, a degradaęao do RNAm, a ativaęao 
da proteina (por modificaęao ąuimica, p. ex.) e a degradaęao proteica. 

Revisao do conceito 18.3 

1. Os miRNA e siRNA sao peąuenos RNA de fita simples que se associam com um 
complexo de proteinas e entao podem formam pares de base com os RNAm que pos- 
suem urna seąuencia complementar. Esse pareamento de bases leva a degradaęao do 
RNAm ou ao bloąueio da sua traduęao. Em algumas leveduras, os siRNA associados a 
proteinas em um complexo diferente podem se ligar de volta a cromatina centromerica, 
recrutando enzimas que causam a condensaęao desta cromatina em heterocromatina. 
Os miRNA e siRNA sao processados a partir de precursores de RNA de dupla-fita, mas 
possuem yariaęóes sutis na estrutura desses precursores. 2. O RNAm iria persistir e 
ser traduzido na proteina promotora de diyisao celular e a celula provavelmente iria se 
diyidir. Se o miRNA intacto e necessario para inibięao da diyisao celular, entao a diyi¬ 
sao dessa celula pode ser inapropriada. A diyisao celular descontrolada poderia levar a 
formaęao de urna massa de celulas (tumor) que impede o funcionamento apropriado do 
organismo e pode contribuir para o desenvolvimento de cancer. 

Revisao do conceito 18.4 

1. As celulas sofrem diferenciaęao durante o desenvolvimento embrionario, se tor- 
nando diferentes umas das outras. Assim, o organismo adulto e composto de varios 
tipos celulares bastante especializados. 2. Pela ligaęao a um receptor na superficie da 
celula receptora e acionamento da rota de transduęao de sinal, envolvendo moleculas 
intracelulares como segundo mensageiros e fatores de transcrięao que afetam a ex- 
pressao genica. 3. Porąue seus produtos, produzidos e depositados pela mae dentro 
do ovo, determinam as extremidades da cabeęa e da cauda, assim como o ventre e 
dorso do embriao (e finalmente a mosca adulta). 4. A celula inferior esta sintetizan- 
do moleculas de sinalizaęao pois o gene que a codifica esta ativado, significando que 
os fatores de transcrięao especificos apropriados estao se Ugando ao estimulador do 
gene. Os genes que codificam esses fatores de transcrięao especificos tambem estao 
sendo expressados nessa celula porąue os ativadores transcricionais que podem ativa- 
-los foram expressados no precursor dessa celula. Urna explicaęao similar tambem 
se aplica as celulas expressando as proteinas receptoras. Esse cenario comeęou com 
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determinantes citoplasmaticos especificos localizados em regioes especificas do ovo. 
Esses determinantes citoplasmaticos foram distribuidos diferentemente para as ce- 
lulas-filhas, resultando em celulas que seguem diferentes rotas do desenvolvimento. 

Revisao do conceito 18.5 

1. A apoptose e sinalizada pela proteina p53 quando urna celula apresenta danos exten- 
sos no DNA; assim, a apoptose tern um papel protetor, eliminando a celula que pode 
contribuir para o cancer. Se mutaęóes nesses genes na via apoptótica bloquearam a 
apoptose, urna celula com um dano desses poderia continuar a se dividir e poderia levar 
a formaęao de um tumor. 2. Quando um individuo herdou um oncogene ou um alelo 
mutante de um gene supressor de tumor. 3. Urna mutaęao causadora de cancer em 
um proto-oncogene normalmente torna o produto genico superativo, enquanto urna 
mutaęao causadora de cancer em um gene supressor de tumor normalmente torna o 
produto genico nao funcional. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

18.1 Tanto o correpressor como o indutor sao moleculas pequenas que se ligam a pro¬ 
teina repressora em um óperon e mudam o formato do repressor. No caso de um corre¬ 
pressor (como triptofano), essa mudanęa de forma permite que o repressor se ligue ao 
operador, bloqueando a transcrięao. Ao contrario, um indutor dissocia o repressor do 
operador, permitindo que a transcrięao inicie. 18.2 A cromatina nao precisa estar for- 
temente condensada, pois precisa estar acessivel aos fatores de transcrięao. Os fatores 
de transcrięao especificos apropriados (ativadores) devem se ligar aos elementos-con- 
trole no estimulador do gene, enquanto os repressores nao precisam estar ligados. O 
DNA deve estar curvado por urna proteina de curvamento, de modo que os ativadores 
possam fazer contato com as proteinas mediadoras e formar um complexo com os fa¬ 
tores de transcrięao gerais no promotor. Entao a RNA-polimerase deve se ligar e iniciar 
a transcrięao. 18.3 Os miRNA nao sao “código” para os aminoacidos de urna proteina 
- eles nunca sao traduzidos. Cada miRNA se associa com um grupo de proteinas para 
formar um complexo. Após a ligaęao do complexo a um RNAm com urna sequencia 
complementar, esse RNAm e degradado ou bloqueia sua traduęao. Isso e considerado 
regulaęao genica, pois controla a quantidade de um determinado RNAm que pode ser 
traduzido em urna proteina funcional. 18.4 O primeiro processo envolve determinan¬ 
tes citoplasmaticos, incluindo RNAm e proteinas, posicionados em locais especificos 
no óvulo, pela mae. As celulas que sao formadas a partir de diferentes regioes no óvulo 
durante o inicio das divisóes celulares terao diferentes proteinas nelas, que irao direcio- 
nar diferentes programas da expressao genica. O segundo processo envolve a celula em 
questóes que respondem as moleculas de sinalizaęao secretadas pelas celulas vizinhas. 
A rota de sinalizaęao na celula que esta respondendo leva a um padrao diferente de 
expressao genica. A coordenaęao desses dois processos resulta em cada celula seguin- 
do urna rota unica no embriao em desenvolvimento. 18.5 O produto proteico de um 
proto-oncogene normalmente esta envolvido em urna via que estimula a diyisao celular. 
O produto proteico de um gene supressor de tumor normalmente esta envolvido em 
urna rota que inibe a diyisao celular. 

Teste seu conhecimento 

I. c 2. a 3.b 4. c 5. c 6. d 7. a 8. c 9. b 10. d 

II. (a) 

Estimulador Promotor 



As proteinas ativadoras roxa, azul e yermelha estariam presentes. 

(b) 

Estimulador Promotor 



Apenas o gene 4 seria transcrito. 

(c) Nas celulas nervosas, os ativadores em cor de laranja, azul, verde e preto teriam que 
estar presentes, ativando assim a transcrięao dos genes 1,2 e 4. Nas celulas da pele, os ativa- 
dores yermelho, preto, roxo e azul deveriam estar presentes, ativando assim os genes 3 e 5. 

Capitulo 19 
Questóes das figuras 

Figura 19.2 Beijerinck pode ter concluido que o agente era urna toxina produzida pela 
planta capaz de passar pelo filtro, mas que se tornava cada vez mais diluida. Neste caso, 
ele deve ter concluido que o agente infeccioso nao podia replicar. 


Figura 19.4 
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Figura 19.7 Qualquer virus da classe V, incluindo os virus que causam influenza (gripe), 
sarampo e caxumba. Figura 19.8 A principal proteina na superficie celular a qual o 
HIV se liga e denominada CD4. Entretanto, o HIV tambem requer um correceptor, 
que em muitos casos e urna proteina denominada CCR5. O HIV se liga as essas duas 
proteinas ao mesmo tempo e entao entra na celula. Os pesquisadores descobriram esses 
requisitos estudando indiyiduos que aparentemente eram resistentes a infecęao pelo 
HIV, apesar de multiplas exposięóes. Esses indiyiduos tinham mutaęóes no gene que 
codifica o CCR5 de modo que a proteina aparentemente nao pode atuar como corre¬ 
ceptor e, assim, o HIV nao consegue penetrar e infectar a celula. 

Revisao do conceito 19.1 

1. O TMV consiste em urna molecula de RNA circundada por um arranjo helicoidal de 
proteinas. O virus influenza tern oito moleculas de RNA circundadas por um arranjo 
helicoidal de proteinas similar a organizaęao da molecula unica de RNA do TMV. Outra 
diferenęa entre os virus e que o influenza tern um enyelope externo e o TMV nao. 2. 
O fago T2 foi urna excelente escolha de Hershey-Chase para uso no experimento, por- 
que ele e formado apenas por DNA circundado por um revestimento de proteinas. O 
DNA e as proteinas eram as duas candidatas a macromoleculas portadoras da infor¬ 
maęao genetica. Hershey e Chase foram capazes de marcar radioativamente cada tipo 
de molecula e segui-las durante infecęóes separadas de celulas de E. coli com o fago 
T2. Somente o DNA entrou na celula bacteriana durante a infecęao e somente o DNA 
marcado estava presente na progenię do fago. Hershey e Chase concluiram que o DNA 
devia ser o portador da informaęao genetica necessaria para o fago reprogramar a celula 
e produzir progenię de fago. 

Revisao do conceito 19.2 

1. Os fagos liticos sao capazes apenas de fazer a lise da celula hospedeira, ao passo que 
fagos lisogenicos podem lisar ou se integrar no cromossomo da celula hospedeira. Neste 
ultimo caso, o DNA viral (prófago) e simplesmente replicado junto com o cromossomo 
hospedeiro. Em determinadas condięóes, o prófago pode sair do cromossomo hospedei- 
ro dar inicio ao ciclo litico. 2. A RNA-polimerase viral e a RNA-polimerase da Figura 
17.9 sintetizam urna molecula de RNA complementar a fita-molde. Entretanto, a RNA- 
-polimerase da Figura 17.9 usa urna das fitas de DNA como molde ao passo que a RNA- 
-polimerase viral usa o RNA do genoma viral como molde. 3. Porque ele sintetiza DNA 
usando seu genoma de RNA como molde. Isso e o reverso (“retro”) do fluxo normal de 
informaęao DNA —> RNA. 4. Ha muitas etapas que podem sofrer interyenęao: ligaęao 
do virus com a celula, aęao da transcritase reversa, integraęao no cromossomo da celula 
hospedeira, sintese do genoma (neste caso, a transcrięao do RNA a partir do pró-virus in- 
tegrado, montagem da particula viral no interior da celula e brotamento do virus. (Muitas 
dessas etapas, se nao todas, hoje sao alvos de estrategias de tratamento para bloquear a 
progressao da infecęao em indiyiduos HIV positivos.) 

Revisao do conceito 19.3 

1. As mutaęóes podem criar urna nova cepa de virus a qual nao pode ser combatida 
de maneira eficaz pelo sistema imune, mesmo que o animal tenha sido exposto a cepa 
original. Um virus pode passar de urna especie para um novo hospedeiro, e um virus 
raro pode se disseminar se a populaęao hospedeira estiver menos isolada. 2. Na trans- 
missao horizontal urna planta e infectada por urna fonte externa de virus, que pode 
entrar por meio de um dano a epiderme decorrente da aęao de herbivoros ou outros 
agentes. Na transmissao yertical, a planta herda os virus de seus progenitores por meio 
das sementes infectadas (reproduęao sexuada) ou por meio de um enxerto infectado 
(reproduęao assexuada). 3. O homem nao pertence aos tipos de hospedeiros do TMV 
de modo que ele nao pode ser infectado pelo virus. (O TMV nao pode se ligar as celulas 
humanas e infecta-las.) 
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Questóes do resumo dos conceitos-chave 

19.1 Em geral, os virus sao considerados organismos nao vivos, porąue sao incapazes de 
replicar fora de uma celula hospedeira e sao incapazes de realizar as reaęóes metabólicas 
de transformaęao de energia. Para replicar e metabolizar, eles dependem completamente 
das enzimas e recursos da celula hospedeira. 19.2 Virus de RNA de fita simples reąue- 
rem uma RNA-polimerase que possa produzir um RNA usando um RNA como molde. 
(A RNA-polimerase celular produz RNA usando DNA como molde.) Os retrovirus ne- 
cessitam de transcritases reversas para produzir DNA usando RNA como molde. (Uma 
vez produzida a fita de DNA, a mesma enzima pode promover a sintese da segunda fita 
de DNA.) 19.3 A taxa de mutaęao dos virus de RNA e maior que dos virus de DNA, 
porque a RNA-polimerase nao tern a funęao de proof reading (capacidade de correęao de 
erros durante a edięao), de modo que os erros durante a replicaęao nao sao corrigidos. 
As altas taxas de mutaęao significam que os virus de RNA mudam mais rapidamente dos 
que os virus de DNA, tornando-os capazes de alterar a gama de hospedeiros e escapar das 
defesas imune de possiveis hospedeiros. 

Teste seu conhecimento 

l.c 2.d 3.c 4.C 5.b 

6. Como apresentado abaixo, o genoma viral sera traduzido diretamente nas proteinas 
do capsideo e nas glicoproteinas do envelope e nao somente após ter sido produzida 
uma fita de RNA complementar. Entretanto, uma fita de RNA complementar ainda 
sera produzida e sera usada com o molde para muitas cópias novas do genoma viral. 



Capitulo 20 
Questóes das figuras 

Figura 20.6 
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Figura 20.14 O Crossing over, que causa a recombinaęao, e um evento aleatório. 
A chance de um Crossing over ocorrer entre dois loci aumenta a medida que aumenta 
a distancia entre eles. O SNP esta localizado muito próximo a um alelo causador de 
doenęa desconhecido e, portanto, o Crossing over raramente ocorre entre o SNP e o 
alelo; assim, o SNP e um marcador genetico que indica a presenęa de um determina- 
do alelo. Figura 20.16 Nenhum dos óvulos com o nucleo transplantado a partir do 
embriao de quatro celulas, no alto a esquerda, teria desenvolvido um girino. Alem 
disso, o resultado poderia incluir apenas alguns dos tecidos do girino, que poderiam 
ser diferentes, dependendo de qual nucleo tivesse sido transplantado. (Isso presume 
que havia alguma maneira de comunicaęao com as quatro celulas de forma separada, 
o que pode ocorrer em algumas especies de sapos.) Figura 20.21 O uso de celulas 
iPS convertidas nao teria o mesmo risco, o que e a sua principal vantagem. Como as 
celulas doadoras seriam provenientes do paciente, elas combinariam perfeitamente. 
O sistema imune do paciente as reconheceria como próprias e nao montaria uma res- 
posta contraria (o que leva a rejeięao). Por outro lado, as celulas que estao se dividindo 
muito rapido podem ter o risco de induzir algum tipo de tumor ou contribuir para o 
desenvolvimento de cancer. 


Revisao do conceito 20.1 

1. As ligaęóes covalentes aęucar-fosfato das fitas de DNA. 2. Sim, Pvu I cortara a mo- 
lecula. 
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3. Alguns genes humanos sao muito grandes para serem incorporados nos plasmideos 
bacterianos. As celulas bacterianas nao tern como processar os transcritos de RNA em 
RNAm, e mesmo se a necessidade de processar o RNA e evitada pelo uso de DNAc, 
a bacteria nao tern enzimas para catalisar o processo pós-transcricional que muitas 
proteinas humanas necessitam para funcionar de forma apropriada. 4. Durante a repli¬ 
caęao das extremidades das moleculas lineares de DNA (ver Figura 16.20), um oligo- 
nucleotideo iniciador de RNA e utilizado na extremidade 5' de cada nova fita. O RNA 
deve ser substituido por nucleotideos de DNA, mas a DNA-polimerase e incapaz de 
iniciar do zero na extremidade 5' de uma nova fita de DNA. Durante a PCR, os oligo- 
nucleotideos iniciadores ja sao compostos por nucleotideos do DNA, de modo que nao 
necessitam ser substituidos, eles simplesmente permanecem como parte de cada nova 
fita. Portanto, nao existe problema com a replicaęao da extremidade durante a PCR e os 
fragmentos nao encurtam a cada replicaęao. 

Revisao do conceito 20.2 

1. Na RT-PCR, o oligonucleotideo iniciador deve parear com suas sequencias-alvo na 
mistura de DNA, localizando uma regiao especifica entre varias. Na analise de micro- 
arranjos de DNA, a sonda marcada se liga apenas a sequencia alvo-especifica devido a 
hibridizaęao complementar de acidos nucleicos (hibridizaęao DNA-DNA). 2. Como 
pesquisador interessado no desenvolvimento do cancer, voce gostaria de estudar genes 
representados por pontos que estao em verde ou vermelho, porque eles representam ge¬ 
nes para os quais o nivel de expressao difere entre os dois tipos de tecidos. Alguns desses 
genes podem ser expressados de forma diferente como resultado do cancer, enquanto 
outros podem ter um papel na causa do cancer, portanto ambos seriam de interesse. 

Revisao do conceito 20.3 

1. O estado de modificaęao da cromatina no nucleo da celula intestinal foi sem duvidas 
menos similar ao daquele do nucleo do óvulo fertilizado, explicando porque um numero 
muito menor desses nucleos foi capaz de ser reprogramado. Em contrapartida, a cromati¬ 
na no nucleo de uma celula no estagio de quatro celulas seria muito mais parecida com a 
do nucleo de um óvulo fertilizado e, portanto, muito mais facil de ser programada para di- 
recionar o desenvolvimento. 2. Nao, principalmente por causa de diferenęas sutis (e tal- 
vez nao tao sutis) no seu meio. 3. A celula da cenoura tern muito mais potencial. O ex- 
perimento de clonagem mostra que uma celula de cenoura individual pode gerar todos os 
tecidos de uma planta adulta. A celula muscular, por outro lado, sempre sera uma celula 
muscular por causa do seu programa genetico (ela expressa o gene myoD, o que assegura 
a diferenciaęao continuada). A celula muscular e como outras celulas animais totalmente 
diferenciadas: ela permanecera totalmente diferenciada, por si só, a nao ser que ela seja 
reprogramada em uma para celula iPS usando as novas tecnicas descritas aqui. (Isso seria 
um pouco dificil de obter, pois uma celula muscular tern multiplos nucleos.) 

Revisao do conceito 20.4 

1. As celulas-tronco continuam a se reproduzir assegurando que o produto genico 
continuara sendo produzido. 2. Resistencia a herbicidas, resistencia a insetos-pragas, 
resistencia a doenęas, resistencia a salinidade, resistencia a seca e amadurecimento tar- 
dio. 3. Como a hepatite A e um RNA virus, voce poderia isolar o RNA a partir do 
sangue e tentar detectar cópias do RNA para hepatite A por RT-PCR. Primeiro voce 
teria que transcrever de forma reversa o RNAm do sangue em DNAc e entao utilizar 
PCR para amplificar o DNAc, usando oligonucleotideos iniciadores para a sequencia 
da hepatite A. Se voce submeter os produtos a eletroforese em gel, a presenęa de uma 
banda do tamanho apropriado daria suporte a sua hipótese. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

20.1 Um vetor plasmidial e um DNA estranho a ser clonado sao cortados com a mesma 
enzima de restrięao, gerando fragmentos de restrięao com extremidades coesivas. Esses 
fragmentos sao misturados, ligados e reintroduzidos em celulas bacterianas. O plasmideo 
contem um gene de resistencia a um antibiótico. Esse antibiótico e adicionado as celu¬ 
las hospedeiras, e apenas as celulas que captaram o plasmideo crescerao. (Outra tecnica 
permite que pesquisadores selecionem apenas as celulas que tern um plasmideo recom- 
binante, em vez do plasmideo original sem um gene inserido.) 20.2 Os genes que sao ex- 
pressados em um determinado tecido ou tipo celular determinam as proteinas (e RNA nao 
codificantes) que sao a base da estrutura e funęao desse tecido ou tipo celular. A compreen- 
sao de quais grupos de genes interagindo estabelecem determinadas estruturas e permitem 
certas funęóes nos ajudara a aprender como as partes de um organismo funcionam juntas 
e nos aj udam a tratar doenęas que ocorrem quando a expressao defeituosa de um gene leva 
a tecidos que nao funcionam corretamente. 20.3 A clonagem de um camundongo envolve 
o transplante do nucleo de uma celula de camundongo diferenciada para a celula de óvulo 
de camundongo que teve seu próprio nucleo removido. A fertilizaęao de um óvulo e a pro- 
moęao do seu desenvolvimento em um embriao, em uma mae de aluguel, resulta em um 
camundongo que e identico geneticamente ao camundongo que doou o nucleo. Neste caso, 
o nucleo diferenciado foi reprogramado por fatores no citoplasma do óvulo. As celulas ES 
de camundongo sao geradas a partir das celulas internas nos blastocistos de camundon¬ 
go, desta forma, neste caso, as celulas sao reprogramadas “naturalmente” pelo processo de 
reproduęao e desenvolvimento. (Embrióes clonados de camundongo tambem podem ser 
usados como fonte de celulas ES.) As celulas iPS podem ser geradas sem o uso de embrióes, 
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a partir de uma celula de camundongo adulto diferenciada, pela adięao de certos fatores de 
transcrięao para dentro da celula. Nesse caso, os fatores de transcrięao estao reprograman- 
do as celulas para se tornarem pluripotentes. 20.4 Primeiro, a doenęa deve ser causada 
por um unico gene, e a base molecular do problema deve ser compreendida. Segundo, as 
celulas que serao introduzidas no paciente devem ser celulas que se integrarao nos tecidos 
do corpo e continuam a se multiplicar (e fornecer o produto genico necessario). Terceiro, 
os genes devem ser capazes de serem introduzidos nas celulas em questao de maneira se- 
gura, uma vez que ja houve casos de cancer resultantes de alguns testes de terapia genica. 
(Notę que havera a necessidade de testar o procedimento em camundongos; alem disso, os 
fatores que determinam a seguranęa do uso de um vetor ainda nao sao bem compreendi- 
dos. Talvez um de voces um dia possa resolver este problema!) 


Teste seu conhecimento 

l.d 2. b 3. c 4. b 5. c 6. b 7. a 8.b 

9. Voce usaria PCR para amplificar o gene. Isto poderia ser feito a partir de DNA ge- 
nómico. Alternativamente, RNAm poderia ser isolado a partir das celulas do cristalino 
para entao produzir DNAc pela transcriptase reversa. Esse DNAc poderia entao ser 
usado para PCR. 
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Capitulo 21 
Questóes das figuras 

Figura 21.2 Na etapa 2 da figura, a ordem de cada um dos fragmentos entre si nao e 
conhecida e sera determinada por um programa de computador. 

Figura 21.8 O transposon seria removido do DNA no seu sitio original, e nao copiado. 
A figura mostraria o segmento original do DNA sem o transposon após a remoęao de 
elemento transponivel. 

Figura 21.10 Os transcritos de RNA que se projetam do DNA em cada unidade de 
transcrięao sao mais curtos no lado esquerdo e mais longos no lado direito. Isso signifi- 
ca que a RNA-polimerase iniciou a transcrięao na extremidade esquerda da unidade e 
esta se deslocando para a direita. 

Figura 21.13 



Figura 21.14 Pseudogenes nao sao funcionais. Eles podem ter se originado por mutaęóes 
na segunda cópia do gene, que da origem a um produto nao funcional. Exemplos incluem 
alteraęóes de bases que inserem códons de termino na sequencia, alteraęóes de aminoa- 
cidos, alteraęóes na regiao promotora do gene, impedindo a sua expressao. Figura 21.15 
Na posięao 5 ha uma R (arginina) na lisozima, e uma K (lisina) na lactalbumina a; ambos 
sao aminoacidos basicos. Na posięao 16, ha um G (acido glutamico) na lisozima, e um 
D (acido aspartico) na lactalbumina a, ambos acidos. Figura 21.16 Considere que um 
elemento de transposięao (ET) se encontre no intron a esquerda do exon identificado 
como EGF, no gene EGF; e que o mesmo ET esteja presente no intron a direita do exon 
F no gene da fibronectina. Durante a recombinaęao da meiose, esses ET podem induzir 
as cromatides nao irmas de cromossomos homólogos a se parear de modo incorreto, 
conforme mostra a Figura 21.13. Um gene pode apresentar um exon F adjacente ao exon 
EGF. Erros adicionais de pareamento ao longo de diversas geraęóes podem resultar na se- 
paraęao destes dois exons do restante do gene, e inseręao próxima a um unico exon I< ou a 


um exon I< duplicado. Em geral, a presenęa de sequencias repetidas em introns e entre ge¬ 
nes facilita este processo por permitir o pareamento incorreto de cromatides nao irmas, 
levando a novas combinaęóes de exons. Figura 21.18 Como sabemos que chimpanzes 
nao falam, mas seres humanos sim, voce provavelmente quer saber quantos aminoacidos 
sao diferentes quando comparamos o gene humano da proteina FOXP2 tipo selvagem e a 
mesma proteina em chimpanzes, e se essas alteraęóes afetam a funęao da proteina. (Con¬ 
forme explicado posteriormente no texto, existem dois aminoacidos diferentes.) Voce 
sabe que seres humanos com mutaęóes nesse gene possuem graves problemas de fala. 
Voce pode aprender mais sobre as mutaęóes na proteina humana verificando se essas 
alteraęóes correspondem as diferenęas observadas na sequencia da proteina de chimpan¬ 
zes. Se isso for yerdadeiro, esses aminoacidos podem desempenhar um papel relevante 
na funęao dessa proteina no desenvolvimento da fala. Alem disso, voce pode analisar as 
diferenęas entre as sequencias das proteinas FOXP2 de chimpanzes e de camundongos. 
Voce pode perguntar: essas sequencias sao mais similares entre si do que as proteinas de 
chimpanzes e humanos? (As proteinas de camundongo e de chimpanzes possuem apenas 
um aminoacido diferente entre si, sendo entao mais similares do que a proteina humana e 
de chimpanze, que possuem dois aminoacidos diferentes; e tambem mais similares que a 
proteina humana e de camundongo, que possuem tres aminoacidos diferentes.) 

Revisao do conceito 21.1 

1. Na metodologia de sequenciamento de genomas completos por balistica, fragmentos 
curtos sao gerados pela cliyagem do genoma utilizando multiplas enzimas de restrięao. 
Esses fragmentos sao clonados e sequenciados, e entao ordenados com a ajuda de progra- 
mas de computador que identificam regióes de sobreposięao (ver Figura 21.2). 

Revisao do conceito 21.2 

1. A internet permite a centralizaęao de bancos de dados, como o GenBank, e de progra- 
mas como o BLAST, tornando seu acesso gratuito. A presenęa dos dados em um banco 
centralizado e de facil acesso pela internet minimiza a possibilidade de erros e de os pes- 
quisadores trabalharem com dados diferentes. Tambem facilita o processo de pesquisa, 
pois todos os pesquisadores tern acesso aos mesmos programas de analise e nao precisam 
obter seus próprios programas, que seriam possivelmente diferentes. Acelera tambem a 
disseminaęao de dados e garante que erros sejam corrigidos em tempo habil. Essas sao 
apenas algumas respostas, voce pode listar outras. 2. O cancer e uma doenęa causada 
por multiplos fatores. Concentrar estudos em um unico gene ou em um unico defeito 
seria ignorar outros fatores que podem influenciar o cancer ou mesmo o comportamento 
do unico gene sendo estudado. A metodologia de sistemas, por considerar diversos fato¬ 
res simultaneamente, mais provavelmente levara a compreensao das causas do cancer e 
ao desenvolvimento de tratamentos uteis. 3. Algumas das regióes transcritas correspon¬ 
dem aos introns. O restante e transcrito em RNA nao codificador, incluindo pequenos 
RNA, como os microRNA (miRNA) ou siRNA. Essas moleculas de RNA ajudam a regular 
a expressao genica por meio do bloqueio da traduęao, causando a degradaęao do RNAm, 
pela ligaęao ao promotor e repressao da transcrięao, ou pel a remodelagem da estru- 
tura da cromatina. As moleculas mais longas de RNA nao codificante tambem podem 
contribuir para a regulaęao genica ou para a remodelagem da cromatina. 4. Estudos de 
associaęao de genomas utilizam a metodologia da biologia de sistemas, considerando a 
correlaęao de diversos polimorfismos de nucleotideos de base unica (SNP) em doenęas 
especificas, como doenęas cardiacas e diabetes, na tentativa de encontrar padróes de SNP 
que se correlacionem com cada doenęa. 

Revisao do conceito 21.3 

1. O processamento alternativo de transcritos de RNA a partir de um gene, e o pro- 
cessamento pós-traducional de polipeptideos. 2. O numero total de genomas com¬ 
pletos pode ser encontrado clicando em “Projetos Completos”; o numero de genomas 
completos em cada dominio esta indicado na parte superior da pagina. O numero de 
genomas “Em Progresso” esta incluido no numero de “Projetos Incompletos”; clicando 
nesse item e possivel ver o numero de genomas incompletos separados por dominios. 
Tambem e possivel ver essa diyisao para os genomas “Em Progresso”. ( Observaęao : voce 
pode clicar na coluna “Tamanho” e a tabela sera ordenada de acordo com o tamanho 
do genoma. Percorra a lista para ter uma ideia do tamanho relativo dos genomas em 
cada um dos tres dominios. Lembre-se, no entanto, que a maior parte dos genomas se- 
quenciados corresponde a bacterias.) 3. Celulas procarióticas sao geralmente menores 
do que celulas eucarióticas, e se reproduzem por fissao binaria. O processo evolutivo 
envolvido e a seleęao natural para as celulas de reproduęao mais rapida: Quanto mais 
rapido essas celulas replicam seu DNA e se diyidem, mais rapido elas serao capazes 
de se tornarem dominantes em uma populaęao de procariotos. Quanto menos DNA a 
celula precisa replicar, mais rapido ela ira se reproduzir. 

Revisao do conceito 21.4 

1. O numero de genes e maior em mamiferos, assim como a quantidade de DNA nao co¬ 
dificante. A presenęa de introns nos genes de mamiferos os torna maiores, em media, do 
que os genes procarióticos. 2. No mecanismo de cópia e cola de transposons e na retro- 
transposięao. 3. Na familia de genes de RNAr, unidades de transcrięao identicas para os 
tres tipos distintos de produtos de RNA estao presentes em longos arranjos repetidos um 
após o outro. O grandę numero de cópias de genes de RNAr permite que os organismos 
produzam RNAr suficiente para que os ribossomos desempenhem a atiyidade de sintese 
de proteinas, e uma unica unidade de transcrięao para as tres moleculas de RNAr garante 
que as quantidades corretas das tres moleculas distintas sejam produzidas - a cada vez 
que um RNAr e sintetizado, as outras duas moleculas tambem o sao. Em contraste, os 
genes da globina nao sao diversas unidades de transcrięao identicas, e sim, cada familia de 
genes da globina e composta por um numero relativamente pequeno de genes nao iden- 
ticos. As diferenęas nas proteinas globina codificadas por estes genes resulta na produęao 
de moleculas de hemoglobina adaptadas a etapas especificas do desenvolvimento do orga- 
nismo. 4. Os exons seriam classificados como exons (1,5%); as regióes de estimuladores 
contendo elementos distais de controle, as regióes próximas ao promotor, contendo os 
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elementos proximais de controle, e o próprio promotor seriam classificados como seąuen- 
cias reguladoras (5%); e os introns seriam classificados como introns (20%). 

Revisao do conceito 21.5 

1. Se a meiose for defeituosa, as duas cópias do genoma completo podem se encontrar 
em urna unica celula. Erros na recombinaęao durante a meiose podem levar a duplica- 
ęao de um segmento e deleęao de outro. Durante a replicaęao do DNA, o deslocamento 
da fita molde pode resultar em duplicaęóes de segmentos. 2. Para cada gene, um erro 
de recombinaęao durante a meiose pode ocorrer entre as duas cópias do gene, de modo 
que urna das cópias contenha um exon duplicado. (A outra cópia apresentaria a deleęao 
de um exon.) Isso pode ter ocorrido diversas vezes, resultando em multiplas cópias 
de um exon especifico em cada gene. 3. Elementos de transposięao homólogos espa- 
lhados pelo genoma atuam como locais onde a recombinaęao pode ocorrer entre cro- 
mossomos distintos. O deslocamento desses elementos para seąuencias codificadoras 
ou regulatórias pode alterar a expressao de genes. Elementos de transposięao tambem 
podem deslocar genes, levando a dispersao de genes e, em alguns casos, a diferentes pa- 
dróes de expressao genica. O deslocamento de um exon durante a transposięao e a sua 
inseręao em um gene pode adicionar um novo dominio funcional a proteina codificada 
originalmente, um tipo de embaralhamento de exons. (Para que qualquer urna das alte- 
raęóes se torne hereditaria, ela deve ocorrer nas celulas germinativas, as celulas que dao 
origem aos gametas.) 4. Como as mulheres que apresentam essa inversao possuem 
um numero maior de progenię, essa inversao deve conferir alguma vantagem durante 
o processo de reproduęao e desenvolvimento. Como urna proporęao cada vez maior da 
populaęao apresentara essa inversao, espera-se que ela persista e se espalhe na popula¬ 
ęao. (De fato, evidencias derivadas do estudo permitiram aos pesquisadores concluirem 
que a inversao esta aumentando em sua proporęao na populaęao. Voce aprendera mais 
sobre a genetica de populaęóes na próxima unidade.) 

Revisao do conceito 21.6 

1. Como seres humanos e macacos sao primatas, espera-se que seus genomas sejam 
mais similares do que os genomas do macaco e do camundongo. A linhagem dos camun- 
dongos divergiu da linhagem dos primatas antes da divergencia das linhagens dos hu¬ 
manos e macacos. 2. Genes homeóticos diferem nas suas sequencias nao homeóticas, 
que determinam as interaęóes dos produtos dos genes homeóticos com outros fatores 
de transcrięao, e quais genes sao regulados pelos genes homeóticos. Essas sequencias 
nao homeóticas sao diferentes nos dois organismos, assim como o padrao de expressao 
dos genes homeóticos. 3. Os elementos Alu devem sofrer transposięao mais ativamente 
no genoma humano por alguma razao especifica. Seu numero elevado pode ter permi- 
tido a ocorrencia de um maior numero de erros de recombinaęao no genoma humano, 
resultando em um numero tambem maior de diferentes duplicaęóes. A divergencia na 
organizaęao e no conteudo dos dois genomas provavelmente torna os cromossomos de 
cada genoma menos homólogos entre si, acelerando a divergencia das duas especies e 
tornando o cruzamento menos provavel de gerar prole fertil. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

21.1 Um dos focos do Projeto Genoma Humano foi melhorar a tecnologia de sequen- 
ciamento e acelerar este processo. Durante o projeto, diversos avanęos na tecnologia 
de sequenciamento permitiram reaęóes mais rapidas e, portanto, menos onerosas. 

21.2 O resultado mais significativo e de que mais de 75% do genoma humano e trans- 
crito em algum momento em ao menos um dos tipos celulares estudados. Ainda, ao 
menos 80% do genoma contem elementos funcionais, que participam da regulaęao 
genica ou de alguma maneira na manutenęao da estrutura da cromatina. O proje¬ 
to foi expandido para incluir outras especies e estudar com mais detalhes as funęóes 
destes elementos transcritos do DNA. E necessario que se realize esse tipo de analises 
em genomas de especies que podem ser utilizadas em experimentos de laboratório. 

21.3 (a) Em geral, bacterias e archaea possuem genomas menores, menor numero de 
genes, e maior densidade genica em comparaęao com eucariotos. (b) Entre eucariotos, 
nao ha urna relaęao sistematica aparente entre o tamanho do genoma e o fenótipo. O 
numero de genes e frequentemente menor do que o esperado para o tamanho do geno¬ 
ma - em outras palavras, a densidade genica e menor em genomas maiores. (P. ex., em 
seres humanos.) 21.4 Sequencias relacionadas aos elementos de transposięao podem 
se deslocar para diferentes locais do genoma, e um subgrupo destas sequencias gera 
novas cópias de si mesma neste processo. Portanto, nao e surpreendente que corres- 
pondam a urna significante porcentagem do genoma, e espera-se que essa porcentagem 
aumente ao longo do tempo evolutivo. 21.5 Rearranjos de cromossomos em urna mes¬ 
ma especie fazem com que alguns individuos tenham arranjos geneticos distintos. Cada 
um desses individuos ainda pode realizar meiose e produzir gametas, e a fertilizaęao 
de gametas com diferentes arranjos cromossómicos ainda pode gerar prole viavel. No 
entanto, durante a meiose de prole, os cromossomos maternos e paternos podem nao 
ser capazes de se parear, gerando gametas com conjuntos incompletos de cromosso¬ 
mos. Mais frequentemente, os zigotos derivados desses gametas nao irao sobreviver. 
Urna nova especie pode surgir se dois arranjos cromossómicos diferentes se torna- 
rem prevalentes em urna populaęao e os individuos sejam capazes de se reproduzir 
com sucesso apenas com os individuos que possuem o mesmo arranjo cromossómico. 
21.6 A comparaęao do genoma de duas especies de relaęao próxima pode revelar in- 
formaęóes sobre os eventos evolutivos mais recentes, talvez os eventos que resultaram 
nas caracteristicas distintas de cada urna das duas especies. A comparaęao de genomas 
de especies de relaęao mais distante pode revelar eventos evolutivos que ocorreram 
ha bastante tempo. Por exemplo, genes que sao compartilhados por duas especies de 
relaęao evolutiva distante surgiram antes da divergencia das duas especies. 

Teste seu conhecimento 

1. b 2. a 3. c 4. 


1. ATETI... PKSSD...TSSTT... NARRD 

2. ATETI... PKSffl..TSm...[N^RRD 

3. ATETI... PKSSD...TSSTT... NARRD 

4. ATETI...PKSSD...TSSNT...SARRD 

5. ATETI... PKSSD...TSSTT... NARRD 

6. VTETI... PKSSD...TSSTT... NARRD 

(a) Linhas 1, 3, e 5 correspondem as especies C, G e R. (b) A linha 4 corresponde a especie 
humana. Estude a figura acima para identificar as diferenęas entre as sequencias humana, 
C, G, e R - os aminoacidos sublinhados indicam posięóes onde ha um aminoacido N na 
sequencia humana, aminoacido T nas sequencias C, G e R, e o aminoacido S na sequen- 
cia humana ao passo que as sequencias C, G e R possuem o aminoacido N. (c) A linha 6 
corresponde a sequencia do orangotango. (d) Ver a figura acima. Existe um aminoacido 
diferente entre o camundongo (aminoacido E circulado na linha 2), e as especies C, G e R 
(que apresentam um aminoacido D nesta posięao). Existem tres aminoacidos diferentes 
entre o camundongo e humanos. (Os aminoacidos E, T e N destacados na sequencia do 
camundongo, correspondentes aos aminoacidos D, N, e S, respectivamente, na sequencia 
humana.) (e) Com o surgimento de apenas um aminoacido diferente ao longo dos 60 a 100 
milhóes de anos de divergencia entre as especies C, G e R e camundongos, e de certa forma 
surpreendente que dois aminoacidos adicionais tenham divergido nos 6 milhóes de anos 
que separam chimpanzes e humanos. Isso indica que o gene FOXP2 evoluiu mais rapida- 
mente na linhagem humana do que nas linhagens dos demais primatas. 

Capitulo 22 
Questóes das figuras 

Figura 22.6 O comedor de cactos esta mais intimamente relacionado ao comedor de se- 
mentes; a Figura 1.22 mostra que eles compartilham um ancestral comum mais recente 
(um comedor de sementes) do que o comedor de cactos compartilha com o comedor de 
insetos. Figura 22.8 O ancestral comum viveu ha mais de 5,5 milhóes de anos. Figura 
22.12 A cor e forma do corpo desses mantódeos lhes permitem se camuflar no ambiente, 
dando um exemplo de como os organismos estao bem combinados a vida no seu ambien¬ 
te. Os mantódeos tambem compartilham caracteristicas uns com os outros (e com todos 
os outros mantódeos), como seis patas, membros anteriores de apreensao e olhos gran- 
des. Essas caracteristicas compartilhadas ilustram outra observaęao-chave sobre a vida: a 
uniformidade que resulta da descendencia de ancestrais comuns. Com o tempo, a medi- 
da que esses mantódeos divergiam de um ancestral comum, eles acumularam diferentes 
adaptaęóes que os tornaram bastante adaptados a vida em seus diferentes ambientes. Por 
firn, essas diferenęas se tornaram grandes o suficiente para a formaęao de novas especies, 
contribuindo assim para a grandę variedade da vida. Figura 22.13 Esses resultados mos- 
tram que, mesmo o fato de ser criado desde o estagio de ovo em urna ou outra especie 
de planta nao resulta em um adulto tendo um comprimento de bico apropriado aquele 
hospedeiro; em vez disso, os comprimentos dos bicos eram determinados principalmente 
pela populaęao a partir da qual os ovos foram obtidos. Como um ovo a partir de urna 
populaęao do balaozinho nativo provavelmente tivesse pais de bicos longos, enquanto um 
ovo a partir de urna populaęao da arvore dourada provavelmente tivesse pais com bicos 
curtos, esses resultados indicam que o comprimento do bico e urna caracteristica herda- 
da. Figura 22.14 Ambas as estrategias deveriam aumentar o tempo que leva para o S. 
aureus se tornar resistente a urna nova droga. Se urna droga que prejudica o S. aureus nao 
prejudica outras bacterias, a seleęao natural nao favorecera a resistencia aquela droga nas 
outras especies. Isso diminuiria a chance do S. aureus adquirir genes de resistencia a partir 
de outras bacterias, permitindo assim o desenvolvimento da resistencia. De forma similar, 
a seleęao por resistencia a urna droga que atrasa o crescimento, mas nao mata o S. au¬ 
reus, e muito mais fraca do que a seleęao por resistencia a drogas que matam o S. aureus, 
novamente atrasando o desenvolvimento da resistencia. Figura 22.17 Com base nesta 
arvore evolutiva, os crocodilos tern parentesco mais próximo com as aves do que com os 
lagartos, pois compartilham um ancestral comum mais recente com aves (ancestral Q) do 
que com lagartos (ancestral Q). Figura 22.20 A estrutura do membro inferior se alterou 
primeiro. Rodhocetus nao tinha nadadeiras, mas seus ossos pehucos e membros inferiores 
se modificaram substancialmente desde quando esses ossos foram formados e arranjados 
em Pakicetus. Por exemplo, em Rodhocetus, a pelve e os membros inferiores aparecem 
orientados para remar, enquanto estao orientados para caminhar em Pakicetus. 

Revisao do conceito 22.1 

1. Hutton e Lyell propuseram que os eventos geológicos no passado foram causados 
pelos mesmos processos que ocorrem atualmente, na mesma velocidade gradual. Esse 
principio sugeriu que a Terra deve ser muito mais velha do que alguns milhares de 
anos, a idade amplamente aceita naquela epoca. As ideias de Hutton e Lyell tambem 
estimularam Darwin a pensar que o acumulo lento de pequenas modificaęóes poderia, 
por firn, produzir as alteraęóes profundas documentadas nos registros fósseis. Nesse 
contexto, a idade da Terra era importante para Darwin, pois, a nao ser que a Terra 
fosse muito velha, ele nao poderia imaginar como teria havido tempo suficiente para 
que a evoluęao ocorresse. 2. Por esse criterio, a explicaęao de Cuvier sobre os regis¬ 
tros fósseis e a hipótese de Lamarck sobre a evoluęao sao cientificas. Cuvier achou que 
as especies nao evoluiam com o tempo. Ele tambem sugeriu que eventos catastróficos 
repentinos causaram extinęóes em determinadas areas e que essas regióes mais tarde 
foram novamente povoadas por um grupo diferente de especies que imigraram a partir 
de outras areas. Essas afirmaęóes podem ser testadas com base no registro fóssil, e foi 
demonstrado que a sua asseręao de que as especies nao evoluem estava incorreta. Com 
respeito a Lamarck, seu principio do uso e desuso pode ser utilizado para realizar pre- 
dięóes testaveis para grupos de fósseis como ancestrais de baleias que se adaptaram a 
um novo habitat. O principio de Lamarck de uso e desuso e seu principio associado de 
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heranęa de caracteristicas adąuiridas tambem pode ser testado diretamente em orga- 
nismos vivos; foi demonstrado que esses principios estavam incorretos. 

Revisao do conceito 22.2 

1. Os organismos compartilham caracteristicas (a uniformidade da vida), pois compar- 
tilham ancestrais comuns; a grandę diversidade da vida ocorre por que novas especies se 
formaram de maneira repetida quando organismos descendentes se adaptaram de forma 
gradual a diferentes meios, tornando-se diferentes dos seus ancestrais. 2. As especies de 
mamiferos fósseis (ou seus ancestrais) provavelmente colonizaram os Andes na Ameri¬ 
ca do Sul, enquanto ancestrais dos mamiferos encontrados atualmente nas montanhas 
da Africa provavelmente teriam colonizado essas montanhas a partir de outras partes 
da Africa. Por isso, as especies fósseis dos Andes compartilhariam um ancestral comum 
mais recente com os mamiferos da America do Sul do que com os mamiferos na Africa. 
Assim, devido a varias de suas caracteristicas, as especies fósseis de mamiferos provavel- 
mente se parecem mais próximas aos mamiferos que vivem nas florestas da America do 
Sul do que com os mamiferos que vivem nas montanhas da Africa. Entretanto, tambem 
e possivel que as especies mamiferas fósseis pudessem se parecer com os mamiferos das 
montanhas da Africa por evoluęao convergente (mesmo estando relacionados apenas 
distantemente um dos outros). 3. Enquanto o fenótipo branco (codificado pelo genótipo 
pp) continua a ser favorecido pela seleęao natural, a frequencia do alelo p provavelmente 
aumentara com o tempo na populaęao. Se a proporęao de individuos com flores brancas 
aumenta em relaęao aos indiyiduos com flores roxas, a frequencia do alelo recessivo p 
tambem aumentara em relaęao ao alelo P, que aparece apenas em indiyiduos com flores 
roxas (alguns dos quais tambem carregam o alelo p). 

Revisao do conceito 22.3 

1. Um fator do meio, como um medicamento, nao cria novas caracteristicas, como re¬ 
sistencia a drogas, mas em vez disso, seleciona caracteristicas entre aquelas que ja estao 
presentes na populaęao. 2. (a) Devido as suas diferentes funęóes, os membros ante- 
riores dos diferentes mamiferos sao estruturalmente similares, pois todos representam 
modificaęóes de urna estrutura encontrada no ancestral comum. (b) Esse e um caso de 
evoluęao convergente. As semelhanęas entre o petauro-do-aęucar e o esquilo-voador 
indicam que os ambientes similares selecionaram adaptaęóes similares apesar da an- 
cestralidade diferente. 3. No tempo em que os dinossauros se originaram, as massas 
terrestres da Terra formavam um unico e grandę continente, a Pangeia. Como muitos 
dinossauros eram grandes e se movimentavam, e provavel que os primeiros membros 
desses grupos vivessem em diferentes partes da Pangeia. Quando a Pangeia se separou, 
os fósseis desses organismos teriam se movido junto com as rochas em que estavam de- 
positados. Assim, poderiamos predizer que os fósseis dos primeiros dinossauros teriam 
urna distribuięao geografica ampla (essa predięao foi mantida). 

Questóes dos resumos dos conceitos-chave 

Conceito 22.1 Darwin pensava que a descendencia com modificaęao ocorria como um 
processo gradual, em etapas. A idade da Terra era importante para ele, pois se a Terra 
tivesse apenas alguns milhares de anos de idade (como sugerido pela sabedoria con- 
yencional), nao haveria tempo suficiente para as principais modificaęóes evolutivas. 
Conceito 22.2 Todas as especies possuem o potencial para super-reproduęao, isto e, pro- 
duzir mais descendentes do que podem ser suportados pelo meio ambiente. Isso assegura 
que havera o que Darwin chamou de “łuta pela existencia” em que varios descendentes sao 
comidos, passam fome, adoecem ou sao incapazes de se reproduzir por urna yariedade 
de outras razóes. Membros de urna populaęao exibem urna serie de yariaęóes herdaveis, 
algumas das quais tornam provavel que seus portadores debcarao mais descendentes do 
que outros indiyiduos (p. ex., o portador pode escapar de predadores com mais eficiencia 
ou ser mais tolerante as condięóes fisicas do ambiente). Com o tempo, a seleęao natural 
- resultante de fatores como predadores, ausencia de alimento ou condięóes fisicas do am¬ 
biente - pode aumentar a proporęao de indiyiduos com caracteristicas favoraveis em urna 
populaęao (adaptaęao evolutiva). Conceito 22.3 A hipótese de que os cetaceos evoluiram 
a partir de mamiferos terrestres e estao intimamente relacionados aos ungulados de casco 
bipartido e sustentada por varias linhas de evidencias. Por exemplo, fósseis documentaram 
que os primeiros cetaceos tinham membros posteriores, como esperado para organismos 
que descendem de um mamifero terrestre; esses fósseis tambem mostram que os mem¬ 
bros posteriores foram diminuindo com o passar do tempo. Outros fósseis mostram que 
os primeiros cetaceos tinham um tipo de osso do tornozelo que e obseryado apenas em 
ungulados com casco bipartido, fornecendo fortes evidencias de que os ungulados de casco 
bipartido sao os mamiferos terrestres aos quais os cetaceos estao mais proximamente rela¬ 
cionados. Dados da sequencia de DNA tambem indicam que ungulados de casco bipartido 
sao os mamiferos terrestres aos quais os cetaceos estao mais proximamente relacionados. 


Teste seu conhecimento 

1. b 2. d 3. c 4. b 5. a 
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(b) O rapido aumento na porcentagem de mosquitos resistentes ao DDT provavelmente 
foi causado por seleęao natural na qual mosquitos resistentes ao DDT podiam sobreviver 
e se reproduzir enquanto outros mosquitos nao podiam. (c) Na India, onde a resistencia 


ao DDT apareceu primeiro, a seleęao natural faria com que a frequencia de mosquitos 
resistentes aumentasse com o tempo. Se os mosquitos resistentes entao migrassem da In¬ 
dia (p. ex., transportados pelo vento ou em avióes, trens ou navios) para outras partes do 
mundo, a frequencia da resistencia ao DDT aumentaria la tambem. 

Capitulo 23 
Questóes das figuras 

Figura 23.4 O código genetico e redundante, ou seja, mais de um códon pode especificar 
o mesmo aminoacido. Assim, urna substituięao em determinado local de urna regiao co- 
dificante do gene Adh pode alterar o códon, mas nao o aminoacido traduzido, nao alte- 
rando a proteina resultante codificada pelo gene. Urna maneira na qual urna inseręao em 
um exon nao afetaria o gene produzido e se ela ocorresse em urna regiao nao traduzida 
do exon. (Este e o caso da inseręao no local 1.703.) Figura 23.8 As frequencias preditas 
sao 36% Cfcf, 48% C R C W e 16% C W C W . Figura 23.13 Seleęao direcional. A arvore da 
chuva dourada possui frutas menores do que o hospedeiro nativo, o balaozinho. Assim, 
em urna populaęao do percevejo-do-saboeiro que se alimenta da arvore da chuva doura¬ 
da, insetos com bicos mais curtos tern urna yantagem, resultando na seleęao direcional 
para um comprimento de bico mais curto. Figura 23.16 O cruzamento de um óvulo 
de femea com um espermatozoide CC e um CL permitiu aos pesquisadores comparar 
diretamente os efeitos da contribuięao do macho para a próxima geraęao, urna vez que 
ambos os grupos de descendentes tern a mesma contribuięao materna. O isolamento do 
impacto do macho permitiu aos pesquisadores esboęarem conclusóes sobre diferenęas 
na “qualidade” genetica entre os machos CC e CL. 

Revisao do conceito 23.1 

1. No ambito de urna populaęao, as diferenęas geneticas entre indiyiduos fornecem o 
materiał bruto sobre o qual a seleęao natural e outros mecanismos podem atuar. Sem 
essas diferenęas, as frequencias dos alelos nao poderiam mudar com o tempo, e as¬ 
sim a populaęao nao poderia evoluir. 2. Muitas mutaęóes ocorrem nas celulas soma- 
ticas, que nao produzem gametas e assim sao perdidas quando o organismo morre. 
Das mutaęóes que ocorrem nas linhagens celulares que produzem gametas, muitas nao 
possuem um efeito fenotipico no qual a seleęao natural pode atuar. Outras possuem 
um efeito danoso e, portanto, provavelmente nao aumentarao sua frequencia, pois di- 
minuem o sucesso reprodutivo de seus portadores. 3. Sua yariaęao genetica (medida 
ao nivel dos genes ou ao nivel de sequencias nucleotidicas) provavelmente diminuiria 
com o tempo. Durante a meiose, o Crossing over e a segregaęao independente dos cro- 
mossomos produzem varias novas combinaęóes de alelos. Alem disso, urna populaęao 
contem um vasto numero de combinaęóes possiyeis de cruzamentos e a fertilizaęao 
une gametas de indiyiduos com históricos geneticos diferentes. Dessa forma, por meio 
do Crossing over, da segregaęao independente dos cromossomos e da fertilizaęao, a re- 
produęao sexuada remodela alelos em novas combinaęóes a cada geraęao. Sem a repro- 
duęao sexuada, a taxa de formaęao de novas combinaęóes de alelos seria yastamente 
reduzida, causando urna queda na yariaęao genetica total. 

Revisao do conceito 23.2 

1. Cada indiyiduo tern dois alelos, assim o numero total de alelos e 1.400. Para calcular 
a frequencia do alelo A, notę que cada um dos 85 indiyiduos do genótipo AA tern dois 
alelos A, cada um dos 320 indiyiduos do genótipo Aa tern um alelo A e cada um dos 295 
indiyiduos aa tern zero alelos A. Assim, a frequencia ( p ) do alelo A e 

(2 X 85) + (1 X 320) + (0 X 295) 


Existem apenas dois alelos (A e a) na nossa populaęao, entao a frequencia do alelo a 
deve ser q= 1 — p= 0,65. 2. Como a frequencia do alelo a e 0,45, a frequencia do alelo 
A deve ser de 0,55. Assim, as frequencias genotipicas esperadas sao p 2 = 0,3025 para o 
genótipo AA, 2 pq= 0,495 para o genótipo Aaeq 2 = 0,2025 para o genótipo aa. 3. Exis- 
tem 120 indiyiduos na populaęao, desta forma existem 240 alelos. Destes, existem 124 
alelos V — 32 dos 16 indiyiduos W e 92 dos 92 indiyiduos Vv. Assim, a frequencia do 
alelo Vep =124/240 = 0,52; portanto, a frequencia do alelo v e q — 0,48. Com base na 
equaęao de Hardy- Weinberg, se a populaęao nao estiver evoluindo, a frequencia do ge¬ 
nótipo W deveria ser p 2 = 0,52 X 0,52 = 0,27; a frequencia do genótipo Vv deveria ser 
2 pq = 2 X 0,52 X 0,48 = 0,5; e a frequencia do genótipo w deveria ser q = 0,48 X 0,48 
= 0,23. Em urna populaęao de 120 indiyiduos, essas frequencias genotipicas esperadas 
nos levariam a predizer que haveria 32 indiyiduos W (0,27 X 120), 60 indiyiduos Vv 
(0,5 x 120) e 28 indiyiduos w (0,23 X 120). Os numeros atuais para a populaęao (16 W, 
92 Vw, 12 w) desviam dessas expectativas (menos homozigotos e mais heterozigotos do 
que o esperado). Isso indica que a populaęao nao esta no equilibrio Hardy-Weinberg e, 
portanto, pode estar evoluindo nesse lócus. 

Revisao do conceito 23.3 

1. A seleęao natural e mais “previsivel” em alterar as frequencias alelicas de um modo 
nao randómico: ela tende a aumentar a frequencia dos alelos que aumentam o suces¬ 
so reprodutivo do organismo no seu ambiente e diminuir a frequencia dos alelos que 
diminuem o sucesso reprodutivo do organismo. Os alelos ficam sujeitos ao aumen¬ 
to ou diminuięao da deriva genetica na frequencia ao acaso, sendo ou nao yantajosas. 

2. A deriva genetica resulta de eventos ao acaso que fazem as frequencias alelicas flutu- 
arem ao acaso de geraęao para geraęao; dentro de urna populaęao, esse processo tende 
a diminuir a yariaęao genetica com o tempo. Fluxo genetico e a transferencia dos alelos 
entre as populaęóes, um processo que pode introduzir novos alelos em urna populaęao e 
portanto pode aumentar sua yariaęao genetica (embora levemente, urna vez que as taxas 
de fluxo genetico muitas vezes sao lentas). 3. A seleęao nao e importante nesse lócus; 
alem disso, as populaęóes nao sao pequenas e, portanto, os efeitos da deriva genetica nao 
deveriam ser pronunciados. O fluxo genetico esta ocorrendo pelo movimento do pólen e 
sementes. Dessa forma, as frequencias alelicas e genotipicas nestas populaęóes deveriam 
se tornar similares com o tempo como resultado do fluxo genetico. 
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Revisao do conceito 23.4 

1. Zero, pois o valor adaptativo inclui contribuięao reprodutiva para a próxima geraęao e 
uma mula esteril nao pode produzir descendentes. 2. Embora o fluxo genico e a deriva 
genetica possam aumentar a freąuencia de alelos vantajosos em uma populaęao, eles tam¬ 
bem podem diminuir a freąuencia de alelos vantajosos ou aumentar a freąuencia de alelos 
danosos. Apenas a seleęao natural resulta de forma consistente em um aumento na fre¬ 
ąuencia dos alelos que estimulam a sobrevivencia ou a reproduęao. Desta forma, a seleęao 
natural e o unico mecanismo que consistentemente leva a evoluęao adaptativa. 3. Os tres 
modos de seleęao natural (direcional, estabilizadora e disruptiva) sao definidos em termos 
de vantagem seletiva de diferentes fenótipos, nao diferentes genótipos. Assim, o tipo de 
seleęao representada pela vantagem heterozigota depende do fenótipo dos heterozigotos. 
Nesta ąuestao, como os individuos heterozigotos possuem um fenótipo mais extremo do 
que cada homozigoto, a vantagem heterozigota representa a seleęao direcional. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

23.1 Grandę parte da variabilidade nucleotidica em um locus genico ocorre nos introns. 
A yariabilidade nucleotidica nesses locais normalmente nao afeta o fenótipo, pois os 
introns nao codificam produtos proteicos do gene. (Nota: Em certas circunstancias, e 
possivel que uma modificaęao em um intron possa afetar o splicing de RNA e, por firn, 
exercer algum efeito fenotipico no organismo, mas tais mecanismos nao sao abordados 
neste texto introdutório.) Tambem existem varios locais com yariabilidade nucleotidica 
nos exons. Entretanto, a maioria dos locais de yariabilidade nos exons reflete em alte- 
raęóes na seąuencia de DNA que nao alteram a seąuencia de aminoacidos codificados 
pelo gene (e, portanto, podem nao afetar o fenótipo). 23.2 Nao, este nao e um exemplo 
de raciocinio circular. Calcular p e q a partir das freąuencias genotipicas obseryadas 
nao implica que essas freąuencias genotipicas devam estar no eąuilibrio de Hardy- 
-Weinberg. Considere uma populaęao que possui 195 indiyiduos de genótipo AA, 10 do 
genótipo Aa e 195 do genótipo aa. Calculando p e q a partir desses yalores gera p = q 
= 0,5. Usando a eąuaęao Hardy-Weinberg, as freąuencias de eąuilibrio preditas sao p 2 
= 0,25 para o genótipo AA, 2 pq = 0,5 para o genótipo Aa e q — 0,25 para o genótipo 
aa. Como existem 400 indiyiduos na populaęao, essas freąuencias genotipicas preditas 
indicam que devem existir 100 indiyiduos AA, 200 indiyiduos Aa e 100 indiyiduos aa - 
numeros que diferem bastante dos yalores que foram usados para calcular p e q. 23.3 
E improvavel que duas dessas populaęóes evoluiriam de forma semelhante. Como seus 
ambientes sao bastante diferentes, os alelos favorecidos pela seleęao natural provavel- 
mente iriam ser diferentes entre as duas populaęóes. Embora a deriva genetica possa ter 
efeitos importantes em cada uma dessas peąuenas populaęóes, a deriva causa alteraęóes 
nao previsiveis nas freąuencias dos alelos; dessa forma, e improvavel que a deriva cau- 
sasse a evoluęao das populaęóes de maneira similar. Ambas as populaęóes estao isoladas 
geograficamente, sugerindo que um pouco de fluxo genico ocorra entre elas (de novo, 
tornando menos provavel que elas evoluissem de maneira similar). 23.4 Comparado 
aos machos, e provavel que as femeas dessas especies sejam maiores, mais coloridas, 
dotadas de ornamentos mais elaborados (p. ex., uma caracteristica morfológica maior, 
como a cauda de pavao) e mais aptas em adotar comportamentos com intenęao de atrair 
parceiros ou preyenir que outros membros do mesmo sexo obtenham parceiros. 


Teste seu conhecimento 

1. d 2.c 3.d 4.b 5. a 6. c 

7. A freąuencia do alelo lap 94 aumenta a medida que os mexilhóes se movem do sudo- 
este ao nordeste do Cabo Long Island. A freąuencia do alelo lap 94 e maior nos pontos 
9-11 (mar aberto) do que nos pontos 1-7 (dentro do cabo); o canto a nordeste do cabo 
(ponto 8) tern ąuase a mesma freąuencia do alelo lap 94 dos pontos de mar aberto. 
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A hipótese ąue explica o formato do grafico e explica as obseryaęóes determinadas na 
ąuestao e que a freąuencia do alelo lap 94 nos diferentes locais resulta de uma interaęao 
entre seleęao e fluxo genico. Sob esta hipótese, na poręao sudoeste do cabo, a salinidade 
e relativamente baixa e a seleęao contra o alelo lap 94 e forte. Movendo-se em direęao 
do nordeste e para o oceano aberto, onde a salinidade e relativamente alta, a seleęao 
favorece uma freąuencia alta do alelo lap 94 . Entretanto, como as larvas de mexilhóes se 
dispersam por longas distancias, o fluxo genico previne que o alelo lap 94 se torne fixo no 
mar aberto ou que diminua ate zero na poręao sudoeste do Cabo Long Island. 

Capitulo 24 
Questóes das figuras 

Figura 24.7 Se isso nao fosse feito, a forte preferencia das “moscas do amido” e das “mos- 
cas da maltose” de cruzar com as moscas adaptadas pode ter ocorrido simplesmente por- 
que as moscas poderiam detectar (p. ex., pelo olfato) o que os parceiros potenciais ha- 
viam ingerido ąuando laryas e prefeririam cruzar com moscas com cheiro semelhante ao 


seu. Figura 24.11 Nas aguas turvas, onde as femeas nao conseguem distinguir bem as co- 
res, as femeas de cada especie podem freąuentemente cruzar com machos da outra espe- 
cie. Assim, com o tempo, como os hibridos entre essas especies sao viaveis e ferteis, o pool 
genico pode se tornar similar. Figura 24.13 Como a populaęao comeęou a divergir uma 
da outra recentemente, e provavel que ąualąuer barreira existente contra a reproduęao 
ira enfraąuecer com o tempo. Figura 24.18 Com o tempo, os cromossomos dos hibridos 
experimentais passaram a se assemelhar com aąueles do H. anomalus. Isso ocorreu mes¬ 
mo ąue as condięóes de laboratório fossem muito distintas das condięóes naturais onde o 

H. anomalus e encontrado, sugerindo que a seleęao para as condięóes do laboratório nao 
era tao intensa. Portanto, e pouco provavel que o aumento na fertilidade obseryado nos 
hibridos experimentais foi devido a seleęao por sobrevivencia nas condięóes de laborató¬ 
rio. Fig u ra 24.19 E mais provavel que a presenęa das plantas de M. cardinalis com o alelo 
yup de M. lewisii faęa as abelhas transferirem o pólen entre as duas especies de Mimulus. 
Assim, esperamos um aumento do numero de descendentes hibridos. 

Revisao do conceito 24.1 

I. (a) Todos os conceitos, exceto o de especie biológica, podem ser aplicados as especies 
de reproduęao sexuada e assexuada, porąue definem especies com base nas caracteris- 
ticas e nao na capacidade de reproduęao. Por outro lado, o conceito de especie biológica 
pode ser aplicado somente a especies de reproduęao sexuada. O conceito de especie 
mais simples que pode ser aplicado na natureza e o conceito de especie morfológica 
porąue se baseia apenas na aparencia do organismo. Informaęóes adicionais a respeito 
da ecologia dos habitats, historia evolutiva e reproduęao nao sao necessarios. 

2. Como esses passaros vivem em ambientes relativamente similares e podem cruzar 
com sucesso em cativeiro, a barreira reprodutiva que ocorre na natureza e provavel- 
mente pre-zigótica; considerando as diferenęas entre as especies na preferencia de ha¬ 
bitats, essa barreira pode ser resultante do isolamento de habitat. 

Revisao do conceito 24.2 

1. Na especiaęao alopatrica, uma nova especie se forma mesmo em isolamento geo¬ 
grafico da especie parental. Na especiaęao simpatrica, um nova especie se forma na 
ausencia de isolamento geografico. O isolamento geografico reduz consideravelmente 
o fluxo genico entre as populaęóes, sendo o fluxo genico mais provavel de ocorrer em 
populaęóes simpatricas. Por isso, a especiaęao simpatrica e menos comum que a espe¬ 
ciaęao alopatrica. 2 . O fluxo genico entre subgrupos de uma populaęao que vive na 
mesma area pode ser reduzido de varias formas. Em algumas especies, principalmente 
plantas, alteraęóes no numero cromossómico pode bloąuear o fluxo genico e estabele- 
cer um isolamento reprodutivo em uma unica geraęao. O fluxo genico tambem pode 
ser reduzido em populaęóes simpatricas por diferenciaęao de habitats (como obseryado 
na mosca da macieira Rhagoletis ) e seleęao natural (como obseryados nos ciclideos do 
Lago Vitória). 3. A especiaęao alopatrica sera menos provavel de ocorrer em uma ilha 
próxima ao continente do que em uma ilha mais distante de mesmo tamanho. A razao 
para isso e que o fluxo genico continuo entre as populaęóes continentais e aąuelas das 
ilhas próximas reduz a chance de que ocorram divergencias geneticas suficientes para 
que ocorra especiaęao alopatrica. 4. Se a separaęao dos homólogos nao ocorrer duran- 
te a anafase I da meiose, alguns gametas ficarao com um conjunto cromossómico extra 
(e outros sem cromossomos). Se um gameta com um conjunto extra de cromossomos 
se fusionar com um gameta normal, ira formar um triploide. Se dois gametas com um 
conjunto cromossómico extra se fusionarem, irao formar um tetraploide. 

Revisao do conceito 24.3 

1. As zonas hibridas sao regióes nas ąuais membros de diferentes especies se encon- 
tram e cruzam, produzindo descendentes mistos. Essas regióes podem ser conside- 
radas como “laboratórios naturais” para o estudo da especiaęao porąue os cientistas 
podem obseryar os fatores que causam (ou que nao causam) o isolamento reprodutivo 
diretamente. 2. (a) Se os hibridos sobrevivem e se reproduzem muito pouco ąuando 
comparados com a prole dos cruzamentos intraespecificos, pode ocorrer reforęo. Se 
isso acontecer, com o tempo, a seleęao natural fortalecera as barreiras pre-zigóticas 
contra a reproduęao entre as especies parentais, reduzindo a produęao de hibridos nao 
adaptados e levando a finalizaęao do processo de especiaęao. (b) Se a prole hibrida so- 
brevive e reproduz tao bem ąuanto a descendencia dos cruzamentos intraespecificos, o 
cruzamento indiscriminado entre as especies parentais levara a produęao de um grandę 
numero de descendentes hibridos. A medida que os hibridos cruzam entre si e com os 
membros das especies parentais, com o tempo, o pool genico das especies parentais ira 
fusionar, revertendo o processo de especiaęao. 

Revisao do conceito 24.4 

1. O tempo entre os eventos de especiaęao inclui (1) o tempo em que uma populaęao de 
uma especie recem-formada comeęa a divergir reprodutivamente uma da outra e (2) o 
tempo que leva para a especiaęao finalizar após o inicio da divergencia. Embora a espe¬ 
ciaęao possa ocorrer rapidamente uma vez iniciada a divergencia entre as populaęóes, 
pode levar milhóes de anos para o inicio dessa divergencia. 2. Os inyestigadores trans- 
feriram os alelos do lócus yup (que influencia a cor da flor) entre cada especie parental. 
As plantas de M. lewisii com alelo yup de M. cardinalis receberam muito mais yisitas 
de beija-flor do que o normal. Normalmente os beija-flores polinizam M. cardinalis, 
mas evitam M. lewisii. Da mesma forma, as plantas de M. cardinalis com alelo yup de 
M. lewisii receberam mais yisitas de abelhas do que o normal. As abelhas normalmente 
polinizam M. lewisii e evitam M. cardinalis. Portanto, os alelos do locus yup podem in- 
fluenciar a escolha do polinizador, que, nessas especies, formam uma barreira primaria 
contra o cruzamento interespecifico. De ąualąuer maneira, o experimento nao prova que 
o locus yup controla as barreiras reprodutivas entre M. lewisii e M. cardinalis. Outros 
genes tambem podem intensificar o efeito do locus yup (ao modificar a cor da flor) ou 
causar a formaęao de uma barreira completamente diferente contra a reproduęao (p. ex., 
isolamento gametico ou barreira pós-zigótica). 3. Crossing over. Se nao ocorrer o Cros¬ 
sing over, cada cromossomo do hibrido experimental ira permanecer como na geraęao FI, 
composto inteiramente por DNA de uma das especies parentais. 
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Questóes do resumo dos conceitos-chave 

24.1 De acordo com o conceito de especie biológica, uma especie e um grupo populacio- 
nal cujos membros cruzam e produzem prole viavel; portanto, ocorre fluxo genico entre 
as populaęóes dessa especie. Por outro lado, membros de diferentes especies nao cruzam 
e, portanto, nao ocorre fluxo genico entre suas populaęóes. Resumindo, no conceito de 
especie biológica, as especies podem ser designadas pela ausencia de fluxo genico, con- 
ferindo uma importancia crucial do fluxo genico no conceito de especie biológica. 24.2 
A especiaęao simpatrica pode ser promovida por fatores como poliploidia, seleęao sexual 
e mudanęa de habitats; todos esses fatores reduzem o fluxo genico entre subpopulaęóes 
de grandes populaęóes. Entretanto, esses fatores tambem podem ocorrer nas popula¬ 
ęóes alopatricas e, assim, promover especiaęao alopatrica. 24.3 Se os hibridos tiverem 
seleęao contraria, a zona hibrida pode persistir se os individuos das especies parentais 
circularem regularmente nessa zona onde irao cruzar produzindo descendentes hibridos. 
Se nao houver seleęao contraria aos hibridos, nao ha custo para a produęao continua de 
hibridos, e um grandę numero de descendentes hibridos pode ser produzido. Entretanto, 
a seleęao natural para a vida em diferentes ambientes pode manter o pool genico distin- 
to das duas especies parentais, prevenindo a perda (pós-fusao) das especies parentais e, 
com o tempo, novamente estabilizar a zona hibrida. 24.4 Como ilustrado pela barba-de- 
-bode, pelo peixe-mosquito das Bahamas e pela mosca da macieira, a especiaęao conti¬ 
nua atualmente. Uma nova especie pode se formar sempre que o fluxo genico entre duas 
populaęóes parentais for reduzido. Essa reduęao no fluxo genico pode ocorrer de varias 
maneiras: uma nova populaęao geograficamente isolada pode ser fundada por poucos 
colonizadores; alguns membros da especie parental podem comeęar a utilizar um novo 
habitat; a seleęao natural pode isolar populaęóes ou subpopulaęóes anteriormente conec- 
tadas. Esses e muitos outros eventos semelhantes estao ocorrendo atualmente. 


Teste seu conhecimento 
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8. Esta e uma possibilidade: 
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Capitulo 25 
Questóes das figuras 

Figura 25.2 As proteinas sao quase sempre compostas pelos mesmos 20 aminoacidos 
apresentados na Figura 5.14. Entretanto, muitos outros aminoacidos tern o potencial 
de se formar neste ou em outros experimentos. Por exemplo, qualquer molecula que 
tenha um grupo R diferente daqueles descritos na Figura 5.14, que tenha um carbono a, 
um grupo amino e um grupo carboxila ainda sera um aminoacido, mesmo que nao seja 
um dos 20 mais comuns encontrados na natureza. Figura 25.6 Como o uranio-238 
possui meia-vida de 4,5 bilhóes de anos, o eixo x sera remarcado (em bilhóes de anos) 
como 4,5, 9, 13,5 e 18. Figura 25.11 Voce deve circular o nó da arvore filogenetica de 
aproximadamente 580 milhóes de anos, onde ramificou a linhagem dos equinodermas/ 
cordados e a linhagem dos braquiópodes, anelideos, moluscos e artrópodes. Embora 
a dataęao de 580 milhóes de anos seja estimada, esse ancestral comum devia ser tao 
antigo quanto seus descendentes. Como os fósseis de moluscos datam de 560 milhóes 
de anos, o ancestral comum representado pelo ramo circundado deve ter pelo menos 
560 milhóes de anos. Figura 25.16 A Płaca Australiana atualmente esta se movendo em 
direęao nordeste como tern feito nos ultimos 65 milhóes de anos. Figura 25.26 A se- 
quencia codificante do gene Pitx 1 sera distinta entre a populaęao do lago e a populaęao 
marinha, mas os padróes de expressao genica nao irao diferir. 

Revisao do conceito 25.1 

1. A hipótese de que as condięóes na Terra primitiva permitiam a sintese de molecu- 
las organicas a partir de ingredientes inorganicos. 2. Ao contrario da mistura aleatória 
de moleculas em uma soluęao aberta, a segregaęao de sistemas moleculares por uma 
membrana permitiu concentrar as moleculas organicas, auxiliando nas reaęóes bioqui- 
micas. 3. Hoje, a informaęao genetica normalmente segue o fluxo do DNA para RNA, 
como quando a sequencia de DNA de um gene e usada como molde para sintetizar o 
RNAm que codifica uma determinada proteina. Entretanto, o ciclo de vida dos retrovi- 
rus, como o HIV, mostra que a informaęao genetica pode seguir a direęao reversa (do 
RNA para DNA). Nestes virus, a enzima transcritase reversa usa o RNA como molde 
para a sintese do DNA, sugerindo que uma enzima similar pode ter desempenhado um 
papel fundamental na transcrięao do mundo do RNA para o mundo do DNA. 

Revisao do conceito 25.2 

1. 22.920 anos (quatro meias-vidas de 5.730 X 4) 2.0 registro fóssil mostra que diferen¬ 
tes grupos de organismos dominaram a vida na Terra em diferentes periodos de tempo e 
que muitos organismos que antes existiam, hoje estao extintos. Alguns exemplos estao 


apresentados na Figura 25.5.0 registro fóssil tambem indica que novos grupos de organis¬ 
mos podem surgir por meio da modificaęao gradual de organismos preexistentes, como 
ilustrado pelos fósseis que documentam a origem dos mamiferos a partir de seu ancestral 
cinodonte. 3. A descoberta desse organismo fóssil (hipotetico) indicaria que o nosso atual 
conhecimento a respeito da origem dos mamiferos nao esta correto, pois se acredita que 
os mamiferos se originaram mais recentemente (ver Figura 25.7). Por exemplo, essa desco¬ 
berta poderia sugerir que a dataęao dos fósseis previamente descobertos nao estava corre- 
ta ou que as linhagens apresentadas na Figura 25.7 compartilham caracteristicas comuns 
com os mamiferos, mas nao seus ancestrais diretos. Essa descoberta sugere que mudanęas 
radicais em multiplos aspectos da estrutura esqueletica dos organismos poderiam surgir 
repentinamente, ideia que hoje nao e sustentada pelos registros fósseis conhecidos. 

Revisao do conceito 25.3 

1. O oxigenio livre ataca as ligaęóes quimicas e pode inibir as enzimas e danificar as celulas. 
Desse modo, os procariotos que sobreviveram em ambientes anaeróbios teriam sobrevivi- 
do e reproduzido muito pouco em um ambiente rico em oxigenio, levando muitas especies 
a extinęao. 2. Todos os eucariotos possuem mitocóndrias ou remanescentes dessa orga¬ 
nek, mas nem todos os eucariotos possuem plastidios. 3. O registro fóssil da vida atual 
incluiria muitos organismos com partes duras no corpo (como os vertebrados e inyerte- 
brados marinhos), mas poderia nao incluir muitas especies que nos sao familiares, como 
aquelas de uma pequena area geografica ou de uma populaęao de poucos individuos (p. 
ex., especies ameaęadas como o panda-gigante, o tigre e varias especies de rinoceronte). 

Revisao do conceito 25.4 

1. A teoria das placas tectónicas descreve o movimento das placas continentais da Terra 
que alteram a geografia fisica e o clima, bem como a extensao do isolamento dos organis¬ 
mos. Como esses fatores afetam as taxas de extinęao e de especiaęao, as placas tectónicas 
tern impacto importante na vida na Terra. 2. Extinęóes em massa; principais inovaęóes 
evolutivas; a diversificaęao de outro grupo de organismos (que podem fornecer novas 
fontes de alimentos); migraęao para novas localizaęóes com poucas especies competido- 
ras. 3. Em teoria, fósseis de especies comuns ou de especies raras estariam presentes no 
momento da catastrofe e, entao, desapareceriam. Na realidade, isso e mais complicado 
porque os registros fósseis sao imperfeitos. Assim, o fóssil mais recente de uma especie 
pode ser de um milhao de anos antes do evento de extinęao em massa, mesmo que a 
especie nao tenha se extinguido ate aquele momento. Essa complicaęao e mais provavel 
para especies raras porque poucos fósseis representantes delas irao se formar e serao des¬ 
cobertos. Portanto, para muitas especies raras, o registro fóssil nao ira documentar que a 
especie estava viva imediatamente antes da extinęao (mesmo que estivesse). 

Revisao do conceito 25.5 

1. A heterocronia pode causar varias mudanęas morfológicas. Por exemplo, o inicio 
de alteraęóes na maturidade sexual pode causar uma retenęao das caracteristicas ju- 
venis (pedomorfose). A pedomorfose pode ser causada por pequenas alteraęóes gene- 
ticas que resultam em grandes mudanęas morfológicas, como observadas no axolote. 

2. Nos embrióes animais, os genes Hox influenciam o desenvolvimento de estruturas 
como membros e apendices bucais. Assim, alteraęóes nesses genes ou na regulaęao des- 
ses genes poderao ter importantes efeitos na morfologia. 3. Sabemos que a regulaęao 
genica e alterada pela qualidade da ligaęao dos fatores de transcrięao as sequencias de 
DNA nao codificadoras, denominadas elementos-controle. Portanto, se as alteraęóes na 
morfologia sao frequentemente causadas por mudanęas na regulaęao genica, poręóes 
nao codificadoras do DNA que contem elementos-controle, provavelmente serao muito 
afetadas pela seleęao natural. 

Revisao do conceito 25.6 

1. Estruturas complexas nao evoluem de uma só vez, mas aos poucos, com a seleęao na¬ 
tural selecionando as variantes adaptativas das primeiras versóes. 2. Embora o virus do 
mixoma seja altamente letal, inicialmente, alguns coelhos sao resistentes (0,2% dos coe- 
lhos infectados nao morrem). Portanto, assumindo que a resistencia e uma caracteristica 
hereditaria, esperamos que a populaęao de coelhos apresente uma tendencia a aumentar 
a resistencia ao virus. Tambem se espera que o virus apresente uma tendencia evolutiva 
a reduęao da letalidade. Essa tendencia e provavel porque um coelho infectado com um 
virus menos letal viveria por tempo suficiente para que o mosquito o pique e potencial- 
mente transmita o virus para outros coelhos. (Um virus que mata seu hospedeiro antes 
que o mosquito possa transmiti-lo a outros coelhos morre com seu hospedeiro.) 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

25.1 Particulas de argila de montmorillonita podem ter fornecido a superficie na qual 
moleculas organicas se concentraram, aumentando, assim, a chance de reagirem umas 
com as outras. As particulas de argila de montmorillonita tambem podem ter facilita- 
do o transporte de moleculas fundamentais, como pequenos segmentos de RNA em 
yesiculas. Essas vesiculas podem ser formar espontaneamente a partir de simples mole¬ 
culas precursoras, “reproduzirem” e “crescerem” por si só, mantendo as concentraęóes 
internas das moleculas que diferem daquelas do ambiente ao redor. As caracteristicas 
dessas yesiculas representam etapas fundamentais no surgimento das protobiontes e, 
por firn, das primeiras celulas vivas. 25.2 O desafio e que os organismos nao usam 
radioisótopo que tenham longa meia-vida para formar seus ossos e conchas. Assim, fós¬ 
seis mais antigos do que 75.000 anos nao podem ser diretamente datados. Muitas vezes, 
os fósseis sao encontrados em rochas sedimentares que, em geral, contem sedimentos 
de diferentes idades, desafiando a dataęao dos fósseis. Para resolver esse problema, os 
geólogos datam as camadas de rochas yulcanicas que circundam os fósseis antigos e 
que usam radioisótopos com longa meia-vida. Esta estrategia permite estimativas mi- 
nimas e maximas para a idade dos fósseis entre duas camadas de rochas yulcanicas. 
25.3 A “explosao do Cambriano” se refere a um interyalo relativamente curto de tempo 
(535-525 milhóes de anos atras) durante o qual grandes formas do filo animal presen- 
te hoje surgiram pela primeira vez nos registros fósseis. As mudanęas evolutivas que 
ocorreram durante esse periodo, como o aparecimento de grandes predadores e presas, 
foram importantes porque determinaram o momento dos eventos fundamentais da 
historia da vida nos ultimos 500 milhóes de anos. 25.4 As grandes mudanęas evolu- 
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tivas documentadas pelos registros fósseis refletem o surgimento e desaparecimento 
de importantes grupos de organismos. Por sua vez, o surgimento ou a extinęao de um 
determinado grupo e resultado do eąuilibrio entre as taxas de especiaęao e de extinęao. 
Um grupo aumenta em tamanho ąuando a taxa na qual seus membros produzem novas 
especies e maior do que a taxa da extinęao, e um grupo diminui de tamanho se a taxa de 
extinęao for maior que a taxa de especiaęao. 25.5 Urna alteraęao na sequencia ou na 
regulaęao de um gene de desenvolvimento pode produzir importantes mudanęas mor- 
fológicas. Em alguns casos, essas mudanęas morfológicas permitem que o organismo 
desempenhe novas funęóes ou viva em novos ambientes, causando, potencialmente, 
radiaęao adaptativa e formaęao de um novo grupo de organismos. 25.6 Alteraęóes 
evolutivas resultam das interaęóes entre organismos e seu ambiente atual. Nenhum 
propósito esta envolvido nesse processo. A medida que o ambiente muda com o tem¬ 
po, as caracteristicas dos organismos favorecidas pela seleęao natural tambem podem 
mudar. Quando isso acontece, o que urna vez pode ter sido considerado um “propósito” 
evolutivo (por exemplo, melhoria na funęao de urna caracteristica previamente favore- 
cida pela seleęao natural) pode deixar de ser benefica ou mesmo se tornar prejudicial. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 26 


(c) analogia, urna vez que corujas e vespas nao sao estreitamente relacionadas, assim 
como a estrutura de suas asas e bastante diferente. 2. As especies B e C sao mais pro- 
vaveis de serem estreitamente relacionadas. Pequenas alteraęóes geneticas (assim como 
entre as especies B e C) podem produzir aparencias fisicas divergentes, mas se muitos 
genes divergiram bastante (como nas especies A e B), entao as linhagens foram prova- 
yelmente separadas ha muito tempo. 

Revisao do conceito 26.3 

1. Nao; a pelagem e um carater ancestral compartilhado comum a todos os mamiferos 
e, portanto, nao e util para distinguir diferentes subgrupos de mamiferos. 2. O princi- 
pio da parcimónia maxima afirma que a hipótese acerca da natureza do que esta sendo 
investigado deveria ser a primeira explicaęao coerente com os fatos e a mais simples a 
ser encontrada. As relaęóes evolutivas reais podem diferir daquelas inferidas pela par¬ 
cimónia devido a complicaęao de fatores, como a evoluęao convergente. 3. A classi- 
ficaęao tradicional proporciona urna fraca correspondencia com a historia evolutiva, 
yiolando, assim, o principio basico da cladistica - que a classificaęao deveria se basear 
na descendencia compartilhada. Tanto aves como mamiferos se originaram de grupos 
tradicionalmente designados como repteis, tornando os repteis (como tradicionalmen- 
te delineados) um grupo parafiletico. Esses problemas podem ser resolyidos pela remo- 
ęao de Dimetrodon e cinodontes dos repteis e por considerar as aves como um grupo de 
repteis (especificamente, como um grupo de dinossauros). 


Questóes das figuras 

Figura 26.4 O padrao de ramificaęao da arvore indica que o texugo e o lobo compar- 
tilham um ancestral comum mais recente do que o ancestral comum que esses dois 
animais compartilham com o leopardo. Figura 26.5 A nova versao (mostrada a seguir) 
nao altera nenhuma das relaęóes evolutivas mostradas na Figura 26.5. Por exemplo, B e 
C continuam taxons-irmaos, o taxon A ainda e tao estreitamente relacionado ao taxon 
B como e ao taxon C, e assim por diante. 



estar localizadas no ramo da arvore que leva a Minkę (Hemisferio Sul) e as desconheci- 
das la e 2 a 8. Figura 26.11 Voce deveria ter circulado o ponto de ramificaęao que esta 
representado mais a esquerda (o ancestral comum de todos os taxons mostrados). Tan¬ 
to cetaceos como focas descendem de linhagens de mamiferos terrestres, indicando que 
no ancestral comum de cetaceos e focas faltava urna forma corporal aerodinamica e, 
portanto, nao faria parte do grupo cetaceo-foca. Figura 26.12 Voce deveria ter circu¬ 
lado as linhagens do sapo, da tartaruga e do leopardo, junto com o seu ancestral comum 
mais recente. Figura 26.16 A linhagem de lagartos e serpentes e o taxon mais basal 
mostrado (mais próximo a raiz da arvore). Entre os descendentes do ancestral comum 
indicado pelo ponto azul, a linhagem do crocodilo e a mais basal. Figura 26.21 Esta 
arvore indica que as sequencias de RNAr e outros genes em mitocóndrias estao mais 
estreitamente relacionados aqueles das proteobacterias, ao passo que as sequencias de 
genes cloroplastidicos sao mais estreitamente relacionadas aquelas das cianobacterias. 
Essas relaęóes entre sequencias genicas sao as que seriam esperadas pela teoria en- 
dossimbionte, que postula que tanto mitocóndrias como cloroplastos se originaram a 
partir de celulas procarióticas englobadas. 

Revisao do conceito 26.1 

1. Estamos classificados no mesmo taxon desde o nivel de dominio ate o nivel de classe; 
tanto o leopardo como o ser humano sao mamiferos. Os leopardos pertencem a ordem 
Carniyora, porem o ser humano nao. 2. A arvore em (c) exibe um padrao de relaęóes 
evolutivas diferentes. Em (c), C e B sao taxons-irmaos, enquanto C e D sao taxons- 
-irmaos em (a) e (b). 

3. 

- Tayon A 

-- Tayon £> 

- Tayon C 

- Tayon E 

-Tayon D 

_ Tayon E 

_ Tayon G 


Revisao do conceito 26.2 

1. (a) Analogia, urna vez que porcos-espinhos e cactos nao sao estreitamente relaciona¬ 
dos, assim como a maioria dos outros animais e plantas nao tern estruturas similares; 
(b) homologia, urna vez que tanto gatos como seres humanos sao mamiferos e tern 
membros anteriores homólogos, nos quais a mao e a pata sao as partes mais distais; 
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Revisao do conceito 26.4 

1. Proteinas sao produtos genicos. Suas sequencias de aminoacidos sao determinadas 
pelas sequencias de nucleotideos do DNA que as codificam. Portanto, diferenęas entre 
proteinas comparaveis em duas especies refletem diferenęas geneticas subjacentes que 
se acumularam quando as especies divergiram urna da outra. Em decorrencia disso, 
diferenęas entre proteinas podem refletir a historia evolutiva das especies. 2. Essas 
obseryaęóes sugerem que as linhagens evolutivas que resultaram na especie 1 e na es- 
pecie 2 divergiram urna da outra antes que um evento de duplicaęao de gene produzisse 
o gene B a partir do gene A. 3. No processamento do RNA, os exons ou regióes de 
codificaęao podem ser reunidos de diferentes maneiras, produzindo RNAm diferentes 
e, portanto, produtos proteicos diferentes. Em razao disso, proteinas diferentes teriam 
o potencial de serem produzidas a partir do mesmo gene em tecidos diferentes e, desse 
modo, permitindo ao gene executar diferentes funęóes nesses tecidos. 

Revisao do conceito 26.5 

1. Um relógio molecular e um metodo de estimar o tempo real de eventos evolutivos 
com base no numero de alteraęóes das bases em genes ortólogos. Baseia-se na supo- 
sięao de que as regióes dos genomas sendo comparadas evoluem a taxas constantes. 

2. Ha muitas poręóes do genoma que nao codificam genes; mutaęóes que alteram a se- 
quencia de bases nessas regióes poderiam se acumular por meio de deriva genetica sem 
afetar o fitness de um organismo. Mesmo em regióes codificantes do genoma, algumas 
mutaęóes podem nao ter um efeito critico sobre os genes ou proteinas. 3. O gene (ou 
genes) usado(s) para relógio molecular pode(m) ter evoluido mais lentamente nesses 
dois taxons do que nas especies utilizadas para calibrar o relógio; em razao disso, o reló¬ 
gio subestimaria o tempo no qual os taxons divergiram um do outro. 

Revisao do conceito 26.6 

1. O reino Monerą incluia bacterias e arqueias, mas agora sabemos que esses organismos 
estao em dominios separados. Reinos sao subconjuntos de dominios, assim um unico rei¬ 
no (como Monerą) que inclui taxons de diferentes dominios nao e valido. 2. Devido a 
transferencia horizontal genica, alguns genes em eucariotos sao mais estreitamente rela¬ 
cionados as bacterias, enquanto outros sao mais estreitamente relacionados as arqueias; 
portanto, dependendo de quais genes sao utilizados, as aryores filogeneticas construidas a 
partir de dados de DNA podem produzir resultados conflitantes. 

3. 


m 


Archata 

Eacteria 

Eukarya 


- Eacteria 

p—- Archafca i -- 

‘-Eukarya ‘- 


- Eukarya 

- Eacteria 
• hacteria 


O registro fóssil indica que os procariotos se originaram muito antes dos eucariotos. 
Isso sugere que a terceira arvore, na qual a linhagem de eucariotos divergiu primeiro, 
nao e exata e, portanto, nao e provavel que receba apoio dos dados geneticos. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

26.1 O fato de que seres humanos e chimpanzes sao especies-irmas indica que compar- 
tilhamos com os chimpanzes um ancestral comum mais recente do que compartilhamos 
com quaisquer urna das outras especies de primatas existentes. Mas isso nao significa que 
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os seres humanos evoluiram dos chimpanzes, ou vice-versa; indica, em vez disso, que tan- 
to os seres humanos ąuanto os chimpanzes sao descendentes daąuele ancestral comum. 
26.2 Caracteres homólogos resultam de ancestralidade compartilhada. Quando orga- 
nismos divergem ao longo do tempo, alguns de seus caracteres homólogos tambem irao 
divergir. Os caracteres homólogos de organismos que divergiram por longo tempo ge- 
ralmente diferem mais do que os caracteres homólogos de organismos com divergencia 
mais recente. Por conseguinte, diferenęas em caracteres homólogos podem ser usadas 
para inferir a filogenia. Em contrapartida, caracteres analogos resultam de evoluęao con- 
yergente, nao de ancestralidade compartilhada e, portanto, podem resultar em estimativas 
enganosas da filogenia. 26.3 Todas as caracteristicas dos organismos surgem em algum 
ponto da historia da vida. No grupo no qual urna nova caracteristica surge primeiro, essa 
caracteristica e um carater derivado compartilhado que e exclusivo a esse clado. O grupo 
no qual cada carater derivado compartilhado aparece primeiro pode ser determinado, e o 
padrao aninhado resultante pode ser usado para inferir a historia evolutiva. 26.4 Genes 
ortólogos devem ser utilizados; para esses genes, a homologia resulta da especiaęao e, por¬ 
tanto, reflete a historia evolutiva. 26.5 Urna pressuposięao-chave dos relógios molecula- 
res e que as substituięóes de nucleotideos ocorrem a taxas fixas e, portanto, o numero de 
diferenęas de nucleotideos entre duas sequencias de DNA e proporcional ao tempo desde 
que as sequencias divergiram urna da outra. Algumas limitaęóes dos relógios moleculares: 
nenhum gene marca o tempo com completa precisao; a seleęao natural pode favorecer 
certas alteraęóes do DNA em detrimento de outras; as taxas de substituięao de nucleoti¬ 
deos podem mudar durante longos periodos de tempo (levando as estimativas de relógios 
moleculares de quando eventos ocorreram no passado distante a serem altamente incer- 
tas); e o mesmo gene pode evoluir em taxas diferentes em organismos diferentes. 26.6 
Dados geneticos indicavam que muitos procariotos diferiam tanto de outros grupos quan- 
to de eucariotos. Isso indicava que os organismos deviam ser agrupados em tres “super- 
-reinos” ou dominios (Archaea, Bacteria e Eukarya). Esses dados tambem indicavam que 
o antigo reino Monerą (que continha todos os procariotos) nao fazia sentido biológico e 
deveria ser abandonado. Dados geneticos e morfológicos posteriores tambem indicaram 
que o antigo reino Protista (que continha principalmente organismos unicelulares) deveria 
ser abandonado porque alguns protistas eram mais estreitamente relacionados as plantas, 
fungos ou animais do que eles o eram aos outros protistas. 


Teste seu conhecimento 

l.a 2. c 3. b 4. c 5. d 6. a 7. d 
9. 



Anfio*o 

C^rupo emrno-) 
Lawpreia 

A+um 

Salamandra 

Tartaru^a 

Leopardo 

Golfinho 


Anfio^o 

C^rupo ey+emoJ 
Lampreia 

Lampreia 


-\—\—Golfinho 

3 4 S- 

- Salamandra 


Tartaru^a 


-j- Leopardo 

5 

(c) A arvore em (a) requer sete mudanęas evolutivas, enquanto a arvore em (b) requer 
nove mudanęas evolutivas. Portanto, a arvore em (a) e mais parcimoniosa, pois requer 
menor alteraęao evolutiva. 



Capitulo 27 
Questóes das figuras 

Figura 27.10 E provavel que a expressao ou a sequencia de genes que afetam o metabolis- 
mo da glicose possam ter mudado; genes para processos metabólicos nao mais necessarios 
para a celula tambem podem ter mudado. Figura 27.11 A transduęao resulta em trans¬ 
ferencia horizontal de genes quando o hospedeiro e as celulas receptoras sao membros de 
especies diferentes. Figura 27.15 Eukarya Figura 27.17 Os termófilos vivem em am- 
bientes muito quentes, assim e provavel que suas enzimas possam continuar a funcionar 
normalmente a temperaturas muito mais altas do que suportam as enzimas dos outros 
organismos. Em baixas temperaturas, entretanto, as enzimas dos termófilos podem nao 
funcionar tao bem quanto as enzimas dos outros organismos. Figura 27.18 A partir do 
grafico, a absoręao pela planta pode ser estimada como 0,7,0,6 e 0,95 mg I< + para as cepas 
1, 2 e 3, respectiyamente. A media desses yalores resulta em 0,75 mg I< + . Se as bacterias 


nao tivessem efeito, a media para a absoręao de I< + para as cepas 1, 2 e 3 deveria ser pró- 
xima a 0,5 mg I< + , o valor obseryado para plantas crescendo em solo livre de bacterias. 

Revisao do conceito 27.1 

1. Adaptaęóes incluem a capsula (protege os procariotos do sistema imune do hospe¬ 
deiro) e endósporos (possibilita as celulas sobreviverem em condięóes extremas e a revi- 
verem quando o ambiente se torna favoravel). 2. As celulas procarióticas nao possuem 
a compartimentalizaęao complexa associada as organelas envolvidas por membranas 
das celulas eucarióticas. Os genomas procarióticos tern muito menos DNA do que os 
genomas eucarióticos e a maioria desse DNA esta contida em um unico cromossomo 
de forma circular, localizado no nucleoide em vez de dentro de um yerdadeiro nucleo 
envolvido por membrana. Alem disso, muitos procariotos tambem tern plasmideos, pe- 
quenas moleculas de DNA de forma circular contendo poucos genes. 3. Supóe-se que 
os plastideos, como os cloroplastos, evoluiram de um procarioto fotossintetico endos- 
simbiótico. Mais especificamente, a arvore filogenetica mostrada na Figura 26.21 indica 
que os plastidios sao estreitamente relacionados as cianobacterias. Portanto, podemos 
presumir que as membranas dos tilacoides dos cloroplastos se parecem com aquelas das 
cianobacterias, porque os cloroplastos evoluiram de urna cianobacteria endossimbionte. 

Revisao do conceito 27.2 

1. Os procariotos tern tamanhos populacionais extremamente grandes, em parte, por- 
que eles tern com frequencia novas geraęóes em breves interyalos de tempo. O gran¬ 
dę numero de indiyiduos nas populaęóes procarióticas torna provavel que em cada 
geraęao havera muitos indiyiduos que tenham novas mutaęóes em qualquer gene 
particular, portanto, adicionando consideravel diversidade genetica a populaęao. 2. 
Na transformaęao, DNA exógeno “nu” e absoryido pela celula bacteriana a partir do 
ambiente. Na transduęao, fagos carregam genes bacterianos de urna celula bacteriana a 
outra. Na conjugaęao, urna celula bacteriana transfere diretamente plasmideos ou DNA 
cromossómico para outra celula por meio de urna ponte de acasalamento que conecta 
temporariamente as duas celulas. 3. A populaęao que inclui indiyiduos capazes de con¬ 
jugaęao seria provavelmente mais bem-sucedida, urna vez que alguns de seus membros 
poderiam formar celulas recombinantes cujas novas combinaęóes de genes poderiam 
ser yantajosas em um novo ambiente. 4. Sim. Genes para a resistencia a antibióticos po¬ 
deriam ser transferidos (por transformaęao, transduęao ou conjugaęao) a partir de urna 
bacteria nao patogenica para urna bacteria patogenica; isto poderia tornar os patógenos 
urna ameaęa ainda maior a saude humana. Em geral, a transformaęao, a transduęao e a 
conjugaęao tendem a aumentar a propagaęao de genes de resistencia. 

Revisao do conceito 27.3 

1. Um fotótrofo deriva sua energia a partir da luz, enquanto um quimiótrofo retira 
sua energia de fontes quimicas. Um autótrofo deriva seu carbono do C0 2 , HC0 3 ” ou 
compostos afins, enquanto um heterótrofo obtem seu carbono de nutrientes organi- 
cos, como a glicose. Portanto, ha quatro modos de nutrięao: fotoautotrófico, foto-he- 
terotrófico (exclusivo dos procariotos), quimioautotrófico (exclusivo dos procariotos) 
e quimio-heterotrófico. 2. Quimio-heterotrofia; a bacteria deve depender de fontes 
quimicas de energia, urna vez que ela nao esta exposta a luz; ela deve ser um heterótrofo 
se exigir urna fonte de carbono diferente de C0 2 (ou um composto relacionado, como 
HC0 3 ). 3. Se os seres humanos pudessem fixar nitrogenio, poderiamos produzir 
proteinas utilizando o N 2 atmosferico e, portanto, nao seria necessario ingerir alimen- 
tos ricos em proteinas, como carne, peixe ou soja. No entanto, nossa dieta necessitaria 
incluir urna fonte de carbono, junto com minerais e agua. Portanto, urna refeięao tipica 
poderia consistir em carboidratos como fonte de carbono, junto com frutas e yegetais 
para proporcionar os minerais essenciais (e carbono adicional). 

Revisao do conceito 27.4 

1. Os estudos de sistematica molecular indicam que organismos anteriormente classifi- 
cados como bacterias sao mais estreitamente relacionados aos eucariotos e pertencem 
a um dominio próprio: Archaea. Esses estudos tambem mostraram que a transferencia 
horizontal genica e comum e desempenha um papel importante na evoluęao em proca¬ 
riotos. 2. Por nao exigir que os organismos sejam cultivados em laboratório, os estudos 
metagenómicos tern revelado urna imensa diversidade anteriormente desconhecida de 
especies de procariotos. Ao longo do tempo, o progresso na descoberta de novas especies 
por analises metagenómicas pode alterar muito a nossa compreensao sobre a filogenia 
procariótica. 3. Atualmente, todos os metanogenicos sao arqueias do clado Euryarcha- 
eota; isso sugere que essa rota metabólica unica provavelmente se originou em especies 
ancestrais dentro de Euryarchaeota. Urna vez que Bacteria e Archaea sao linhagens evo- 
lutivas separadas ha bilhóes de anos, a descoberta de um metanogenico do dominio Bac¬ 
teria sugeriria que as adaptaęóes que permitiriam o uso de C0 2 para oxidar H 2 poderiam 
ter evoluido duas vezes - urna em Archaea (dentro de Euryarchaeota) e outra em Bacte¬ 
ria. (Tambem e possivel que um metanogenico bacteriano recentemente descoberto pu- 
desse ter adquirido os genes para essa rota metabólica por transferencia horizontal genica 
a partir de um metanogenico do dominio Archaea. Entretanto, a transferencia horizontal 
genica nao e urna explicaęao provavel devido ao grandę numero de genes envolvidos e 
porque a transferencia de genes entre especies de dominios diferentes e rara.) 

Revisao do conceito 27.5 

1. Embora os procariotos sejam pequenos, suas populaęóes enormes e suas capacidades 
metabólicas lhes permitem desempenhar papeis-chave nos ecossistemas na decompo- 
sięao de residuos, reciclagem de substancias quimicas e afetando a concentraęao de 
nutrientes disponiyeis para outros organismos. 2. Cianobacterias produzem oxigenio 
quando a agua e decomposta nas reaęóes luminosas da fotossintese. O ciclo de Calvin 
incorpora o C0 2 do ar em moleculas organicas, as quais sao, entao, conyertidas em 
aęucares. 

Revisao do conceito 27.6 

1. Exemplo de resposta: comendo alimentos fermentados, como iogurte, pao ou queijo; 
recebendo agua limpa a partir de tratamento de esgoto; tomando remedios produzidos 
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por bacterias. 2. Nao. Se a toxina e secretada como uma exotoxina, bacterias vivas 
poderiam ser transmitidas para outra pessoa. Mas o mesmo e verdadeiro se a toxina 
for uma endotoxina - mas, nesse caso, as bacterias vivas que sao transmitidas podem 
ser descendentes da bacteria (agora morta) que produziu a toxina. 3. Algumas das 
muitas especies diferentes de procariotos que vivem no trato digestório humano com- 
petem umas com as outras por recursos (do alimento que voce ingere). Uma vez que 
as diferentes especies de procariotos tern diferentes adaptaęóes, uma mudanęa na dieta 
poderia alterar quais especies poderiam crescer mais rapidamente e, portanto, alterar 
a abundancia das especies. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

27.1 Caracteristicas estruturais especificas que capacitam os procariotos a prosperar 
em ambientes diversos incluem suas paredes celulares (as quais conferem a forma e 
oferecem proteęao), flagelos (que funcionam no movimento direcional) e a capacidade 
de formar capsulas ou endósporos (ambos os quais podem proteger contra condięóes 
extremas). Os procariotos tambem possuem adaptaęóes bioquimicas para o crescimen- 
to em condięóes variadas, como as que lhes permitem tolerar ambientes extremamente 
quentes ou salinos. 27.2 Muitos especies de procariotos podem se reproduzir com ex- 
trema rapidez, e suas populaęóes podem atingir numeros de trilhóes. Como resultado, 
mesmo que as mutaęóes sejam raras, todos os dias muitos descendentes sao produzidos 
com novas mutaęóes em loci genicos especificos. Alem disso, mesmo que os proca¬ 
riotos se reproduzam assexuadamente e, portanto, a grandę maioria da descendencia 
seja geneticamente identica aos seus parentais, a yariaęao genetica de suas populaęóes 
pode ser aumentada por transduęao, transformaęao e conjugaęao. Cada um desses 
processos (nao reprodutivos) pode aumentar a yariaęao genetica pela transferencia 
de DNA de uma celula a outra - mesmo entre celulas que sao de especies diferentes. 
27.3 Os procariotos tern uma gama excepcionalmente ampla de adaptaęóes metabó- 
licas. Como um grupo, os procariotos realizam todos os quatro modos de nutrięao 
(fotoautrotrofia, quimioautotrofia, foto-heterotrofia e quimio-heterotrofia), enquanto 
os eucariotos realizam apenas dois desses (fotoautotrofia e quimio-heterotrofia). Os 
procariotos sao tambem capazes de metabolizar nitrogenio em uma ampla variedade de 
formas (novamente diferente dos eucariotos) e frequentemente cooperam com outras 
celulas procarióticas da mesma ou de especies diferentes. 27.4 Criterios fenotipicos, 
como a forma, motilidade e modo nutricional nao proporcionam uma descrięao nitida 
da historia evolutiva dos procariotos. Em contrapartida, dados moleculares elucidaram 
as relaęóes entre os principais grupos de procariotos. Dados moleculares permitiram aos 
pesquisadores amostrar genes diretamente do ambiente; usando esses genes para cons- 
truir filogenias que levaram a descoberta dos principais novos grupos de procariotos. 
27.5 Os procariotos podem desempenhar papeis-chave nos ciclos quimicos dos quais 
a vida depende. Por exemplo, os procariotos sao importantes decompositores, decom- 
pondo cadaveres e materiais residuais, portanto, liberando nutrientes para o ambiente 
onde eles podem ser utilizados por outros organismos. Os procariotos tambem con- 
vertem compostos inorganicos em formas que outros organismos podem utilizar. Com 
respeito a suas interaęóes ecológicas, muitos procariotos formam associaęóes mutu- 
alisticas com outras especies. Em alguns casos, como as comunidades de fumarolas 
hidrotermais, as atividades metabólicas dos procariotos proporcionam uma fonte de 
energia da qual dependem centenas de outras especies; na ausencia dos procariotos, a 
comunidade entra em colapso. 27.6 O bem-estar do ser humano depende de nossas 
associaęóes com procariotos mutualisticos, como as muitas especies que habitam nos- 
sos intestinos e digerem o alimento que nao conseguimos digerir. Os seres humanos 
tambem podem aproveitar as notaveis capacidades metabólicas dos procariotos para 
produzir uma vasta gama de produtos uteis. Os efeitos negativos dos procariotos resul- 
tam principalmente das bacterias patogenicas que causam doenęas. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 28 
Questóes das figuras 

Figura 28.3 Quatro. O primeiro (e principal) genoma e o DNA localizado no nucleo da 
Chlorarachniophyta. Uma Chlorarachniophyta tambem contem yestigios de um DNA 
nuclear de alga verde, localizado no nucleomorfo. Por firn, mitocóndrias e cloroplastos 
contem DNA de (diferentes) bacterias a partir do qual elas evoluiram. Esses dois geno- 
mas procarióticos constituem o terceiro e o quarto genomas contidos dentro de uma 
Chloroaracniophyta. Figura 28.13 Os gametas masculinos no diagrama sao produzi¬ 
dos por diyisao (mitótica) assexuada de celulas em um unico gametófito masculino, ele 
próprio produzido por diyisao (mitótica) assexuada de um unico zoósporo. Portanto, os 
gametas masculinos sao todos deriyados de um unico zoósporo e, assim, sao genetica¬ 
mente identicos uns aos outros. Figura 28.16 Os merozoitos sao produzidos por diyi¬ 
sao celular (mitótica) assexuada de esporozoitos haploides; de modo similar, os gametó- 
citos sao produzidos por diyisao celular assexuada dos merozoitos. Portanto, e provavel 
que os indiyiduos nesses tres estagios tenham o mesmo conjunto de genes e que diferen- 
ęas morfológicas entre eles resultem de alteraęóes na expressao genica. Figura 28.23 
O seguinte estagio deveria ser circulado: etapa 6, onde uma celula madura sofre mitose 
e forma quatro ou mais celulas-filhas. Na etapa 7, os zoósporos tornam-se ao finał ce¬ 
lulas haploides maduras, mas nao produzem novas celulas-filhas. Igualmente, na etapa 

2, uma celula madura se torna um gameta, mas ele nao produz novas celulas-filhas. 
Figura 28.24 Se o pressuposto esta correto, entao os resultados deles indicam que a 
fusao dos genes para DHFR e TS pode ser um carater deriyado compartilhado pelos 
membros dos tres supergrupos de eucariotos (Excavatal, clado SAR e Archaeplastida). 
Entretanto, se o pressuposto nao e yerdadeiro, a presenęa ou ausencia de fusao de genes 
pode contar pouco acerca da historia filogenetica. Por exemplo, se os genes se fundi- 
ram multiplas vezes, os grupos poderiam compartilhar o carater devido a conyergen- 
cia evolutiva em vez de descendencia compartilhada. Se ao contrario os genes fossem 
separados secundariamente, um grupo com essa separaęao poderia ser colocado (in- 


corretamente) em Unikonte em vez de sua colocaęao correta em um dos outros tres 
supergrupos. 

Revisao do conceito 28.1 

1. Exemplo de resposta: protistas incluem organismos unicelulares, coloniais e multi- 
celulares; fotoautótrofos, heterótrofos e mixótrofos; especies que se reproduzem asse- 
xuadamente, sexuadamente ou de ambos os modos; e organismos com formas fisicas 
e adaptaęóes diversas. 2. Fortes evidencias mostram que os eucariotos adquiriram 
mitocóndrias após uma celula hospedeira (uma arqueia ou uma celula com ancestrais 
arqueia) ter primeiro englobado, e entao, formado uma associaęao endossimbiótica 
com uma proteobacteria alfa. De maneira semelhante, os cloroplastos em algas verme- 
lhas e verdes parecem descender de uma cianobacteria fotossintetica que foi englobada 
por um eucarioto heterotrófico primitivo. Endossimbiose secundaria tambem desem- 
penhou um papel importante: varias linhagens de protistas adquiriram plastideos ao 
englobar algas yermelhas ou verdes unicelulares. 3. A arvore modificada se pareceria 
com a seguinte: 
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Revisao do conceito 28.2 

1. Suas mitocóndrias nao tern uma cadeia de transporte de eletrons e nao podem fun- 
cionar na respiraęao aeróbia. 2. Desde que o protista desconhecido e mais estreita- 
mente relacionado aos diplomonadideos do que aos euglenoides, ele deve ter se origi- 
nado após os diplomonadideos e parabasalideos terem divergido dos euglenozoarios. 
Alem disso, uma vez que a especie desconhecida tern mitocóndrias completamente 
funcionais - entretanto, tanto diplomonadideos como parabasalideos nao tern - e pro- 
vavel que a especie desconhecida tenha se originado antes do ultimo ancestral comum 
de diplomonadideos e parabasalideos. 

Revisao do conceito 28.3 

1. Devido as tecas dos foraminiferos serem endurecidas com carbonato de calcio, elas 
formam fósseis de longa duraęao em sedimentos marinhos e rochas sedimentares. 

2. O DNA plastidial provavelmente seria mais parecido ao DNA cromossómico da 
cianobacteria com base na hipótese bem sustentada de que os plastideos eucarió- 
ticos (como aqueles encontrados nos grupos eucarióticos listados) se originaram de 
um evento de endossimbiose no qual um eucarioto englobou uma cianobacteria. Se 
o plastidio e deriyado da cianobacteria, seu DNA seria deriyado do DNA bacteriano. 

3. Figura 13.6b. Algas e plantas com alternancia de geraęóes tern um estagio haploide 
multicelular e um estagio diploide multicelular. Nos outros dois ciclos de vida, tanto o 
estagio haploide como o estagio diploide sao unicelulares. 4. Durante a fotossintese, 
algas aeróbias produzem 0 2 e utilizam C0 2 . O 0 2 e produzido como subproduto das 
reaęóes luminosas, enquanto o C0 2 e usado como insumo no ciclo de Calvin (do qual 
os produtos finais sao aęucares). Algas aeróbias tambem realizam respiraęao celular, a 
qual utiliza 0 2 como insumo e produz C0 2 como produto residual. 

Revisao do conceito 28.4 

1. Muitas algas yermelhas contem um pigmento fotossintetico chamado de ficoeritrina, 
que lhes confere a cor avermelhada e lhes permite realizar fotossintese em aguas cos- 
teiras relativamente profundas. Diferentemente das algas pardas, as algas yermelhas 
nao tern estagios flagelados em seus ciclos de vida e devem depender das correntes 
de agua para reunir os gametas para a fertilizaęao. 2. Ulva contem muitas celulas e 
seu corpo e diferenciado em laminas semelhantes a folhas e um apreensório parecido 
com raizes. O corpo de Caulerpa e composto de filamentos multinucleados sem pare¬ 
des diyisórias, assim ela e essencialmente uma celula grandę. 3. Algas yermelhas nao 
tern estagios flagelados em seu ciclo de vida e, portanto, deve depender das correntes 
de agua para reunir seus gametas. Essa caracteristica de sua biologia pode aumentar a 
dificuldade de reproduęao em terra. Em contrapartida, os gametas de algas verdes sao 
flagelados, tornando possivel para eles nadar em finas peliculas de agua. Alem disso, 
uma yariedade de algas verdes contem compostos em seu citoplasma, parede celular ou 
revestimento do zigoto que protegem contra a luz solar intensa e outras condięóes do 
ambiente terrestre. Esses compostos podem ter aumentado a chance que descendentes 
de algas verdes pudessem sobreviver sobre as terras emersas. 

Revisao do conceito 28.5 

1. Os amebozoarios tern pseudópodes em forma de lóbulos ou de tubo, enquanto os 
foraminiferos tern pseudópodes filiformes. 2. As amebas sociais sao parecidas com fun- 
gos pelo fato de produzirem corpos frutiferos que as auxiliam na dispersao de esporos, e 
sao parecidas com animais porque sao móveis e ingerem alimento. Entretanto, as ame¬ 
bas sociais sao mais estreitamente relacionadas as gminoamebas e entamebas do que aos 
fungos e animais. 3. Apoiaria. Os Unikontae carecem das caracteristicas citoesquele- 
ticas exclusivas compartilhadas por muitos Excavatae (ver Conceito 28.2). Portanto, se 
os Unikontae fossem o primeiro grupo de eucariotos a divergir dos outros eucarióticos 
(como mostrado na Figura 28.24), seria improvavel que o ancestral comum eucarioto 
tivesse as caracteristicas citoesqueleticas encontradas atualmente em muitos Excavatae. 
Esse resultado reforęaria a hipótese de que muitos Excavatae compartilham caracteristi¬ 
cas citoesqueleticas porque sao membros de um grupo monofiletico, o Excavatae. 

Revisao do conceito 28.6 

1. Devido aos protistas fotossintetizantes constituirem a base das teias alimentares 
aquaticas, muitos organismos aquaticos dependem deles como alimento, tanto direta 
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como indiretamente. (Alem disso, uma porcentagem substancial do oxigenio produzi- 
do pela fotossintese e feita pelos protistas fotossintetizantes.) 2. Os protistas formam 
associaęóes mutualisticas e parasiticas com outros organismos. Exemplos incluem di- 
noflagelados fotossintetizantes que formam uma simbiose mutualistica com pólipos de 
coral, parabasalideos que formam uma simbiose mutualistica com termites e o estra- 
menópilo Phytophthora ramorum, um parasito do carvalho. 3. Os corais dependem 
de seus dinoflagelados simbiontes para a nutrięao, assim o branqueamento do coral 
provavelmente levaria a morte dos corais. Se os corais morressem, menos alimento es- 
taria disponivel aos peixes e a outras especies que se alimentam de corais. Por isso, as 
populaęóes dessas especies poderiam declinar e, por sua vez, causar o declinio das po- 
pulaęóes de seus predadores. 4. As duas abordagens diferem nas mudanęas evolutivas 
que elas podem causar. Uma cepa de Wolbachia que confere resistencia a infecęao por 
Plasmodium e nao prejudique os mosquitos se espalharia rapidamente na populaęao 
de mosquitos. Neste caso, a seleęao natural agiria em favor de quaisquer individuos de 
Plasmodium que pudessem superar a resistencia a infecęao conferida por Wolbachia. 
Se inseticidas sao usados, os mosquitos que sao resistentes ao inseticida seriam favore- 
cidos pela seleęao natural. Portanto, o uso de Wolbachia poderia causar a evoluęao nas 
populaęóes de Plasmodium, enquanto o uso de inseticidas poderia causar a evoluęao 
nas populaęóes de mosquito. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

28.1 Exemplo de resposta: protistas, plantas, animais e fungos sao similares em que 
suas celulas tern um nucleo e outras organelas envolvidas por membranas, diferente 
das celulas de procariotos. Essas organelas envolvidas por membranas tornam as ce¬ 
lulas dos eucariotos mais complexas do que as celulas dos procariotos. Os protistas e 
outros eucariotos tambem diferem dos procariotos por possuirem um citoplasma bem 
desenvolvido que os capacita a apresentarem formas assimetricas e a mudar sua forma 
quando eles se alimentam, se movimentam ou crescem. Com respeito a diferenęas en- 
tre os protistas e outros eucariotos, a maioria dos protistas e unicelular, diferente dos 
animais, plantas e da maioria dos fungos. Os protistas tambem possuem maior diver- 
sidade nutricional do que os outros eucariotos. 28.2 Caracteristicas citoesqueleticas 
exclusivas sao compartilhadas por muitos Excavatae. Alem disso, alguns membros de 
Excavatae possuem um sulco de alimentaęao “escavado” devido ao qual o grupo foi 
denominado. A evidencia de DNA nao sustenta fortemente nem refuta Excavatae como 
grupo. Em geral, a evidencia para o grupo e relativamente fraca. 28.3 Presume-se que 
estramenópilos e alveolados tenham se originado por endossimbiose secundaria. Sob 
essa hipótese, podemos inferir que o ancestral comum desses dois grupos tinha um 
plastidio, neste caso originado de uma alga vermelha. Portanto, esperariamos que api- 
complexos (e protistas alveolados ou estramenópilos) possuiriam plastidios ou teriam 
perdido seus plastidios ao longo do curso da evoluęao. 28.4 Algas vermelhas, algas 
verdes e plantas terrestres sao colocadas no mesmo supergrupo, porque considera- 
veis evidencias indicam que todos esses organismos descendem do mesmo ancestral, 
um protista heterotrófico primitivo que adquiriu uma cianobacteria endossimbionte. 
28.5 Os unikontae sao um grupo diverso de eucariotos que inclui muitos protistas, jun¬ 
to com animais e fungos. A maioria dos protistas em Unikontae e amebozoaria, um 
clado de amebas com pseudópodes em forma lobulares ou tubulares (em oposięao aos 
pseudópodes filiformes dos rhizarias). Outros protistas em Unikontae incluem varios 
grupos que sao estreitamente relacionados aos fungos e varios outros grupos que sao 
estreitamente relacionados aos animais. 28.6 Exemplo de resposta: protistas impor- 
tantes ecologicamente incluem dinoflagelados fotossintetizantes que fornecem fontes 
essenciais de energia a seus parceiros simbióticos, os corais que constroem os recifes 
de coral. Outros protistas simbióticos importantes incluem aqueles que permitem as 
termites digerirem madeira e Plasmodium, o patógeno que causa a malaria. Protistas 
fotossintetizantes como as diatomaceas estao entre os produtores mais importantes em 
comunidades aquaticas; desse modo, muitas outras especies aquaticas em ambientes 
aquaticos dependem delas como alimento. 

Teste seu conhecimento 

1. d 2. b 3. b 4. d 5. d 6. c 
7. 
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Patógenos que compartilham um ancestral comum relativamente recente com os seres 
humanos irao tambem compartilhar caracteristicas metabólicas e estruturais com os 
seres humanos. Uma vez que o alvo dos medicamentos e o metabolismo ou a estrutura 
do patógeno, o desenvolvimento de medicamentos que prejudiquem o patógeno, mas 
nao o paciente, deveria ser mais dificil para patógenos com os quais compartilhamos a 
historia evolutiva mais recente. Retrocedendo no tempo, podemos utilizar a arvore filo- 
genetica para determinar a ordem na qual os seres humanos compartilham um ances¬ 
tral comum com patógenos em diferentes taxons. Este processo leva ao prognóstico que 
seria mais dificil desenvolver medicamentos para combater patógenos animais, seguido 
por patógenos coanoflagelados, patógenos fungicos e nuclearidios, amebozoarios, ou¬ 
tros protistas e finalmente procariotos. 


Capitulo 29 
Questóes das figuras 

Figura 29.2 Na Figura 29.2, as plantas terrestres sao mostradas como um grupo-irmao das 
carófitas, nao como membros da linhagem das carófitas. Entretanto, a evidencia atual in- 
dica que as plantas terrestres surgiram dentro das algas carófitas, indicando que as plantas 
terrestres descendem do ancestral comum que deu origem as carófitas. Portanto, quando 
as plantas terrestres sao excluidas das carófitas, estas constituem um grupo parafileti- 
co. Figura 29.3 O ciclo de vida na Figura 13.6b tern alternancia de geraęóes; os outros 
nao tern. Diferentemente do ciclo de vida dos animais (Figura 13.6a), na alternancia de 
geraęóes, a meiose produz esporos, nao gametas. Os esporos, entao, se dividem repetida- 
mente por mitose, formando ao finał um individuo haploide multicelular que produz ga¬ 
metas. No ciclo de vida animal nao ha estagio haploide multicelular. Um ciclo de vida com 
alternancia de geraęóes tambem tern um estagio diploide multicelular, enquanto o ciclo de 
vida mostrado na Figura 13.6c nao tern. Figura 29.6 Sim. Conforme mostra o diagrama, 
tanto os gametas masculinos como a oosfera que se fundem resultam da divisao mitótica 
de esporos produzidos pelo mesmo esporófito. Entretanto, esses esporos diferirao geneti- 
camente uns dos outros porque eles foram produzidos por meiose, um processo de divisao 
celular que gera variaęao genetica entre as celulas da progenię. Figura 29.8 Devido aos 
musgos reduzirem a perda de nitrogenio pelo ecossistema, as especies que costumam co- 
lonizar os solos depois dos musgos provavelmente irao experimentar maiores niveis de 
nitrogenio no solo do que seria esperado na ausencia dos musgos. O aumento da disponi- 
bilidade de nitrogenio resultante pode beneficiar essas especies porque o nitrogenio e um 
nutriente essencial que geralmente esta em um suprimento limitado. Figura 29.11 Uma 
samambaia que tivesse gametas masculinos dispersados pelo vento nao requereria agua 
para a fertilizaęao, removendo, assim, a dificuldade que as samambaias enfrentam quando 
vivem em ambientes aridos. A samambaia estaria tambem sob forte seleęao para produzir 
gametas masculinos acima do solo (em oposięao a condięao atual, onde alguns gametófi- 
tos de samambaias estao localizados abaixo da superficie do solo). 

Revisao do conceito 29.1 

1. As plantas terrestres compartilham algumas caracteristicas-chave somente com 
as carófitas: complexos sintetizadores de celulose em forma circular, similaridade na 
estrutura do gameta masculino e a formaęao de um fragmoplasto na divisao celular. 
Comparaęóes dos genes nucleares e cloroplastidicos tambem apontam para uma an- 
cestralidade comum. 2. As paredes dos esporos enrijecidas por esporopolenina (pro- 
tegem contra condięóes ambientais extremas); embrióes multicelulares dependentes 
(proporcionam nutrientes e proteęao ao embriao em desenvolvimento); cuticula (re- 
duz a perda de agua); estómatos (controlam as trocas gasosas e reduzem a perda de 
agua). 3. O estagio diploide multicelular do ciclo de vida nao produziria gametas. 
Em vez disso, tanto machos como femeas produziriam esporos haploides por meiose. 
Os esporos dariam origem a estagios haploides masculinos e femininos multicelulares - 
alteraęao fundamental em relaęao aos estagios haploides unicelulares (espermatozoides 
e óvulos) que hoje possuimos. Os estagios haploides multicelulares produziriam game¬ 
tas e se reproduziriam sexuadamente. Um individuo do estagio haploide multicelular 
do ciclo de vida humano poderia se parecer a nós, ou ele poderia ser completamente 
diferente. 4. As plantas terrestres, as plantas vasculares e as plantas com sementes sao 
monofileticas, porque cada um destes grupos inclui o ancestral comum deste grupo e 
todos os descendentes deste ancestral comum. As duas outras categorias de plantas, as 
plantas avasculares e as plantas vasculares sem sementes, sao parafileticas: estes grupos 
nao incluem todos os descendentes do ancestral comum mais recente dos grupos. 

Revisao do conceito 29.2 

1. Briófitas nao tern um sistema vascular de transporte e seu ciclo de vida e dominado 
por gametófitos em vez de por esporófitos. 2. As respostas podem incluir o seguinte: 
a grandę area superficial do protonema aumenta a absoręao de agua e minerais; os ar- 
quegónios em forma de vaso protegem as oosferas durante a fertilizaęao e transportam 
nutrientes para o embriao por meio das celulas de transferencia da placenta; a seta em 
forma de pedunculo conduz nutrientes do gametófito para a capsula, onde os esporos 
sao produzidos; o peristómio permite a liberaęao gradual dos esporos; os estómatos 
permitem a troca de C0 2 /0 2 enquanto minimiza a perda de agua; os esporos leves sao 
facilmente dispersados pelo vento. 3. Os efeitos do aquecimento global sobre as tur- 
feiras poderiam resultar em uma retroalimentaęao positiva, a qual ocorre quando um 
produto finał de um processo aumenta a sua própria produęao. Nesse caso, supóe-se que 
o aquecimento global reduza os niveis de agua de algumas turfeiras. Isso exporia a turfa 
ao ar e causaria a sua decomposięao, liberando assim C0 2 armazenado para a atmosfera. 
A liberaęao de mais C0 2 armazenado para a atmosfera poderia causar um aquecimento 
global adicional, que, por sua vez, poderia causar quedas adicionais nos niveis de agua 
das turfeiras, a liberaęao de ainda mais C0 2 para a atmosfera, aquecimento adicional, e 
assim por diante: um exemplo de retroalimentaęao positiva. 

Revisao do conceito 29.3 

1. As licófitas tern microfilos, enquanto as plantas com sementes e as pteridófitas (sa¬ 
mambaias e especies afins) tern macrofilos. As pteridófitas e as plantas com sementes 
tambem compartilham outros caracteristicas nao encontradas em licófitas, como a 
iniciaęao de novas ramificaęóes de raiz em varios pontos ao longo do comprimento 
de uma raiz existente. 2. Tanto as plantas vasculares sem sementes como as briófitas 
tern gametas masculinos flagelados que necessitam de umidade para a fertilizaęao; essa 
semelhanęa compartilhada impóe obstaculo para essas especies em regióes aridas. Com 
respeito a diferenęas-chave, as plantas vasculares sem sementes tern tecido vascular lig- 
nificado bem desenvolvido, caracteristica que permite ao esporófito crescer em altura e 
que transformou a vida sobre a Terra (pela formaęao de florestas). As plantas vasculares 
sem sementes tambem tern folhas e raizes verdadeiras, as quais, quando comparadas 
com os briófitos, proporcionam maior area de superficie para a fotossintese e aprimo- 
ram sua capacidade para extrair nutrientes do solo. 3. Tres mecanismos contribuem 
para a produęao de variaęao genetica na reproduęao sexuada: agrupamento indepen- 
dente dos cromossomos, Crossing over e fertilizaęao ao acaso. Se a fertilizaęao ocorresse 
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entre gametas do mesmo gametófito, toda a sua progenię seria geneticamente identica. 
Isso ocorreria porque todas as celulas produzidas por um gametófito - incluindo seu 
gameta masculino e a oosfera - sao descendentes de um unico esporo e, portanto, sao 
geneticamente identicas. Embora o Crossing over e o agrupamento independente dos 
cromossomos continuassem a produzir yariaęao genetica durante a produęao de espo- 
ros (que ao finał dao origem aos gametófitos), a quantidade global de yariaęao genetica 
produzida pela reproduęao sexuada cairia. 


Questóes do resumo dos conceitos-chave 

29.1 
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29.2 Alguns musgos colonizam solos arenosos sem yegetaęao, aumentando a retenęao 
de nitrogenio nestes ambientes de outra maneira pobres em nitrogenio. Outros mus¬ 
gos abrigam cianobacterias fbcadoras de nitrogenio que aumentam a disponibilidade de 
nitrogenio no ecossistema. O musgo Sphagnum e geralmente o principal componente 
dos depósitos de turfa (materiał organico parcialmente decomposto). Regióes alagadas 
com espessas camadas de turfa, conhecidas como turfeiras, cobrem vastas regióes geo- 
graficas e contem grandes reseryas de carbono. Pelo armazenamento de grandes quan- 
tidades de carbono - com efeito, removendo o C0 2 da atmosfera - as turfeiras afetam 
o cłima global, tornando-as de importancia ecológica consideravel. 29.3 O tecido vas- 
cular lignificado proporciona o apoio necessario para sustentar urna planta alta contra 
a gravidade, bem como um meio de transportar agua e nutrientes para partes da planta 
localizadas a grandę altura acima do solo. As raizes foram outra caracteristica essencial, 
ancorando a planta ao solo e proporcionando suporte estrutural adicional para as plan- 
tas crescerem em altura. Plantas altas poderiam sombrear plantas mais babcas, portanto 
sobrepujando-as pela luz. Desde que os esporos de urna planta alta se dispersam mais 
longe do que os esporos de urna planta mais baixa, provavelmente as plantas altas tam¬ 
bem poderiam colonizar novos habitats mais rapidamente do que as plantas mais baixas. 

Teste seu conhecimento 

1. b 2. d 3. c 4. a 5. b 

6. (a) diploide; (b) haploide; (c) haploide; (d) diploide 7. Com base em nossa com- 
preensao atual sobre a evoluęao dos principais grupos de plantas, a filogenia tern os 
quatro pontos de ramificaęao mostrados aqui: 



Caracteres deriyados exclusivos ao clado das carófitas e das plantas terrestres (indicado 
pelo ponto de ramificaęao 1) incluem complexos sintetizadores de celulose em forma cir- 
cular, estrutura do gameta masculino flagelado e um fragmoplasto. Caracteres deriyados 
exclusivos das plantas terrestres (ponto de ramificaęao 2) incluem alternancia de geraęóes; 
embrióes dependentes multicelulares; esporos com paredes espessas produzidos em es- 
porangios; gametangios multicelulares e meristemas apicais. Caracteres deriyados unicos 
do clado das plantas yasculares (ponto de ramificaęao 3) incluem ciclos de vida dominados 
por esporófitos, sistemas yasculares complexos (xilema e floema) e raizes e folhas bem de- 
senvolvidas. Caracteres deriyados exclusivos ao clado das samambaias e das plantas com 
sementes (ponto de ramificaęao 4) incluem macrofilos e raizes que podem se ramificar em 
yarios pontos ao longo do comprimento de urna raiz existente. 

8. (a) 



(b) Nos primeiros 40 anos após a queimada, as taxas de fbcaęao de nitrogenio estavam 
abaixo de 0,01 kg por hectare por ano, ou menos de 1% do volume de nitrogenio deposi- 
tado a partir da atmosfera. Assim, nas decadas iniciais após a queimada, o musgo Pleu- 
rozium e as bacterias fbcadoras de nitrogenio que ele abriga tiveram efeito relativamente 
reduzido no volume de nitrogenio adicionado a floresta. Contudo, com o passar do tem¬ 
po, o Pleurozium e as bacterias simbióticas fbcadoras de nitrogenio cresceram em impor¬ 
tancia. Passados 170 anos da queimada, o percentual de superficie terrestre coberta pelo 
musgo havia aumentado para cerca de 70%, levando a um aumento correspondente nas 
populaęóes de bacterias simbióticas. Conforme as estimativas desses dados, em florestas 
antigas um yolume de nitrogenio significativamente maior (130-300%) foi adicionado 
por fbcaęao de nitrogenio do que por depósito a partir da atmosfera. 

Capitulo 30 
Questóes das figuras 

Figura 30.2 A retenęao do gametófito dentro do esporófito protege da radiaęao UV o 
gametófito contendo a oosfera. A radiaęao UV e mutagenica. Portanto, esperariamos 
que ocorressem menos mutaęóes em oosferas produzidas por um gametófito retido 
dentro do corpo de um esporófito. A maioria das mutaęóes e prejudicial. Portanto, o 
fitness dos embrióes deveria aumentar porque menos embrióes iriam sofrer mutaęóes 
prejudiciais. Figura 30.3 Ela contem celulas de tres geraęóes: (1) do atual esporófito 
(celulas de ploidia 2 n, encontradas no revestimento da semente e nos restos do me- 
gasporangio que envolve a parede do esporo); (2) o gametófito feminino (celulas de 
ploidia n, encontradas no embriao.) Figura 30.4 Mitose. Um unico megasporo haploi¬ 
de se divide por mitose para produzir um gametófito feminino haploide multicelular. 
(Do mesmo modo, um unico micrósporo haploide se divide por mitose para produzir 
um gametófito masculino multicelular.) Figura 30.14 Nao. A ordem de ramificaęao 
mostrada ainda poderia estar correta se Amborella e outras angiospermas primitivas 
tivessem se originado antes de 150 milhóes de anos atras, mas fósseis de angiospermas 
dessa idade nao foram descobertos ainda. Nessa situaęao, a data de 140 milhóes de anos 
para a origem das angiospermas mostrada na filogenia estaria incorreta. 

Revisao do conceito 30.1 

1. Para alcanęar as oosferas, os gametas masculinos flagelados das plantas sem sementes 
devem nadar em urna pelicula de agua, geralmente ao longo de urna distancia nao superior 
a poucos centimetros. Em contrapartida, os gametas masculinos das plantas com semen¬ 
tes nao necessitam de agua porque sao produzidos dentro dos graos de pólen que podem 
ser transportados a longas distancias pelo vento ou por animais polinizadores. Embora 
com flagelos em algumas especies, o gameta masculino de plantas com sementes nao re- 
quer mobilidade porque os tubos polinicos os transportam do ponto no qual o grao de 
pólen e depositado (próximo aos óvulos) diretamente ate as oosferas. 2. Os gametófitos 
reduzidos das plantas com sementes sao alimentados pelos esporófitos e protegidos do 
estresse, como condięóes de dessecamento ou exposięao a radiaęao UV. Graos de pólen, 
com paredes contendo esporopolenina, provem proteęao durante o transporte pelo vento 
ou animais. As sementes tern urna ou duas camadas de tecido protetor, o tegumento da 
semente, que aumenta a sobrevivencia ao proporcionar mais proteęao contra os estresses 
ambientais do que as paredes dos esporos. As sementes tambem contem um suprimento 
de alimento armazenado, que fornece nutrięao para o crescimento após a dormencia ser 
quebrada e o embriao emergir como urna plantula. 3. Se urna semente nao pudesse en- 
trar em dormencia, o embriao continuaria a crescer após ele ser fertilizado. Portanto, o 
embriao poderia tornar-se rapidamente muito grandę para ser disperso, limitando, assim, 
o seu transporte. A chance de sobrevivencia do embriao tambem poderia ser reduzida 
porque ele nao poderia retardar seu crescimento ate as condięóes tornarem-se favoraveis. 

Revisao do conceito 30.2 

1. Embora as gimnospermas sejam similares por nao possuirem suas sementes encer- 
radas em ovarios e frutos, suas estruturas portadoras de sementes variam bastante. Por 
exemplo, as cicas tern grandes cones, enquanto algumas gimnospermas, tais como Ginko e 
Gnetum, tern pequenos cones que se assemelham a bagas, muito embora nao sejam frutos. 
A forma das folhas tambem varia bastante, desde as aciculas de muitas coniferas as folhas 
parecidas com folhas de palmeiras das cicas e as folhas de Gnetum que se assemelham as 
folhas das plantas floriferas. 2. O ciclo de vida do pinheiro ilustra a heterosporia, onde 
os cones ovuliferos produzem megasporos e os cones polinicos produzem micrósporos. 
Os gametófitos reduzidos sao evidentes na forma dos graos de pólen microscópicos que se 
desenvolvem dos micrósporos e no gametófito feminino microscópico que se desenvolve 
do megasporo. A oosfera e mostrada se desenvolvendo dentro de um óvulo, e um tubo 
polinico e exibido transportando o gameta masculino. A figura mostra tambem as carac- 
teristicas protetoras e nutritivas de urna semente. 3. Nao. A evidencia fóssil indica que as 
gimnospermas atuais se originaram a pelo menos 305 milhóes de anos atras, mas isso nao 
significa que as angiospermas atuais tenham essa idade - somente que o ancestral comum 
mais recente das gimnospermas e angiospermas atuais deve ser daquela idade. 

Revisao do conceito 30.3 

1. No ciclo de vida do caryalho, a arvore (o esporófito) produz flores, as quais contem 
gametófitos nos graos de pólen e óvulos; as oosferas nos óvulos sao fertilizadas; o ovario 
maduro se desenvolve em frutos secos, chamados de bolotas. Assim, podemos yisuali- 
zar o ciclo de vida do caryalho: primeiro, as sementes da bolota germinam, resultando 
em embrióes que dao origem a plantulas e, por firn, a aryores maduras, que produzem 
flores - e entao mais bolotas. 2. Ambos os cones de pinheiros e as flores tern espo- 
rofilos, folhas modificadas que produzem esporos. Os pinheiros tern cones polinicos 
separados (com graos de pólen) e cones ovuliferos (com óvulos dentro das escamas 
do cone). Nas flores, os graos de pólen sao produzidos pelas anteras dos estames, e 
os óvulos dentro dos ovarios dos carpelos. Diferentes dos cones dos pinheiros, muitas 
flores produzem tanto pólen como óvulos. 3. O fato de que o clado com flores bilate- 
ralmente simetricas teve mais especies estabelece urna correlaęao entre a forma da flor 
e a taxa de especiaęao yegetal. A forma da flor nao e necessariamente responsavel pelo 
resultado porque a forma (i.e., simetria bilateral ou radial) pode ter sido correlacionada 
com outro fator que seja a real causa do resultado obseryado. Obserye, entretanto, que 
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a forma da flor foi associada ao aumento nas taxas de especiaęao ąuando avaliadas em 
19 pares diferentes de linhagens de plantas. Uma vez que esses 19 pares de linhagens 
eram independentes uns dos outros, essa associaęao sugere - mas nao estabelece - que 
as diferenęas na forma da flor causam as diferenęas nas taxas de especiaęao. Em geral, 
fortes evidencias para o principio da causalidade podem advir de experimentos mani- 
pulativos controlados, mas esses experimentos, em geral, nao sao possiveis para estudos 
de eventos evolutivos passados. 


Revisao do conceito 30.4 

1. A diversidade yegetal pode ser considerada um recurso porque as plantas proporcio- 
nam muitos beneficios importantes para os seres humanos; como recurso, a diversidade 
yegetal nao e renovavel, pois se uma especie e perdida por extinęao, essa perda e perma- 
nente. 2. Uma filogenia detalhada das plantas com sementes identificaria muitos grupos 
monofileticos diferentes de plantas com sementes. Utilizando essa filogenia, os pesqui- 
sadores poderiam procurar clados que contivessem especies em que compostos medi- 
cinais uteis ja houvessem sido descobertos. A identificaęao desses clados permitiria aos 
pesquisadores concentrar sua pesquisa para novos compostos medicinais entre os mem- 
bros do clado - em oposięao a pesquisar por novas substancias em especies que foram 
selecionadas ao acaso das mais de 250 mil especies existentes de plantas com sementes. 


Questóes do resumo dos conceitos-chave 

30.1 O integumento de um óvulo se desenvolve no revestimento protetor de uma semen- 
te. O óvulo do megasporo se desenvolve dentro de um gametófito haploide feminino, e 
duas partes da semente estao relacionadas a esse gametófito: a reserya de alimento da 
semente e deriyada de celulas do gametófito haploide, e o embriao da semente se desen- 
volve após a oosfera do gametófito feminino ser fertilizada por um gameta masculino. 
Um remanescente do megasporangio do óvulo envolve a parede do esporo que encerra a 
reserya alimentar da semente e o embriao. 30.2 As gimnospermas surgiram ha cerca de 
305 milhóes de anos, o que as torna um grupo bem-sucedido em termos de longevida- 
de evolutiva. Gimnospermas possuem os cinco caracteres deriyados comuns a todas as 
plantas com sementes (gametófitos reduzidos, heterosporia, óvulos, pólen e sementes), 
portanto estao muito bem adaptadas para a vida terrestre. Por dominar imensos ecos- 
sistemas terrestres nos dias de hoje, o grupo tambem e muito bem-sucedido em termos 
de distribuięao geografica. 30.3 Darwin estava intrigado pelo surgimento relativamente 
rapido e pela ampla distribuięao geografica das angiospermas nos registros fósseis. Evi- 
dencias fósseis demonstram que as angiospermas surgiram e comeęaram a se diversificar 
por um periodo de 20 a 30 milhóes de anos, um evento nao tao rapido como sugeriam os 
fósseis conhecidos no tempo de Darwin. Descobertas fósseis tambem revelaram linha¬ 
gens extintas de plantas com sementes lenhosas que podem ter sido intimamente rela¬ 
cionadas as angiospermas; uma dessas linhagens e a Bennettitales, grupo com estruturas 
parecidas com flores que podem ter sido polinizadas por insetos. Analises filogeneticas 
identificaram a Amborella como a linhagem angiosperma mais basal; a Amborella e le- 
nhosa, e por isso sua posięao basal da suporte a conclusao (a partir de fósseis) de que o 
ancestral comum da angiosperma provavelmente era lenhoso. 30.4 A perda de florestas 
tropicais poderia contribuir com o aquecimento global (o que teria efeitos negativos em 
diversas sociedades humanas). As pessoas tambem dependem da biodiversidade da Terra 
para diversos produtos e seryięos, e por isso seriam prejudicadas pela perda de especies 
que ocorreria com o desmatamento das florestas tropicais remanescentes. No que diz 
respeito a uma possivel extinęao em massa, as florestas tropicais abrigam pelo menos 50% 
das especies da Terra. Se as florestas tropicais remanescentes fossem destruidas, muitas 
dessas especies seriam levadas a extinęao, um fato comparavel as perdas que ocorreram 
nos cinco eyentos de extinęao em massa de que temos registros fósseis. 


Teste seu conhecimento 

l.c 2. a 3.b 4.d 5. c 

6. Alga verde carófita 
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(b) A filogenia indica que as angiospermas basais diferem das outras angiospermas em ter¬ 
mos do numero de celulas nos gametófitos femininos e na ploidia do endosperma. O esta- 
do ancestral das angiospermas nao pode ser determinado somente a partir destes dados. E 
possfyel que o ancestral comum das angiospermas tivesse gametófitos com sete celulas e 
endosperma triploide e, portanto, que as condięóes de oito e de quatro celulas encontradas 


nas angiospermas basais representem caracteres deriyados dessas linhagens. Alternativa- 
mente, tanto a condięao de oito ou de quatro celulas pode representar o estado ancestral. 

Capitulo 31 
Questóes das figuras 

Figura 31.2 O DNA de cada um destes cogumelos seria identico se cada cogumelo fizes- 
se parte de uma unica rede de hifas. Figura 31.5 Os esporos haploides produzidos na 
parte sexual do ciclo de vida se desenvolvem de nucleos haploides que foram produzidos 
por meiose; devido a recombinaęao genetica que ocorre durante a meiose, esses espo¬ 
ros irao diferir geneticamente uns dos outros. Em contrapartida, os esporos haploides 
produzidos na parte assexual do ciclo de vida se desenvolvem de nucleos que foram 
produzidos por mitose; por isso, esses esporos sao geneticamente identicos uns aos ou¬ 
tros. Figura 31.15 Uma ou as duas explicaęóes a seguir se aplicariam a cada especie: 
analises de DNA revelariam que o fungo e membro do clado ascomiceto ou aspectos de 
seu ciclo de vida sexual indicariam que o fungo e um ascomiceto (por exemplo, o fungo 
produziria ascos e ascósporos). Figura 31.20 Dois controles possfyeis seriam E-P- e 
E+P-. Os resultados de um controle E-P- poderiam ser comparados com os resultados 
do tratamento E-P+ e, os resultados do controle E+P- poderiam ser comparados com os 
resultados do tratamento E+P+. Juntas, essas duas comparaęóes indicariam se a adięao 
do patógeno causa um aumento da mortalidade foliar. Os resultados de um experimento 
E-P-tambem poderiam ser comparados com os resultados do segundo controle (E+P-) 
para determinar se a adięao dos fungos endófitos tern um efeito negativo sobre a planta. 

Revisao do conceito 31.1 

1. Tanto os fungos como os seres humanos sao heterótrofos. Muitos fungos digerem seu 
alimento externamente secretando enzimas no alimento e entao absoryendo as pequenas 
moleculas que resultam da digestao. Outros fungos absoryem essas moleculas peque- 
nas diretamente do ambiente. Em contraste, os seres humanos (e a maioria dos outros 
animais) ingerem pedaęos relativamente grandes de alimento e digerem o alimento den¬ 
tro de seus corpos. 2. Os ancestrais desse fungo mutualista provavelmente secretavam 
enzimas poderosas para digerir o corpo de seu inseto hospedeiro. Uma vez que essas 
enzimas prejudicariam um hospedeiro vivo, e provavel que o mutualista nao produzisse 
essas enzimas ou restringisse sua secreęao e utilizaęao. 3. O carbono que entra na planta 
pelos estómatos e fixado em aęucares por meio da fotossintese. Alguns desses aęucares 
sao absoryidos pelo fungo que se associa as plantas para formar micorrizas; outros sao 
transportados dentro do corpo da planta e usados por ela. Portanto, o carbono pode ser 
depositado tanto no corpo da planta como no corpo do fungo. 

Revisao do conceito 31.2 

1. A maior parte do ciclo de vida fungico e gasto no estagio haploide, enquanto a maior 
parte do ciclo de vida humano e gasta no estagio diploide. 2. Os dois cogumelos po¬ 
deriam ser estruturas reprodutivas do mesmo micelio (o mesmo organismo). Ou eles 
poderiam ser partes de dois organismos separados que surgiram de um unico orga¬ 
nismo parental por meio de reproduęao assexuada (p. ex., de dois esporos assexuais 
geneticamente identicos) e, portanto, conter a mesma informaęao genetica. 

Revisao do conceito 31.3 

1. A evidencia de DNA indica que os fungos, animais e seus protistas relacionados formam 
um clado, os opistocontas. Alem disso, alguns quitrfdeos e outros fungos que se acredita 
serem membros de linhagens que divergiram precocemente tern flagelos posteriores, as- 
sim como a maioria dos outros opistocontas. Isso sugere que as outras linhagens fungicas 
perderam seus flagelos após divergirem de seus ancestrais que tinham flagelos. 2. As mi¬ 
corrizas formam extensas redes de hifas no solo, permitindo que os nutrientes sejam ab¬ 
soryidos de maneira mais eficiente do que as plantas conseguem absoryer por si próprias; 
atualmente, isso continua yerdadeiro, e associaęóes semelhantes foram provavelmente 
muito importantes para as primeiras plantas terrestres (as quais nao tinham rafzes). A evi- 
dencia para a antiguidade das associaęóes micorrfzicas inclui fósseis mostrando micorri¬ 
zas arbusculares na planta terrestre primitiva Aglaophyton e resultados moleculares mos- 
tram que genes necessarios para a formaęao de micorrizas estao presentes em hepaticas e 
outras linhagens de plantas basais. 3. Os fungos sao heterótrofos. Antes da colonizaęao 
do solo pelas plantas, os fungos terrestres teriam vivido onde outros organismos (ou seus 
resfduos) estavam presentes e forneciam uma fonte de alimento. Portanto, se os fungos 
colonizaram o solo antes das plantas, eles poderiam ter se alimentado de procariotos ou 
protistas que viviam sobre o solo ou as margens de corpos de agua - mas nao de plantas e 
animais dos quais muitos fungos se alimentam atualmente. 

Revisao do conceito 31.4 

1. Esporos flagelados; a evidencia molecular tambem sugere que os quitrfdeos incluem 
especies que pertencem a linhagens fungicas que divergiram precocemente. 2. As res- 
postas possfyeis incluem as seguintes proposięóes: nos zigomicetos, o robusto zigospo- 
rangio de paredes espessas pode resistir a condięóes severas e entao sofrer cariogamia e 
meiose quando o ambiente e favoravel para a reproduęao. Em glomeromicetos, as hifas 
tern uma morfologia especializada que permite ao fungo formar micorrizas arbusculares 
com as raizes das plantas. Nos ascomicetos, os esporos assexuais (conidios) sao frequen- 
temente produzidos em series ou clusters nas extremidades dos conidióforos, onde eles 
sao facilmente dispersados pelo vento. Os ascocarpos geralmente em forma de taęa abri¬ 
gam os ascos formadores de esporos sexuais. Em basidiomicetos, o basidiocarpo sustenta 
e protege uma grandę area superficial do basidio, a partir do qual os esporos sao disper- 
sos. 3. Essa alteraęao do ciclo de vida de um ascomiceto reduziria o numero e a diver- 
sidade genetica dos ascósporos que resultam de um evento de acasalamento. O numero 
de ascósporos seria reduzido porque um evento de acasalamento levaria a formaęao de 
somente um asco. A diversidade genetica tambem seria reduzida, porque em ascomicetos 
um evento de acasalamento leva a formaęao de ascos por muitas celulas dicarióticas di¬ 
ferentes. Por conseguinte, recombinaęao genetica e meiose ocorrem independentemente 
muitas vezes diferentes - o que nao aconteceria se apenas um unico asco fosse formado. 
E provavel tambem que se esse ascomiceto formasse um ascocarpo, a forma do ascocarpo 
diferiria considerayelmente daquela encontrada em seus parentes próximos. 
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Revisao do conceito 31.5 

1. Um ambiente adeąuado para o crescimento, retenęao de agua e minerais, proteęao 
da luz solar intensa e proteęao de ser comido. 2. Um estagio de esporos resistentes 
permite a dispersao para organismos hospedeiros por uma variedade de mecanismos; 
sua capacidade de crescer rapidamente em um novo ambiente favoravel lhes permite 
aproveitar os recursos do hospedeiro. 3. Muitas conseąuencias diferentes poderiam 
ter acontecido. Os organismos que atualmente formam mutualismos com fungos po¬ 
deriam ter adąuirido a capacidade para realizar as tarefas atualmente executadas por 
seus parceiros fungicos ou poderiam ter formado mutualismos similares com outros 
organismos (como as bacterias). Alternativamente, os organismos que hoje formam 
mutualismos com fungos poderiam ser menos eficientes em sobreviver em seus atuais 
ambientes. Por exemplo, a colonizaęao do solo pelas plantas poderia ter sido mais difi- 
cil. E se as plantas por firn colonizassem os solos sem os fungos mutualistas, a seleęao 
natural poderia ter favorecido as plantas que formassem sistemas de raizes mais alta- 
mente ramificados e extensos (em parte substituindo as micorrizas). 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

31.10 corpo de um fungo multicelular consiste em filamentos finos chamados de hifas. 
Esses filamentos formam uma massa emaranhada (micelio) que penetra o substrato no 
qual o fungo cresce e do qual se alimenta. Devido aos filamentos serem finos, a razao 
entre a superficie e o volume do micelio e maximizada, tornando a absoręao altamente 
eficiente. 

31.2 



31.3 Analises filogeneticas mostram que fungos e animais sao mais estreitamente re- 
lacionados uns aos outros do que com a maioria dos outros eucariotos multicelulares 
(como as plantas ou algas multicelulares). Essas analises tambem mostram que os fungos 
sao mais estreitamente relacionados a protistas unicelulares chamados de nuclearideos 
do que eles sao aos animais, enquanto os animais sao mais estreitamente relacionados 
a um grupo diferente de protistas unicelulares, os coanoflagelados, do que eles sao aos 
fungos. Em combinaęao, esses resultados indicam que a multicelularidade evoluiu inde- 
pendentemente nos fungos e nos animais, a partir de ancestrais unicelulares diferentes. 

31.4 

■ —. Giui+rideos 

— ź^owwce+os 

r -. Giowerowwce+os 

-Ascowice+os 


--f>asidiomicetos 

31.5 Como decompositores, os fungos decompóem os corpos de organismos mortos, 
reciclando assim elementos entre os ambientes vivos e nao vivos. Sem as atividades 
dos fungos e bacterias decompositoras, nutrientes essenciais permaneceriam retidos 
na materia organica e a vida cessaria. Como um exemplo do papel-chave deles como 
mutualistas, os fungos formam associaęóes micorrizicas com as plantas. Essas associa- 
ęóes estimulam o crescimento e a sobrevivencia das plantas, afetando indiretamente 
muitas outras especies (incluindo o ser humano) que dependem das plantas. Como 
patógenos, os fungos prejudicam outras especies. Em alguns casos, os patógenos fungi¬ 
cos causaram o declinio das populaęóes de seus hospedeiros ao longo de amplas regióes 
geograficas, como exemplificado pelo carvalho norte-americano. 

Teste seu conhecimento 

1. b 2. d 3. a 4. d 

Capitulo 32 
Questóes das figuras 

Figura 32.3 Como descrito em Q e os coanoflagelados e uma ampla gama de ani¬ 
mais tern celulas de colar. Uma vez que as celulas de colar nunca foram observadas em 
plantas, fungos ou em protistas nao coanoflagelados, isso sugere que os coanoflagela¬ 
dos podem ser mais estreitamente relacionados aos animais do que aos outros euca¬ 
riotos. Se os coanoflagelados sao mais estreitamente relacionados aos animais do que 
a qualquer outro grupo de eucariotos, os coanoflagelados e os animais devem compar- 
tilhar outras caracteristicas que nao sao encontradas em outros eucariotos. Os dados 
descritos em sao consistentes com essa hipótese. Figura 32.10 As celulas iniciais 
de um embriao com desenvolvimento deuterostómio nao tern um destino particular 
no desenvolvimento, enquanto as celulas iniciais de um embriao com desenvolvimen- 
to protostómio estao comprometidas com um destino particular do desenvolvimento. 
Assim, e mais provavel que um embriao com desenvolvimento deuterostómio contenha 
celulas-tronco que possam resultar em celulas de qualquer tipo. Figura 32.11 Cnidaria 
e o filo-irmao nesta aryore. 


Revisao do conceito 32.1 

1. Na maioria dos animais, o zigoto sofre clivagem, a qual leva a formaęao de uma blas- 
tula. Em seguida, na gastrulaęao, uma extremidade do embriao se dobra para o interior, 
produzindo camadas de tecido embrionario. A medida que as celulas dessas camadas se 
diferenciam, uma ampla variedade de formas animais sao produzidas. Apesar da diversi- 
dade de formas animais, o desenvolvimento animal e controlado por um conjunto similar 
de genes Hox em uma ampla gama de taxons. 2. A planta imaginaria necessitaria de teci- 
dos compostos de celulas que fossem analogas as celulas musculares e as celulas nervosas 
encontradas nos animais: o tecido “muscular” seria necessario para a planta caęar presas, 
e o tecido “nervoso” seria necessario para a planta coordenar seus movimentos ao caęar 
suas presas. Para digerir as presas capturadas, a planta necessitaria tambem secretar en- 
zimas em uma ou mais cavidades digestivas (que poderiam ser folhas modificadas, como 
em uma dioneia) ou secretar enzimas para fora de seu corpo e se alimentar por absoręao. 
Para extrair nutrientes do solo - e ainda ser capaz de caęar presas - a planta precisaria de 
outra estrutura em vez de raizes fixas, talvez “raizes” retrateis ou um meio de ingerir solo. 
Para realizar fotossintese, a planta necessitaria de cloroplastos. Globalmente, tal planta 
imaginaria seria muito similar a um animal que tivesse cloroplastos e raizes retrateis. 

Revisao do conceito 32.2 

1. c, b, a, d. 2. Nao podemos inferir se os animais atuais se originaram antes ou após 
os fungos existentes. Se verdadeiro, a data fornecida para o ancestral comum mais re- 
cente de fungos e animais indicaria que os animais se originaram algum tempo dentro 
do ultimo bilhao de anos. O registro fóssil indica que os animais se originaram pelo 
menos ha 560 milhóes de anos. Portanto, poderiamos concluir somente que os animais 
se originaram em algum tempo entre um bilhao de anos e 560 milhóes de anos atras. 
3. Na descendencia com modificaęao, um organismo compartilha caracteristicas com 
seus ancestrais (devido a ancestralidade compartilhada), contudo, ele tambem difere 
de seus ancestrais (porque os organismos acumulam diferenęas ao longo do tempo a 
medida que se adaptam as suas yizinhanęas). Como exemplo, considere a evoluęao das 
proteinas caderina animais, uma etapa-chave na origem dos animais multicelulares. Es¬ 
sas proteinas ilustram ambos esses aspectos da descendencia com modificaęao: as pro¬ 
teinas caderina animais compartilham muitos dommios proteicos com uma proteina 
similar a caderina encontrada em seus ancestrais coanoflagelados, mas tambem tern 
um dominio “CCD” exclusivo que nao e encontrado em coanoflagelados. 

Revisao do conceito 32.3 

1. Caracteristicas do nivel de grado sao aquelas compartilhadas por multiplas linhagens 
independentemente da historia evolutiva. Algumas caracteristicas do nivel de grado po¬ 
dem ter evoluido varias vezes de forma independente. Caracteristicas que reunem clados 
sao caracteristicas derivadas que se originaram em um ancestral comum e foram passa- 
das adiante para os diversos descendentes. 2. Um caracol tern um padrao de clivagem 
espiral e determinada; um ser humano tern clivagem radial e indeterminada. Em um ca¬ 
racol, a cavidade celomatica e formada pela separaęao de massas mesodermicas; em um 
ser humano, o celoma se forma a partir da inyaginaęao do arquentero. Em um caracol, a 
boca se forma a partir do blastóporo; em um ser humano, o anus se desenvolve a partir do 
blastóporo. 3. A maioria dos celomados triploblasticos tern duas aberturas no seu trato 
digestório, uma boca e um anus. Desse modo, seus corpos tern uma estrutura analoga 
aquela de um tubo: o trato digestório (a cavidade do tubo) percorre desde a boca ate o 
anus e e envolvido por varios tecidos (a parte solida do tubo). A analogia com um tubo e a 
mais óbvia nos estagios iniciais do desenvolvimento (ver Figura 32.10c). 

Revisao do conceito 32.4 

1. Os cnidarios possuem tecidos verdadeiros, enquanto as esponjas nao possuem. Dife- 
rentemente das esponjas, os cnidarios exibem simetria corporal, embora ela seja radial, 
e nao bilateral como em outros filos animais. 

2 . 
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Sob a hipótese que os ctenóforos sao metazoarios basais, as esponjas (que nao tern teci¬ 
dos yerdadeiros) seriam agrupadas dentro de um clado cujos todos os outros membros 
tern tecidos yerdadeiros. Como resultado, um grupo composto de animais com tecidos 
yerdadeiros nao formaria um clado. 3. A filogenia na Figura 32.11 indica que os mo- 
luscos sao membros de Lophotrochozoa, um dos tres principais grupos de bilaterios 
(sendo os outros Deuterostomia e Ecdysozoa). Como visto na Figura 25.11, o registro 
fóssil mostra que os moluscos estavam presentes dezenas de milhóes de anos antes da 
explosao do Cambriano. Portanto, bastante tempo antes da explosao do Cambriano, o 
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clado lofotrocozoario havia se formado e estava evoluindo independentemente das li- 
nhagens evolutivas que levaram a Deuterostomia e Ecdysozoa. Com base na filogenia 
da Figura 32.11, podemos tambem concluir que as linhagens levando a Deuterostomia 
e Ecdysozoa eram independentes uma da outra antes da explosao do Cambriano. Des- 
de que as linhagens levando aos tres principais clados de bilaterios estavam evoluindo 
independentemente umas das outras antes da explosao do Cambriano, aquela explosao 
poderia ser vista como consistindo em tres “explosóes” e nao uma. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

Conceito 32.1 Diferente dos animais, que sao heterótrofos que ingerem o seu alimento, 
as plantas sao autótrofas e os fungos sao heterótrofos que crescem sobre o seu alimento 
e se alimentam por absoręao. Animais nao apresentam paredes celulares, que sao encon- 
tradas tanto em plantas como nos fungos. Os animais tambem tern tecido muscular e 
tecido nervoso, que nao sao encontrados nem em plantas nem em fungos. Alem disso, 
os gametas masculinos e os óvulos de animais sao produzidos por diyisao meiótica, di¬ 
ferente do que ocorre em plantas e fungos (onde as celulas reprodutivas, como gametas 
masculinos e oosferas, sao produzidas por diyisao mitótica). Por firn, os animais regulam 
o desenvolvimento da forma corporal com genes Hox, um grupo exclusivo de genes que 
nao e encontrado nem em plantas nem em fungos. Conceito 32.2 A hipótese atual so¬ 
bre a causa da explosao cambriana inclui novas relaęóes predador-presa, um aumento na 
concentraęao de oxigenio atmosferico e um aumento na flexibilidade do desenvolvimen- 
to proporcionada pela origem dos genes Hox e outras mudanęas geneticas. Conceito 
32.3 Os planos corporais proporcionam um modo util para comparar e contrastar carac- 
teristicas-chave dos organismos. Entretanto, analises filogeneticas mostram que planos 
corporais similares surgiram independentemente em diferentes grupos de organismos. 
Desse modo, planos corporais similares podem ter surgido por conyergencia evolutiva e, 
portanto, podem nao ser informativos sobre as relaęóes evolutivas. Conceito 32.4 Lis- 
tados em ordem do clado mais inclusivo para o menos inclusivo, os humanos pertencem 
a Metazoa, Eumetazoa, Bilateria, Deuterostomia e Chordata. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 33 
Questóes das figuras 

Figura 33.8 O ciclo de vida de Obelia e o mais simples dos ciclos de vida mostrados 
na Figura 13.6a. Em Obelia, tanto o pólipo como a medusa sao organismos diploides. 
Tipico de animais, somente os gametas unicelulares sao haploides. Em contraparti- 
da, plantas e algumas algas (Figura 13.6b) tern uma geraęao haploide multicelular e 
uma geraęao diploide multicelular. Obelia tambem difere dos fungos e alguns protis- 
tas (Figura 13.6c) na questao de que o estagio diploide desses organismos e unicelular. 
Figura 33.11 Adicionar fertilizante a agua de irrigaęao provavelmente aumentaria a 
abundancia de algas, e isso, por sua vez, provavelmente aumentaria a abundancia de 
caramujos (que se alimentam de algas). Se a agua tambem fosse contaminada com 
fezes humanas contaminadas, um aumento no numero de caramujos provavelmente 
levaria a um aumento na abundancia de trematódeos (que necessitam de caramujos 
como hospedeiros intermediarios). Em resultado, a ocorrencia de esquistossomose 
poderia aumentar. Figura 33.21 A extinęao de bivalves de agua doce poderia levar a 
um aumento na abundancia de protistas e bacterias fotossinteticas. Uma vez que esses 
organismos sao a base das teias alimentares aquaticas, aumentos em suas abundancias 
poderiam ter maiores efeitos sobre comunidades aquaticas (incluindo tanto aumentos 
como diminuięóes na abundancia de outras especies). Figura 33.29 Tal resultado seria 
consistente com os genes Hox Ubx e abd-A tendo desempenhado um papel principal 
na evoluęao do aumento da diversidade dos segmentos corporais em artrópodes. En¬ 
tretanto, por si só, esse resultado mostraria simplesmente que a presenęa dos genes 
Hox Ubx e abd-A estava correlacionada com um aumento na diversidade de segmentos 
corporais em artrópodes; ele nao proporcionaria evidencia experimental direta de que 
a aquisięao dos genes Ubx e abd-A causou um aumento na diversidade de segmentos 
corporais de artrópodes. Figura 33.34 Voce deveria ter circulado o clado que inclui os 
insetos, remipedios e outros crustaceos, junto com o ponto de ramificaęao que repre- 
senta seu ancestral comum mais recente. 

Revisao do conceito 33.1 

1. O flagelo dos coanócitos impulsiona a agua por meio de seus colares, que capturam 
as particulas de alimento. As particulas sao engolfadas por fagocitose e digeridas, tanto 
pelos coanócitos como pelos amebócitos. 2. As celulas de colar das esponjas exibem 
uma notavel semelhanęa com uma celula de coanoflagelado. Isso sugere que o ultimo 
ancestral comum de animais e seu grupo-irmao de protistas pode ter se parecido com um 
coanoflagelado. Todavia, os mesomicetozoarios poderiam ser ainda o grupo-irmao dos 
animais. Se esse for o caso, a falta de celulas de colar em mesomicetozoarios indicaria que 
ao longo do tempo sua estrutura evoluiu de maneira que os levou a nao se parecer mais 
a uma celula de coanoflagelado. Tambem e possivel que os coanoflagelados e as esponjas 
compartilhem celulas de colar com aparencia similar em razao da conyergencia evolutiva. 

Revisao do conceito 33.2 

1. Tanto o pólipo como a medusa sao compostos de epiderme externa e gastroderme 
interna separadas por uma camada gelatinosa, a mesogleia. O pólipo e uma forma cilin- 
drica que adere ao substrato por sua extremidade aboral; a medusa e uma forma acha- 
tada com a boca para baixo que se move livremente na agua. 2. As celulas urticantes 
dos cnidarios (cnidócitos) funcionam na defesa e na captura de presas. Eles contem 
organelas semelhantes a capsulas (cnida), que por sua vez contem filamentos espira- 
lados. Os filamentos injetam veneno ou se aderem e se enovelam a pequenas presas. 
3. A evoluęao nao e um objetivo orientado; portanto nao seria correto afirmar que os 
cnidarios nao seriam “altamente evoluidos” simplesmente porque sua forma se alterou 
relativamente pouco durante os ultimos 560 milhóes de anos. Em vez disso, o fato de 
os cnidarios terem persistido por centenas de milhóes de anos indica que seu piano 
corporal e altamente bem-sucedido. 


Revisao do conceito 33.3 

1. As tenias ou solitarias podem absorver o alimento de seu ambiente e liberar amónia 
no ambiente atraves de sua superficie corporal porque seu corpo e muito achatado, 
devido, em parte, a falta de um celoma. 2. O tubo interno e o canal alimentar, que se 
estende pelo comprimento do corpo. O tubo externo e a parede do corpo. Os dois tubos 
sao separados pelo celoma. 3. Todos os moluscos herdaram um pe de seu ancestral 
comum. Entretanto, em diferentes grupos de moluscos, a estrutura do pe foi modifica- 
da ao longo do tempo (por seleęao natural), de modo que reflete como o pe e usado na 
locomoęao pelos membros de cada clado. Em gastrópodes, o pe e usado como gancho 
ou para se mover lentamente sobre o substrato. Em cefalópodes, o pe foi modificado 
em partes dos tentaculos e em um sifao excurrente, por meio do qual a agua e impelida 
(resultando em movimento na direęao oposta). 

Revisao do conceito 33.4 

1. Nematódeos nao apresentam segmentaęao corporal e celoma verdadeiro; os anell- 
deos tern ambos. 2. O exoesqueleto dos artrópodes, que ja havia evoluido no oceano, 
permite as especies terrestres reter agua e suportar seus corpos no ambiente terrestre. 
As asas permitem aos insetos se dispersar rapidamente para novos habitats e encontrar 
alimento e parceiros sexuais. O sistema traqueal permite uma troca gasosa eficiente a 
despeito da presenęa de um exoesqueleto. 3. Sim. Sob a hipótese tradicional, esperaria- 
mos que a segmentaęao corporal fosse controlada por genes Hox similares em anelideos 
e artrópodes. Entretanto, se anelideos estao em Lophotrochozoa e artrópodes estao em 
Ecdysozoa (como sugere a evidencia atual), a segmentaęao corporal pode ter evoluido 
independentemente nos dois grupos. Neste caso, poderiamos esperar que genes Hox 
diferentes controlassem o desenvolvimento da segmentaęao corporal nos dois clados. 

Revisao do conceito 33.5 

1. Cada pe ambulacral consiste em uma ampola e um pódio. Quando a ampola se contrai, 
ela foręa a agua dentro do pódio, que leva o pódio a se expandir e tocar o substrato. Ade- 
sivos quimicos sao entao secretados da base do pódio, fixando-o ao substrato. 2. Tanto 
insetos como nematódeos sao membros de Ecdysozoa, um dos tres principais clados de 
bilaterios. Portanto, uma caracteristica compartilhada por Drosophila e Caenorhabditis 
pode ser informativa para outros membros de seu clado - mas nao necessariamente para 
membros de Deuterostomia. Em vez disso, a Figura 33.2 sugere que uma especie dentro 
de Echinodermata ou Chordata poderia ser um organismo invertebrado modelo mais 
apropriado a partir do qual se poderia extrair inferencias sobre os seres humanos e outros 
yertebrados. 3. Os equinodermos incluem especies com uma gama de formas corporais. 
Entretanto, ate mesmo equinodermos com aparencia bem diferente entre si, como as estre- 
las-do-mar e os pepinos-do-mar, compartilham caracteristicas unicas do filo, incluindo um 
sistema vascular aquifero e pes ambulacrais. As diferenęas entre as especies de equinoder- 
mos ilustram a diversidade da vida, enquanto as caracteristicas que compartilham ilustram 
a unidade da vida. O compromisso entre os organismos e seus ambientes pode ser visto 
em caracteristicas dos equinodermos, como os estómagos reversiveis de estrelas-do-mar 
(lhes permitindo digerir presas que sao maiores do que sua boca) e a complexa estrutura, 
semelhante a uma mandibula, que os ourięos-do-mar utilizam para comer algas marinhas. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

33.1 O corpo da esponja consiste em duas camadas de celulas, ambas as quais estao em 
contato com a agua. Por isso, as trocas gasosas e a remoęao de residuos ocorrem quando 
as substancias se difundem para dentro e para fora das celulas do corpo. Os coanócitos 
e amebócitos ingerem particulas de alimento da agua circundante. Os coanócitos tam¬ 
bem liberam particulas de alimento para os amebócitos, que entao digerem as particulas 
de alimento e distribuem os nutrientes para outras celulas. 33.2 O piano corporal dos 
cnidarios consiste em um saco com um compartimento digestório central, a cavidade 
gastrovascular. A unica abertura desse compartimento serve como boca e como anus. 
As duas variaęóes principais desse piano corporal sao pólipos sesseis (que se aderem ao 
substrato pela extremidade corporal oposta a boca/anus) e medusas móveis (que se mo- 
vem liyremente na agua e se assemelham a yersóes achatadas dos pólipos com bocas 
yoltadas para baixo). 33.3 Nao. Alguns lofotrocozoarios tern uma coroa de tentaculos 
ciliados que funciona na alimentaęao (chamada de lofóforo), enquanto outros passam 
por um estagio do desenvolvimento distintivo conhecido como larva trocófora. Muitos 
outros lofotrocozoarios nao possuem nenhuma dessas caracteristicas. Por isso, o clado e 
definido principalmente por similaridade de DNA, nao por similaridades morfológicas. 
33.4 Muitas especies de nematódeos vivem no solo e em sedimentos no fundo de corpos 
de agua. Essas especies de vida livre desempenham importantes papeis na decompo- 
sięao e na ciclagem de nutrientes. Outros nematódeos sao parasitos, incluindo muitas 
especies que atacam as raizes de plantas e alguns que atacam animais (incluindo seres 
humanos). Os artrópodes tern efeitos profundos sobre todos os aspectos ecológicos. Em 
ambientes aquaticos, os crustaceos desempenham papeis-chave como pastejadores (de 
algas), necrófagos e predadores, e algumas especies, como o krill, sao importantes fontes 
de alimento para baleias e outros yertebrados. No ambiente terrestre, e dificil imaginar 
caracteristicas do mundo natural que nao sao afetadas de algum modo pelos insetos e ou¬ 
tros artrópodes, como aranhas e carrapatos. Ha mais de 1 milhao de especies de insetos, 
muitas das quais tern enormes efeitos ecológicos, como herbivoros, predadores, parasi¬ 
tos, decompositores e yetores de doenęas. Insetos sao tambem fontes-chave de alimentos 
para muitos organismos, incluindo seres humanos em algumas regióes do mundo. 33.5 
Ambos, equinodermos e cordados, sao membros de Deuterostomia, um dos tres princi¬ 
pais clados de animais bilaterais. Desse modo, os cordados (incluindo os seres humanos) 
sao mais estreitamente relacionados aos equinodermos do que sao aos animais em qual- 
quer outro filo abordado neste capitulo. Todavia, equinodermos e cordados evoluiram 
independentemente por cerca de 500 milhóes de anos. Essa afirmaęao nao contradiz a 
estreita relaęao entre equinodermos e cordados, mas deixa claro que a “proximidade” 
e um termo relativo, indicando que esses dois filos sao mais estreitamente relacionados 
um ao outro do que ambos sao aos filos animais que nao pertencem a Deuterostomia. 
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Capitulo 34 
Questóes das figuras 

Figura 34.6 Os resultados nesta figura sugerem que genes Hox especificos, bem como 
a ordem na qual eles sao expressos, foram altamente conservados durante o curso da 
evoluęao. Figura 34.19 Tiktaalik foi um peixe de nadadeiras lobadas que tinha tanto 
caracteristicas de peixe como de tetrapode. Assim como um peixe, Tiktaalik tinha na¬ 
dadeiras, escamas e branquias. Como descrito pelo conceito de Darwin de descendencia 
com modificaęao, caracteres compartilhados podem ser atribuidos a descendencia de 
especies ancestrais - neste caso, Tiktaalik e descendente de peixes ancestrais. Tiktaalik 
tambem tinha caracteristicas diferentes das de um peixe, mas semelhantes as de um te¬ 
trapode, incluindo cranio achatado, pescoęo, conjunto completo de costelas e estrutura 
esqueletica das barbatanas. Essas caracteristicas ilustram a segunda parte da descenden¬ 
cia com modificaęao, mostrando como caracteristicas ancestrais se tornam modificadas 
ao longo do tempo. Figura 34.20 Algum tempo entre 370 e 340 milhóes de anos atras 
(maa). Podemos inferir isso porque os anfibios devem ter se originado após o ancestral 
comum mais recente de Tulerpeton e os tetrapodes atuais (e se afirma que esse ancestral 
se originou a 370 maa), mas nao após a data dos primeiros fósseis conhecidos de anfibios 
(mostrado na figura como 340 maa). Figura 34.24 Os pterossauros nao descendiam 
do ancestral comum dos dinossauros; portanto, os pterossauros nao eram dinossauros. 
Entretanto, as aves sao descendentes do ancestral comum dos dinossauros. Assim, um 
clado monofiletico de dinossauros deve incluir as aves. Nesse sentido, as aves sao dinos¬ 
sauros. Figura 34.36 Em geral, o processo de exaptaęao ocorre quando urna estrutura 
que tinha urna funęao adquire urna funęao diferente via urna serie de estagios interme- 
diarios. Cada um desses estagios intermediarios tern alguma funęao no organismo no 
qual ele foi encontrado. A incorporaęao dos ossos articular e quadrado na orelha dos 
mamiferos ilustra a exaptaęao, porque esses ossos originalmente evoluiram como parte 
da mandibula, onde funcionavam na articulaęao da mandibula, mas ao longo do tempo 
se tornaram cooptados para outra funęao, ou seja, a transmissao do som. Figura 34.42 
A filogenia mostra os humanos como o grupo-irmao da linhagem que contem os chim¬ 
panzes e bonobos. Essa relaęao nao e consistente com os seres humanos terem descendi- 
do de chimpanzes ou bonobos. Se os humanos tivessem descendido de chimpanzes, por 
exemplo, a linhagem humana seria agrupada dentro da linhagem dos chimpanzes, assim 
como as aves sao agrupadas dentro do clado reptil (ver Figura 34.24). Figura 34.49 A 
evidencia fóssil indica que os neandertais nao viveram na Africa; portanto haveria pouca 
oportunidade para acasalamento (fluxo genico) entre neandertais e humanos na Afri¬ 
ca. Entretanto, quando os seres humanos migraram da Africa, o acasalamento pode ter 
ocorrido entre neandertais e humanos nas primeiras regióes onde as duas especies se 
encontraram urna com a outra: o Oriente Medio. Seres humanos com genes neander¬ 
tais podem entao ter emigrado para outros locais, explicando por que os neandertais 
sao igualmente relacionados aos seres humanos da Franęa, China e Papua-Nova Guine. 

Revisao do conceito 34.1 

1. Os quatro caracteres sao notocorda, cordao nervoso dorsal oco, fendas faringianas 
e cauda muscular pós-anal. 2. Nos seres humanos, essas caracteristicas sao presentes 
apenas no embriao. A notocorda se torna os discos entre as yertebras; o cordao ner- 
voso dorsal oco se desenvolve no cerebro e na medula espinal; as fendas faringianas se 
tornam varias estruturas no adulto e a cauda e quase completamente perdida. 3. Nao 
necessariamente. Seria possivel que o ancestral comum dos cordados tivesse esse gene, 
o qual foi entao perdido na linhagem do anfioxo e retido nos outros cordados. Entretan¬ 
to, seria possivel tambem que faltasse esse gene no ancestral comum dos cordados; isso 
poderia ocorrer se o gene tivesse se originado após os anfioxos divergirem dos outros 
cordados, mas antes dos tunicados divergirem dos outros cordados. 

Revisao do conceito 34.2 

1. As lampreias tern urna boca aspera circular usada para se fixar aos peixes. Os cono- 
dontes tinham dois conjuntos de elementos dentarios mineralizados, que poderiam ter 
sido usados para trespassar presas e corta-las em pequenos pedaęos. 2. Tal descoberta 
sugere que os primeiros organismos com cabeęa foram favorecidos pela seleęao na- 
tural em varias linhagens evolutivas diferentes. Porem, embora se possa argumentar 
logicamente que possuir urna cabeęa foi vantajoso, os fósseis por si só nao constituem 
urna prova. 3. Em vertebrados sem mandibulas com carapaęas, os ossos serviam como 
armadura externa que pode ter proporcionado proteęao contra os predadores. Algumas 
especies tambem tinham partes bucais mineralizadas, as quais poderiam ser usadas 
tanto para predaęao como necrofagia. 

Revisao do conceito 34.3 

1. Ambos sao gnatostómios e tern mandibulas, quatro conjuntos de genes Hox, prosencefa- 
lo expandido e sistemas de linhas laterais. O esqueleto dos tubaróes consiste principalmen- 
te em cartilagem, enquanto o atum tern esqueleto ósseo. Os tubaróes tern tambem urna 
valvula espiral. O atum tern operculo e bexiga natatória, bem como raios flexiveis susten- 
tando as nadadeiras. 2. Os gnatostómios aquaticos tern mandibulas (adaptaęao para a ali- 
mentaęao), pares de nadadeiras e urna cauda (adaptaęóes para a nataęao). Os gnatostómios 
aquaticos tern tambem corpos hidrodinamicos para nataęao eficiente e bexigas natatórias e 
outros mecanismos (como armazenamento de óleo em tubaróes) para a flutuaęao. 

3. 
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4. Sim, isso poderia ter acontecido. Os pares de apendices de outros gnatostómios aquati- 
cos diferentes dos peixes de nadadeiras lobadas poderiam ter servido como ponto de par- 
tida para a evoluęao de patas. A colonizaęao do ambiente terrestre por gnatostómios aqua- 
ticos diferentes dos peixes de nadadeiras lobadas poderia ter sido facilitada em linhagens 
que possuissem pulmóes, assim isso teria permitido que esses organismos respirassem ar. 

Revisao do conceito 34.4 

1. Acredita-se que os tetrapodes tenham se originado cerca de 365 milhóes de anos atras 
quando as barbatanas de alguns peixes de nadadeiras lobadas evoluiram nos membros 
dos tetrapodes. Somadas a suas quatro patas com dedos - caracteristica derivada pelo 
qual o grupo e denominado - outras caracteristicas derivadas dos tetrapodes incluem 
um pescoęo (consistindo em yertebras que separam a cabeęa do resto do corpo) e cin- 
tura pelvica que e fusionada a coluna yertebral. 2. Algumas especies completamente 
aquaticas sao pedomórficas, retendo caracteristicas laryais para a vida na agua quando 
adultas. Especies que vivem em ambientes secos podem evitar a dessecaęao se enterran- 
do ou vivendo sob folhas umidas e protegem seus ovos em ninhos com espuma, vivipa- 
ridade e outras adaptaęóes. 3. Muitos anfibios passam parte de seu ciclo de vida em 
ambientes aquaticos e parte em ambiente terrestre. Portanto, eles podem estar expostos 
a urna gama de problemas ambientais, incluindo poluięao da agua e do ar e a perda ou 
degradaęao dos habitats aquaticos e/ou terrestres. Alem disso, os anfibios tern urna pele 
altamente permeavel, proporcionando relativamente pouca proteęao contra as condi- 
ęóes externas, e seus ovos nao tern urna casca protetora. 

Revisao do conceito 34.5 

1. O ovo amniótico proporciona proteęao ao embriao e permite que ele se desenvolva no 
ambiente terrestre, eliminando a necessidade de um ambiente umido para a reproduęao. 
Outra adaptaęao-chave e a caixa toracica de yentilaęao, que aumenta a eficiencia da ina- 
laęao de ar e pode ter permitido aos primeiros amniotas dispensar a respiraęao atraves 
da pele. Por firn, nao respirar atraves de sua pele permitiu aos amniotas desenvolver 
peles relativamente impermeaveis e, portanto, conseryar agua. 2. Sim. Embora faltem 
membros nas serpentes, elas descendem de lagartos com pernas. Algumas serpentes 
retem ossos pelyicos e membros yestigiais, proporcionando evidencia de sua descen¬ 
dencia de um ancestral com pernas. 3. As aves tern modificaęóes para reduęao do peso, 
incluindo a ausencia de dentes, bexiga urinaria e um segundo ovario em femeas. As asas 
e as penas sao adaptaęóes que facilitam o voo e assim sao eficientes sistemas respirató- 
rios e circulatórios que suportam urna alta taxa metabólica. 

4. 
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Sob esta conyenęao, os repteis consistiriam em todos os grupos na Figura 34.24 com 
exceęao dos pararrepteis e mamiferos. 

Revisao do conceito 34.6 

1. Monotremados colocam ovos. Marsupiais geram jovens vivos muito pequenos que se 
fixam a um mamiło na bolsa da mae, onde eles completam o desenvolvimento. Os eu- 
terios geram jovens vivos mais desenvolvidos. 2. Maos e pes adaptados para agarrar, 
unhas achatadas, cerebros grandes, olhos yoltados para frente sobre urna face achata- 
da, cuidado parental e artelhos grandes móveis e polegares. 3. Mamiferos sao endo- 
termos, o que lhes possibilita viver em urna ampla gama de habitats. O leite supre os 
jovens com um conjunto balanceado de nutrientes e pelos, e urna camada de gordura 
sob a pele auxilia os mamiferos a reter calor. Os mamiferos tern dentes diferenciados, 
permitindo a eles comer muitos tipos diferentes de alimento. Os mamiferos tern tam¬ 
bem cerebros relativamente grandes, e muitas especies sao capazes de apreender. Após 
a extinęao em massa ao finał do periodo Cretaceo, a ausencia dos grandes dinossauros 
terrestres pode ter aberto muitos nichos ecológicos novos para os mamiferos, promo- 
vendo urna radiaęao adaptativa. A deriva Continental tambem isolou muitos grupos de 
mamiferos uns dos outros, promovendo a formaęao de muitas especies novas. 

Revisao do conceito 34.7 

1. Os homimneos sao um clado dentro do clado dos simios que inclui os humanos e 
todas as especies mais estreitamente relacionadas aos seres humanos do que outros si¬ 
mios. Os caracteres deriyados dos homimneos incluem a locomoęao bipede e cerebros 
relatiyamente grandes. 2. Em homimneos, a locomoęao bipede eyoluiu bem antes do 
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cerebro de tamanho grandę. Homo ergaster, por exemplo, era completamente ereto, 
bipede e tao alto ąuanto os humanos modernos, mas seu cerebro era significativamente 
menor do que o dos seres humanos modernos. 3. Sim, ambas podem estar corretas. 
Homo sapiens pode ter estabelecido populaęóes fora da Africa tao cedo ąuanto 115 
mil anos atras, como indicado pelo registro fóssil. Entretanto, aąuelas populaęóes po¬ 
dem ter deixado pouco ou nenhum descendente atual. Em vez disso, todos os humanos 
atuais podem ser descendentes de africanos que se espalharam da Africa aproximada- 
mente 50 mil anos atras, como indicado pelos dados geneticos. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

34.1 Anfioxos sao o grupo mais basal de cordados existentes e quando adultos eles tern 
caracteres-chave derivados dos cordados. Isso sugere que o ancestral comum dos corda¬ 
dos pode ter se assemelhado a um anfioxo ao ter urna extremidade anterior com boca, 
junto com os quatro seguintes caracteres derivados: notocorda; cordao nervoso dorsal 
oco; fendas faringianas e cauda muscular pós-anal. 34.2 Os conodontes, entre os ver- 
tebrados mais antigos no registro fóssil, foram muito abundantes por 300 milhóes de 
anos. Embora sem mandibulas, seus dentes bem desenvolvidos proporcionam os pri- 
meiros indicios da formaęao de ossos. Outras especies de vertebrados sem mandibulas 
desenvolveram carapaęas sobre a superficie de seus corpos, o que provavelmente os 
auxiliou a se proteger dos predadores. Assim como as lampreias, essas especies tinham 
pares de nadadeiras para a locomoęao e orelha interna com canais semicirculares que 
proporcionava um sentido de eąuilibrio. Havia muitas especies desses vertebrados sem 
mandibulas com carapaęas, mas todas se extinguiram pelo firn do periodo Devoniano, 
359 milhóes de anos atras. 34.3 A origem das mandibulas alterou o modo como os 
gnatostómios fósseis obtinham comida, o que por sua vez teve grandes efeitos sobre 
as interaęóes ecológicas. Os predadores podiam utilizar suas mandibulas para agarrar 
presas ou remover nacos de carne, estimulando a evoluęao de meios de defesa cada vez 
mais sofisticados nas especies de presas. Eyidencias para essas mudanęas podem ser 
encontradas no registro fóssil, que inclui fósseis de predadores de 10 m de comprimento 
com mandibulas poderosas notaveis, bem como linhagens de especies de presas bem 
protegidas cujos corpos eram cobertos por placas blindadas. 34.4 Os anfibios reąue- 
rem agua para a reproduęao; seus corpos podem perder agua rapidamente atraves de sua 
pele umida, altamente permeavel; os ovos dos anfibios nao tern casca e, portanto, sao 
vulneraveis a dessecaęao. 34.5 As aves sao descendentes de dinossauros terópodes e os 
dinossauros sao agrupados dentro da linhagem dos arcossauros, urna das duas principais 
linhagens de repteis. Portanto, os outros repteis arcossauros sobreviventes, os crocodi- 
lianos, sao mais estreitamente relacionados as aves do que a outros repteis nao arcos¬ 
sauros como os lagartos. Por conseguinte, as aves sao consideradas repteis. (Notę que 
se os repteis fossem definidos excluindo as aves, eles nao formariam um clado; em vez 
disso, seriam um grupo parafiletico). 34.6 Os mamiferos sao membros de um grupo de 
amniotas chamado sinapsideos. Sinapsideos mais antigos (nao mamiferos) punham ovos 
e tinham um modo de andar amplo (do ingles sprawlinggait, isto e, andar com os mem¬ 
bros em posięao escarrapachada, como o dos lagartos). A evidencia fóssil mostra que as 
caracteristicas dos mamiferos surgiram gradualmente durante um periodo de mais de 
cem milhóes de anos. Por exemplo, a mandibula foi modificada ao longo do tempo em 
sinapsideos nao mamiferos, resultando, por firn, na aparencia daąuela de um mamifero. 
Ha 180 milhóes de anos, apareceram os primeiros mamiferos. Havia muitas especies 
de mamiferos primitivos, mas a maioria deles era peąuena; eles nao eram abundantes 
nem havia membros dominantes em suas comunidades. Os mamiferos nao alcanęaram 
a dominancia ecológica ate a extinęao dos dinossauros. 34.7 O registro fóssil mostra 
que de 4,5 a 2,5 milhos de anos atras, urna gama de especies de homimneos caminhou 
ereta, mas tinha cerebros de tamanho relativamente peąueno. Cerca de 2,5 milhóes de 
anos atras, os primeiros membros do genero Homo surgiram. Essas especies utilizavam 
ferramentas e tinham cerebros maiores do que os dos primeiros homimneos. A eviden- 
cia fóssil indica que varios membros de nosso genero conviveram em qualquer ponto 
dado no tempo. Alem disso, ate cerca de 1,3 milhao de anos atras, essas varias especies 
de Homo tambem coexistiram com membros de linhagens homimneas anteriores, como 
Paranthropus. Os diferentes homimneos existentes em cada periodo de tempo variavam 
no tamanho e na forma corporal, no tamanho do cerebro, na morfologia dos dentes e na 
capacidade de utilizar ferramentas. Finalmente, com exceęao de Homo sapiens , todas 
as outras especies se tornaram extintas. Portanto, a evoluęao humana e vista nao como 
urna rota evolutiva conduzindo a H. sapiens, mas como urna arvore evolutiva com mui- 
tos ramos - cuja unica linhagem sobrevivente e a nossa própria. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 35 
Questóes das figuras 

Figura 35.17 A medula e o córtex sao definidos, respectivamente, pelas suas disposi- 
ęóes interna e externa ao sistema vascular. Urna vez que os feixes vasculares dos cau- 
les de monocotiledóneas estao dispersos pelo sistema fundamental, nao ha urna ni- 
tida distinęao entre interno e externo em relaęao ao sistema vascular. Figura 35.19 
O cambio vascular produz crescimento que aumenta o diametro de um caule ou urna 
raiz. Os tecidos externos ao cambio vascular nao conseguem acompanhar o ritmo 
de crescimento, pois suas celulas nao mais se dividem. Como conseąuencia, esses 
tecidos se rompem. Figura 35.32 Cada celula epidermica da raiz desenvolveria um 
pelo. Figura 35.34 Outro exemplo de mutaęao de gene homeótico e a mutaęao em 
um gene Hox que causa a formaęao de pernas no lugar de antenas em Drosophila (ver 
Figura 18.20). Figura 35.35 A flor consistiria apenas em carpelos. 

Revisao do conceito 35.1 

1. O sistema de tecidos vasculares conecta folhas e raizes, permitindo que os aęucares 
se movam das folhas para as raizes no floema e que a agua e minerais se movam para as 
folhas no xilema. 2. Para obter energia suficiente da fotossintese, necessitariamos de 
urna grandę area de superficie exposta ao sol. Essa grandę razao entre superficie e vo- 
lume, no entanto, criaria um novo problema - perda de agua por eyaporaęao. Teriamos 


de estar permanentemente conectados a urna fonte de agua - o solo, tambem nossa 
fonte de minerais. Enfim, provavelmente teriamos a aparencia de plantas e nos compor- 
tariamos como elas. 3. A medida que se ampliam, as celulas geralmente formam um 
enorme yacuolo central que contem urna seiva diluida em agua. Os yacuolos centrais 
permitem que as celulas cresęam com apenas um minimo investimento de novo cito- 
plasma. A orientaęao das microfibrilas de celulose nas paredes celulares vegetais afeta o 
padrao de crescimento das celulas. 

Revisao do conceito 35.2 

1. Sim. Em urna planta lenhosa, o crescimento secundario esta ocorrendo nas partes 
mais antigas do caule e da raiz, enąuanto o crescimento primario ocorre nas extremi- 
dades de raizes e partes aereas. 2. As folhas maiores e mais antigas situam-se mais 
embaixo no ramo. Por estarem provavelmente bastante sombreadas, sua produęao fo- 
tossintetica seria baixa, apesar do seu tamanho. O crescimento determinado beneficia a 
planta ao impedir que ela invista urna ąuantidade crescente de recursos em órgaos que 
fornecem pouco produto fotossintetico. 3. Nao. As raizes de cenoura provavelmente 
serao menores no finał do segundo ano, porque o alimento armazenado nelas sera uti- 
lizado para produzir flores, frutos e sementes. 

Revisao do conceito 35.3 

1. Nas raizes, o crescimento primario ocorre em tres estagios sucessivos, logo atras do 
apice: zonas de diyisao, de alongamento e de diferenciaęao celulares. Nas partes aereas, 
ele ocorre no apice de gemas apicais, com os primórdios foliares surgindo junto aos la- 
dos de um meristema apical. A maior parte do crescimento em comprimento ocorre em 
entrenós mais antigos abaixo do apice do caule. 2. Nao. Visto que as folhas orientadas 
yerticalmente, como as do milho, podem capturar luz igualmente em ambos os lados, 
voce esperaria que as celulas do seu mesofilo nao fossem diferenciadas em camadas de 
palięadico e de esponjoso. Este e o caso tipico. Ademais, folhas orientadas yerticalmen- 
te geralmente tern estómatos em ambas as faces. 3. Os pelos das raizes sao extensóes 
celulares que ampliam a area de superficie da epiderme, aumentando, assim, a absoręao 
de minerais e de agua. As microvilosidades sao extensóes que aumentam a absoręao de 
nutrientes mediante a ampliaęao da area de superficie do intestino. 

Revisao do conceito 35.4 

1. A płaca permanecera a 2 m acima do solo porque essa parte da arvore nao esta mais 
crescendo em comprimento (crescimento primario); agora, ela esta crescendo apenas 
em espessura (crescimento secundario). 2. Os estómatos precisam ser capazes de fe- 
char porque a eyaporaęao e muito mais intensa pelas folhas do que pelos troncos de 
arvores lenhosas, como conseąuencia de urna razao mais alta entre superficie e volume 
nas folhas. 3. Como existe urna yariaęao termica peąuena nos trópicos, seria dificil 
discernir os aneis de crescimento de urna arvore desses ambientes, a menos que essa 
arvore ocorresse em urna area com estaęóes umida e seca pronunciadas. 4. A arvore 
morreria lentamente. O anelamento remove um anel inteiro de floema secundario (par¬ 
te da casca), impedindo completamente o transporte de aęucares e amido das partes 
aereas para as raizes. Após varias semanas, as raizes teriam usado todas as reseryas de 
carboidratos armazenados e morreriam. 

Revisao do conceito 35.5 

1. Embora todas as celulas vegetativas vivas de urna planta tenham o mesmo geno- 
ma, elas desenvolvem formas e funęóes diferentes devido a expressao genica diferen- 
cial. 2. As plantas exibem crescimento indeterminado; fases juvenil e madura sao 
encontradas no mesmo indiyiduo yegetal; a diferenciaęao celular nas plantas e mais de- 
pendente da posięao finał do que da linhagem. 3. Urna hipótese e que as tepalas surgem 
se a atiyidade do gene B estiver presente em todos os tres yerticilos externos da flor. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

35.1 Aqui estao alguns exemplos: a cuticula das folhas e dos caules protege essas es- 
truturas da dessecaęao. Celulas do colenąuima e do esclerenąuima possuem paredes 
espessas que proporcionam sustentaęao para as plantas. Sistemas de raizes fortes e ra- 
mificados ajudam a fixaęao das plantas ao solo. 35.2 O crescimento primario origina- 
-se dos meristemas apicais e envolve a produęao e o alongamento de órgaos. O cresci¬ 
mento secundario origina-se dos meristemas laterais e aumenta o diametro de raizes 
e caules. 35.3 As raizes laterais emergem do periciclo e destroem celulas externas a 
elas. Nos caules, os ramos originam-se de gemas axilares e nao destroem ąuaisąuer 
celulas. 35.4 Com a evoluęao do crescimento secundario, as plantas foram capazes 
de crescer em altura e fazer sombra nos competidores. 35.5 A orientaęao das microfi¬ 
brilas de celulose nas camadas mais internas da parece celular causa o crescimento ao 
longo de um eixo. Os microtubulos na parte mais externa do citoplasma desempenham 
um papel-chave na regulaęao do eixo da expansao celular, pois e a sua orientaęao que 
determina a orientaęao das microfibrilas de celulose. 
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Capitulo 36 
Questóes das figuras 

Figura 36.3 As folhas estao sendo produzidas em uma espiral anti-horaria. Figura 
36.4 Um indice de area foliar mais alto nao necessariamente aumentara a fotossinte- 
se porąue as folhas superiores fazem sombra nas folhas inferiores. Figura 36.6 Um 
inibidor de bomba de prótons despolarizaria (aumentaria) o potencial de membrana, 
porąue menos ions H + seriam bombeados para fora atraves da membrana plasmatica. 
O efeito imediato de um inibidor do transportador de H + /sacarose seria hiperpolarizar 
(diminuir) o potencial de membrana, pois menos ions H + seriam vazados de volta para 
dentro da celula atraves desses cotransportadores. Um inibidor do cotransportador de 
H + /N0 3 ~nao teria efeito sobre o potencial de membrana, uma vez que o cotransporte 
simultaneo de um ion com carga positiva e um ion com carga negativa nao tern efeito 
sobre a diferenęa de cargas atraves da membrana. Um inibidor dos canais de ions K + 
diminuiria o potencial de membrana, porąue ions adicionais com carga positiva nao se 
acumulariam fora da celula. Figura 36.8 A estria de Caspary bloąueia o movimento da 
agua e minerais entre as celulas endodermicas ou o movimento ao redor da celula en- 
dodermica via parede da celula. Por isso, agua e minerais devem atravessar a membrana 
plasmatica da celula endodermica. Figura 36.17 Visto que esta sob pressao negativa 
(tensao), a excisao de um estilete que fora inserido em uma traąueide ou elemento de 
vaso provavelmente introduziria ar na celula. Nao haveria exsudaęao da seiva do xile- 
ma, a menos que uma pressao positiva de raiz fosse predominante. 

Revisao do conceito 36.1 

1. As plantas vasculares precisam transportar minerais e agua absorvidos pelas raizes 
para todas as outras partes do seu corpo. Elas tambem precisam transportar aęucares 
dos locais de produęao para os locais de utilizaęao. 2. Muitas caracteristicas da arąui- 
tetura vegetal afetam o autossombreamento, incluindo a disposięao das folhas, a orien- 
taęao das folhas e do caule e o indice de area foliar. 3. 0 alongamento do caule ergueria 
as folhas superiores da planta. Folhas eretas e ramificaęóes laterais reduzidas tornariam 
a planta menos sujeita ao sombreamento por plantas vizinhas. 4. A poda do apice cau- 
linar elimina a dominancia apical, resultando em ramos laterais que crescem a partir 
de gemas axilares (ver Capitulo 35). Esse processo de ramificaęao produz uma planta 
arbustiva com um indice de area foliar mais alto. 5. As hifas fungicas sao filamentos 
longos e finos que formam uma ampla rede entrelaęada no solo. Sua alta razao entre 
superficie e volume e uma adaptaęao que aumenta a absoręao de materiais do solo. 

Revisao do conceito 36.2 

1. 0¥ p da celula e de 0,7 MPa. Em uma soluęao com um ¥ de —0,4 MPa, o Tp da 
celula em eąuilibrio seria de 0,3 MPa. 2. A celula ainda se ajustaria as mudanęas no 
seu ambiente osmótico, mas suas respostas seriam mais lentas. Embora nao afetem o 
gradiente de potencial hidrico atraves de membranas, as aąuaporinas permitem ajustes 
osmóticos mais rapidos. 3. Se traąueides e elementos de vaso fossem vivos na matu- 
ridade, seu citoplasma impediria o movimento da agua, evitando o transporte rapido 
por longa distancia. 4. Os protoplastos seriam destruidos. Como o citoplasma tern 
muitos solutos diluidos, a agua entraria continuamente no protoplasto sem alcanęar o 
eąuilibrio. (Quando presente, a parede celular impede a ruptura por limitaęao da ex- 
pansao do protoplasto.) 

Revisao do conceito 36.3 

1. Como as celulas condutoras do xilema sao mortas na maturidade e formam tubos 
ocos, elas oferecem pouca resistencia ao fluxo de agua, e suas paredes espessas impe- 
dem o colapso celular a partir de pressao negativa interna. 2. Ao amanhecer, uma gota 
e exsudada da parte cortada porąue o xilema esta sob pressao positiva devido a pressao 
de raiz. Ao meio-dia, o xilema esta sob pressao negativa (tensao) ąuando e cortado, e a 
seiva do xilema e puxada de volta para dentro da parte cortada. A pressao de raiz nao 
consegue acompanhar o aumento da taxa de transpiraęao ao meio-dia. 3. A endoder- 
me reguła a passagem de solutos hidrossoluveis exigindo que todas essas moleculas 
atravessem uma membrana seletivamente permeavel. Presumivelmente, o inibidor nao 
pode atravessar a membrana e, por isso, nunca alcanęa as celulas fotossintetizantes de 
planta. 4. Talvez a maior massa de raizes ajude a compensar a menor permeabilidade a 
agua das membranas plasmaticas. 5. A estria de Caspary e as junęóes aderentes impe- 
dem o movimento de liąuidos entre celulas. 

Revisao do conceito 36.4 

1. Ao amanhecer, a abertura estomatica e controlada principalmente por luz, concen- 
traęao de C0 2 e ritmo circadiano. Os estresses ambientais como seca, temperatura ele- 
vada e vento podem estimular o fechamento estomatico durante o dia. A deficiencia hi- 
drica pode desencadear a liberaęao do acido abscisico (hormónio vegetal), que sinaliza 
as celulas-guarda para fecharem os estómatos. 2. A ativaęao das bombas de prótons de 
celulas estomaticas causaria a absoręao de I< + pelas celulas-guarda. O aumento do tur- 
gor das celulas-guarda provocaria abertura estomatica e levaria a evaporaęao extrema 
da folha. 3. Após o corte das flores, a transpiraęao pelas folhas e petalas (que sao folhas 
modificadas) continuara a puxar agua para cima no xilema. Se as flores cortadas sao 
transferidas diretamente para um vaso, bolsas de ar nas celulas condutoras do xilema 
impedem o transporte de agua do vaso para as flores. O corte de caules outra vez sob 
a agua, alguns centimetros do corte original, eliminara as bolsas de ar. As goticulas de 
agua impedem a formaęao de outra bolsa de ar enąuanto as flores sao transferidas para 
um vaso. 4. As moleculas de agua estao em constante movimento, deslocando-se em 
diferentes velocidades. Se as moleculas de agua obtem energia suficiente, as moleculas 
mais energeticas perto da superficie do liąuido terao velocidade suficiente e, por isso, 
energia cinetica suficiente para sair do liąuido na forma de moleculas gasosas (vapor 
d agua). A medida que as moleculas com energia cinetica mais alta saem do liąuido, a 
energia cinetica media do liąuido remanescente diminui. Como a temperatura de um 
liąuido esta diretamente relacionada a energia cinetica media de suas moleculas, a tem¬ 
peratura cai a medida que se processa a eyaporaęao. 


Revisao do conceito 36.5 

1. Em ambos os casos, o transporte de longa distancia e um fluxo de massa acionado 
por uma diferenęa de pressao em extremidades opostas de tubos. A pressao e gerada na 
extremidade-fonte de um tubo pelo carregamento de aęucar e resultante fluxo osmótico 
de agua para dentro do floema; essa pressao empurra a seiva da extremidade-fonte para a 
extremidade-dreno do tubo. Por outro lado, a transpiraęao gera um potencial de pressao 
negativa (tensao) que puxa a seiva do xilema. 2. As principais fontes sao as folhas total- 
mente desenvolvidas (produzindo aęucar pela fotossintese) e os órgaos de reserya total- 
mente desenvolvidos (produzindo aęucar pela decomposięao do amido). Raizes, gemas, 
caules, folhas em expansao e frutos sao poderosas fontes, pois estao crescendo ativamen- 
te. Um órgao de reserya pode ser dreno no verao, ąuando esta acumulando carboidratos, 
e fonte na primavera, ąuando esta decompondo amido em aęucar para o crescimento 
apical da parte aerea. 3. A pressao positiva, seja no xilema ąuando a pressao de raiz 
predomina ou nos elementos de tubo criyado (floema), reąuer transporte ativo. A maior 
parte do transporte de longa distancia no xilema depende do fluxo de massa acionado 
pelo potencial de pressao negativo gerado fundamentalmente pela eyaporaęao de agua da 
folha e nao reąuer celulas vivas. 4. O corte em espiral impede o fluxo de massa ótimo da 
seiva do floema para os drenos das raizes. Por isso, mais seiva do floema pode mover-se 
das folhas-fontes para os drenos dos frutos, tornando-os mais doces. 

Revisao do conceito 36.6 

1. Os plasmodesmas, diferente das junęóes comunicantes (junęóes gap), tern a capaci- 
dade de passar RNA, proteinas e virus de celula para celula. 2. A sinalizaęao de longa 
distancia e crucial para o funcionamento integrado de todos os grandes organismos. 
Todavia, a yelocidade da sinalizaęao e muito menos crucial para as plantas porąue suas 
respostas ao ambiente, ao contrario das respostas dos animais, geralmente nao envol- 
vem movimentos rapidos. 3. Embora eliminasse a propagaęao sistemica de infecęóes 
yirais, essa estrategia tambem impactaria muito no desenvolvimento das plantas. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

36.1 As plantas com caules altos e folhas em posięao elevada geralmente tern yantagem 
sobre competidores mais baixos. Uma conseąuencia da pressao seletiva para as plantas 
altas foi a separaęao de folhas das raizes. Essa separaęao criou problemas para o trans¬ 
porte de materiais entre raizes e sistemas aereos. As plantas com celulas de xilema foram 
mais exitosas no fornecimento de recursos do solo (agua e minerais) aos seus sistemas 
aereos. Do mesmo modo, as plantas com celulas de floema foram mais exitosas no for¬ 
necimento de drenos de aęucar com carboidratos. 36.2 A seiva do xilema geralmente e 
puxada para a parte superior da planta pela transpiraęao, muito mais freąuentemente do 
ąue e empurrada pela pressao de raiz. 36.3 As ligaęóes de hidrogenio sao necessarias 
para a coesao das moleculas de agua entre si e para a adesao da agua a outros materiais, 
como as paredes celulares. Adesao e coesao das moleculas de agua estao envolvidas na 
ascensao da seiva do xilema sob condięóes de pressao negativa. 36.4 Embora sejam res- 
ponsaveis pela maior parte da agua perdida pela planta, os estómatos sao necessarios 
para a troca de gases - por exemplo, para a captaęao de dióxido de carbono necessario 
para a fotossintese. A perda de agua pelos estómatos tambem aciona o transporte de agua 
de longa distancia que conduz nutrientes do solo desde as raizes ate o restante da plan¬ 
ta. 36.5 Embora o movimento da seiva do floema dependa do fluxo de massa, o gradien¬ 
te de pressao que aciona o transporte no floema depende da absoręao osmótica de agua 
em resposta ao carregamento de aęucares para dentro dos elementos de tubo criyado nas 
fontes (de aęucar). O carregamento do floema depende de processos de cotransporte de 
H + que, em ultima analise, dependem de gradientes de H + estabelecidos pelo bombea- 
mento ativo de H + . 36.6 Sinalizaęao eletrica, pH citoplasmatico, concentraęao de Ca 2+ 
citoplasmatico e proteinas de movimento viral, assim como as mudanęas no numero de 
plasmodesmas durante o desenvolvimento, afetam a comunicaęao simplastica. 

Teste seu conhecimento 

1. a 2. b 3. b 4. c 5. b 6. c 7. a 8. d 

Capitulo 37 
Questóes das figuras 

Figura 37.3 Anions. Por estarem ligados as particulas do solo, os cations tern menor 
probabilidade de perda após chuvas torrenciais. Tabela 37.1 Durante a fotossintese, 
C0 2 e fixado nos carboidratos, que contribuem para a massa seca. Na respiraęao celu¬ 
lar, 0 2 e reduzido a H a O e nao contribui para a massa seca. Figura 37.11 As plantas 
(leguminosas) se beneficiam porąue as bacterias fixam nitrogenio que e absoryido pe¬ 
las suas raizes. As bacterias se beneficiam porąue obtem produtos fotossinteticos das 
plantas. Figura 37.12 Todos os tres sistemas de tecidos yegetais sao afetados. Os pelos 
das raizes (tecido dermico) sao modificados para permitir a penetraęao do Rhizobium. 
O córtex (sistema fundamental) e o periciclo (parte do sistema yascular) proliferam 
durante a formaęao do nódulo. O sistema yascular do nódulo se conecta ao sistema 
yascular da raiz, permitindo uma eficiente troca de nutrientes. 

Revisao do conceito 37.1 

1. A irrigaęao excessiva priva as raizes de oxigenio. A fertilizaęao excessiva provoca 
desperdicio e pode levar a salinizaęao do solo e poluięao da agua. 2. A medida que 
as aparas do gramado se decompóem, elas restituem os nutrientes minerais ao solo. 
Se elas sao removidas, os minerais perdidos pelo solo precisam ser repostos por ferti¬ 
lizaęao. 3. Devido ao seu peąueno tamanho e cargas negativas, as particulas de argila 
aumentariam o numero de sitios de ligaęao para cations e moleculas de agua e, por isso, 
aumentariam as trocas catiónicas e a retenęao de agua no solo. 4. Devido a ligaęao de 
hidrogenio entre moleculas de agua, a agua se expande ao congelar, causando fraturas 
mecanicas de rochas. A agua tambem coere a muitos objetos, e essa coesao, combinada 
com outras foręas (como a gravidade), pode ajudar a puxar particulas de rochas. Por 
firn, a agua, por ser polar, e um excelente solvente que permite que muitas substancias, 
incluindo ions, tornem-se dissolyidas em soluęao. 
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Revisao do conceito 37.2 

1. Nao, pois embora os macronutrientes sejam reąueridos em ąuantidades maiores, 
todos os elementos essenciais sao necessarios para que a planta complete seu ciclo de 
vida. 2. Nao. O fato de a adięao de um elemento resultar em um aumento na taxa de 
crescimento de uma planta nao significa que o elemento seja absolutamente necessario 
para que ela complete seu ciclo de vida. 3. A aeraęao inadequada das raizes de plan- 
tas submetidas a cultura hidropónica promoveria fermentaęao alcoólica, que emprega 
mais energia e pode levar a acumulaęao do etanol, subproduto tóxico da fermentaęao. 

Revisao do conceito 37.3 

1. A rizosfera e uma zona estreita do solo imediatamente adjacente as raizes vivas. Essa 
zona e especialmente rica em nutrientes organicos e inorganicos e apresenta uma po¬ 
pulaęao microbiana muitas vezes maior do que o solo em geral. 2. As bacterias e as 
micorrizas do solo melhoram a nutrięao minerał, pois tornam certos minerais mais 
disponiveis as plantas. Por exemplo, muitos tipos de bacterias do solo estao envolvidos 
no ciclo do nitrogenio, ao passo que as hifas das micorrizas proporcionam uma grandę 
area de superficie para a absoręao de nutrientes, especialmente de ions fosfato. 3. A 
mixotrofia se refere a estrategia de usar a fotossintese e a heterotrofia para a nutrięao. 
Os euglenideos sao protistas mixotróficos bem conhecidos. 4. O solo saturado de agua 
da chuva pode ser privado de oxigenio. A falta de oxigenio no solo inibiria a fbcaęao de 
nitrogenio pelos nódulos nas raizes do amendoim, reduzindo a disponibilidade desse 
elemento para as plantas. Alem disso, a chuva intensa lixiviaria o nitrato do solo. Um 
sintoma de deficiencia de nitrogenio e o amarelecimento das folhas mais antigas. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

37.1 O termo ecossistema refere-se as comunidades de organismos em uma determi- 
nada area e suas interaęóes com o ambiente fisico ao redor delas. O solo esta repleto de 
muitas comunidades de organismos, incluindo bacterias, fungos, animais e os sistemas 
de raizes das plantas. O vigor dessas comunidades individuais depende de fatores nao 
vivos no ambiente do solo, como minerais, oxigenio e agua, bem como de interaęóes 
- positivas e negativas - entre as diferentes comunidades de organismos. 37.2 Nao. 
Plantas podem completar seu ciclo de vida quando submetidas a cultura hidropónica, 
ou seja, em soluęao salina aerada contendo as proporęóes apropriadas de todos os mi¬ 
nerais necessarios. 37.3 Nao. Algumas plantas parasitas obtem sua energia retirando 
nutrientes de carbono de outros organismos. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 38 
Questóes das figuras 

Figura 38.5 Possuir um polinizador especifico e mais eficiente, pois menos pólen e 
transportado para flores de especies erradas. Contudo, e tambem uma estrategia de 
risco: se a populaęao de polinizadores sofre um grau incomum de predaęao, doenęa ou 
mudanęa climatica, a planta pode nao ser capaz de produzir sementes. Figura 38.8 
Alem de ter um unico cotiledone, as monocotiledóneas possuem folhas com nervuras 
paralelas, feixes vasculares dispersos nos caules, sistema de raizes fasciculado, peęas 
florais em tres ou multiplos de tres e graos de pólen com apenas uma abertura. Por 
outro lado, as dicotiledóneas possuem dois cotiledones, nervuras foliares dispostas em 
rede, feixes vasculares em um anel, raizes pivotantes, peęas florais em quatro ou cin- 
co ou multiplos desses numeros e graos de pólen com tres aberturas. Figura 38.9 Os 
feijóes utilizam o gancho no hipocótilo para serem empurrados pelo solo. As folhas 
delicadas e o meristema apical caulinar tambem estao protegidos, pois posicionam-se 
entre dois grandes cotiledones. O coleóptilo de plantulas de milho protege as folhas 
emergentes. Figura 38.18 A bacteria da galha da coroa (Agrobacterium tumefaciens) 
geralmente causa crescimentos semelhantes a tumores em plantas suscetiveis. Essa bac¬ 
teria insere seus próprios genes nas celulas da planta por meio de plasmideos. Esses 
plasmideos tern sido geneticamente modificados para reter sua capacidade de inserir 
genes em celulas vegetais sem causar crescimento tumoral. 

Revisao do conceito 38.1 

1. Em angiospermas, a polinizaęao e a transferencia do pólen de uma antera para um 
estigma. A fecundaęao e a fusao da oosfera e do gameta masculino para formar o zigoto; 
a fecundaęao nao ocorre ate que haja o crescimento do tubo polinico a partir do grao de 
pólen. 2. A dormencia impede a germinaęao prematura das sementes. Uma semente 
germinara só quando as condięóes ambientais forem ótimas para a sobrevivencia do 
seu embriao como plantula. 3. Os estiletes longos auxiliam na eliminaęao de graos de 
pólen geneticamente inferiores e incapazes de desenvolver com exito tubos polinicos 
longos. 4. Nao. A geraęao haploide das plantas (gametófito) e multicelular e origina-se 
de esporos. A fasę haploide dos ciclos de vida dos animais e um gameta unicelular (óvu- 
lo ou espermatozoide) que se origina diretamente a partir da meiose. Nao ha esporos. 

Revisao do conceito 38.2 

1. As plantas floriferas podem evitar a autofecundaęao por autoincompatibilidade, 
tendo flores estaminadas e pistiladas em plantas separadas (especie dioica) ou tendo 
estames e estiletes de alturas diferentes em plantas separadas (flores “longistila” e “bre- 
yistila”). 2. Culturas propagadas assexuadamente nao apresentam diversidade geneti- 
ca. As populaęóes com diversidade genetica tern menos probabilidade de se tornarem 
extintas diante de uma epidemia, pois maior e a chance de alguns dos seus indiyiduos 
serem resistentes. 3. Em curto prazo, a autofecundaęao pode ser yantajosa em uma 


populaęao tao dispersa e esparsa que o transporte de graos de pólen e incerto. Em longo 
prazo, contudo, a autofecundaęao e um beco sem saida evolutivo, porque leva a uma 
perda de diversidade genetica que pode impedir a evoluęao adaptativa. 

Revisao do conceito 38.3 

1. Tanto o melhoramento tradicional como a engenharia genetica envolvem seleęao 
artificial para caracteristicas desejadas. Todavia, as tecnicas de engenharia genetica fa- 
cilitam a transferencia mais rapida de genes entre yariedades ou especies intimamente 
relacionadas. 2. O milho Bt e menos suscetivel aos insetos; portanto, indiyiduos do 
milho Bt tern menor probabilidade de serem infectados por fungos produtores da fu- 
monisina, os quais infectam as plantas pela s lesóes. 3. Nessas especies, a inseręao 
do transgene no DNA do cloroplasto nao evitaria seu escape pelo pólen; esse metodo 
requer que o DNA do cloroplasto encontre-se somente na oosfera. Por isso, um me¬ 
todo inteiramente diferente de impedir o escape transgenico seria necessario, como a 
macho-esterilidade, a apombda ou a autopolinizaęao de flores fechadas. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

38.1 Após a polinizaęao e a fecundaęao, a flor se transforma em fruto. Em geral, pę¬ 
tałaś, sepalas e estames desprendem-se da flor. No carpelo, o estigma desidrata-se e o 
ovario comeęa a intumescer. 38.2 A reproduęao assexuada pode ser yantajosa em um 
ambiente estavel, pois os indiyiduos yegetais bem adequados ao ambiente transmitem 
todos os genes para seus descendentes. Ademais, a reproduęao assexuada geralmente 
resulta em descendentes menos frageis do que as plantulas resultantes da reproduęao 
sexuada. Entretanto, a reproduęao sexuada oferece a yantagem da dispersao de semen¬ 
tes duras. Alem disso, a reproduęao sexuada produz yariabilidade genetica, que pode 
ser yantajosa em ambientes instaveis. E maior a probabilidade de que ao menos alguns 
descendentes da reproduęao sexuada sobrevivam em um ambiente alterado. 38.3 O 
arroz dourado (“golden rice”) foi desenvolvido por engenharia genetica para produzir 
mais yitamina A, aumentando, desse modo, seu valor nutricional. Um gene da proto- 
xina de uma bacteria de solo foi inserido por engenharia genetica no milho Bt. Essa 
protoxina e letal para inyertebrados, mas inofensiva para yertebrados. As lavouras de 
milho Bt necessitam de menos pulyerizaęao de pesticidas e apresentam niveis mais bai- 
xos de infecęao por fungos. O valor nutricional da mandioca esta sendo aumentado de 
yarias maneiras por engenharia genetica. Niveis enriquecidos de ferro e betacaroteno 
(precursor da yitamina A) tern sido alcanęados, e as substancias quimicas produtoras 
de cianeto estao quase eliminadas das raizes. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 39 
Questóes das figuras 

Figura 39.4 A representaęao B na Figura 11.17 mostra uma ramificaęao da rota de 
transduęao de sinal que se assemelha a ramificaęao da rota dependente do fitocromo 
envolvida no desestiolamento. Figura 39.5 Para determinar quais comprimentos de 
onda da luz sao mais eficientes no fototropismo, voce poderia usar um prisma de vidro 
que separasse a luz branca em suas cores componentes e obseryar quais cores causa- 
riam a curyatura mais rapida (a resposta e a luz azul; ver Figura 39.15). Figura 39.6 
Nao. O transporte polar de auxina depende da distribuięao das proteinas transporta- 
doras de auxina nas extremidades basais das celulas. Figura 39.16 A luz branca, que 
contem luz yermelha, estimularia a germinaęao de sementes em todos os tratamen- 
tos. Figura 39.20 A planta de dia curto nao floresceria. A planta de dia longo flores- 
ceria. Figura 19.21 Se isso fosse yerdadeiro, o florigeno seria um inibidor do floresci- 
mento, nao um indutor. Figura 39.27 Adaptaęóes fotossinteticas podem ocorrer em 
nivel molecular, como e aparente no fato de que as plantas C 3 utilizam a rubisco para 
fixar dióxido de carbono inicialmente, ao passo que as plantas C 4 e MAC utilizam a PEP 
carboxilase. Uma das adaptaęóes em nivel de tecido manifesta-se nas densidades esto- 
maticas distintas, com base no genótipo e nas condięóes ambientais das plantas. Em 
nivel de organismo, as plantas alteram a arquitetura de suas partes aereas, para tornar 
a fotossintese mais eficiente. Por exemplo, o autodesbaste remove ramos e folhas que 
respiram mais do que realizam fotossintese. 

Revisao do conceito 39.1 

1. As plantulas cultivadas no escuro sao estioladas. Elas apresentam caules longos, sis¬ 
temas de raizes subdesenvolvidos, folhas nao expandidas e partes aereas sem clorofila. 
O crescimento estiolado e yantajoso para sementes que germinam sob condięóes de 
escuro encontradas abaixo da superficie do solo. Ao destinar mais energia para o alon- 
gamento do caule e menos para a expansao foliar e o crescimento das raizes, a planta 
aumenta a probabilidade de que a parte aerea alcance a luz solar antes que suas reseryas 
alimentares se esgotem. 2. A ciclo-heximida deveria inibir o desestiolamento evitando 
a sintese de novas proteinas necessarias para esse processo. 3. Nao. A aplicaęao de 
Viagra, assim como a injeęao de GMP cielico descrita no texto, causaria uma resposta 
de desestiolamento apenas parciał. O desestiolamento completo necessitaria da ativa- 
ęao da via do calcio da rota de transduęao de sinal. 
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Revisao do conceito 39.2 

1. A capacidade da fusicocina de aumentar a atividade das bombas de H + tem um efeito 
semelhante ao da auxina e promove o alongamento de celulas do caule. 2. A planta exi- 
bira uma resposta triplice constitutiva. Uma vez que a cinase, que normalmente impede 
a resposta triplice, e disfuncional, a planta passara pela resposta triplice, independente- 
mente da presenęa do etileno ou da funcionalidade do etileno. 3. Ja que o etileno com 
frequencia estimula sua própria sintese, ele esta sob regulaęao por retroalimentaęao 
positiva. 

Revisao do conceito 39.3 

1. Nao necessariamente. Muitos fatores ambientais, como temperatura e luz, variam 
durante um periodo de 24 horas no campo. Para determinar se a enzima esta sob 
controle circadiano, o cientista teria de demonstrar que a atividade enzimatica oscila, 
mesmo quando as condięóes sao mantidas constantes. 2. E impossivel dizer. Para de¬ 
terminar que essa especie e de dia curto, seria necessario estabelecer o comprimento 
critico da noite para o florescimento dessa especie e demonstrar que ela floresce apenas 
quando a noite e mais longa do que esse comprimento critico. 3. De acordo com o es- 
pectro de aęao da fotossintese, as luzes vermelha e azul sao as mais eficazes. Assim, nao 
e surpreendente que as plantas avaliem seu ambiente luminoso usando fotorreceptores 
que absorvem luzes azul e vermelha. 

Revisao do conceito 39.4 

1. Uma planta com superproduęao ABA sofreria menos resfriamento por evaporaęao, 
pois seus estómatos nao se abririam tanto. 2. As plantas próximas aos corredores 
podem estar mais sujeitas aos estresses mecanicos causados pelo deslocamento dos 
trabalhadores e correntes de ar. As plantas mais próximas ao centro da bancada podem 
ser mais altas, como consequencia do sombreamento e do menor estresse evaporativo. 
3. Nao. Como a coifa esta envolvida na percepęao da gravidade, as raizes que tem suas 
coifas retiradas sao quase completamente insensiveis a gravidade. 

Revisao do conceito 39.5 

1. Alguns insetos aumentam a produtividade das plantas pelo consumo de insetos pre- 
judiciais ou auxilio na polinizaęao. 2. Os danos mecanicos rompem a primeira linha de 
defesa de uma planta contra a infecęao: seu tecido dermico protetor. 3. Nao. Os pató- 
genos que matam seus hospedeiros ficariam rapidamente sem yitimas e poderiam cau- 
sar sua própria extinęao. 4. Talvez a brisa dilua a concentraęao local de um composto 
de defesa yolatil produzido pelas plantas. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

39.1 As rotas de transduęao de sinais com frequencia ativam proteinas-cinases, enzi- 
mas que realizam a fosforilaęao de outras proteinas. As proteinas-cinases podem ativar 
diretamente certas enzimas preexistentes, fosforilando-as, ou podem regular a trans- 
crięao genica (e produęao enzimatica) mediante a fosforilaęao de fatores de transcrięao 
especificos. 39.2 Sim, existe verdade no antigo proverbio que uma maęa podrę estra- 
ga o cesto inteiro. O etileno, um hormónio gasoso que estimula o amadurecimento, e 
produzido por frutos danificados, infectados ou demasiadamente maduros. O etileno 
pode difundir-se para os frutos saudaveis e estimular seu rapido amadurecimento. 
39.3 Os fisiologistas vegetais propuseram a existencia de um fator promotor do flores¬ 
cimento (florigeno), com base no fato de que uma planta induzida a florescer poderia 
induzir o florescimento de uma segunda planta na qual ela estava enxertada, embora a 
segunda planta nao estivesse em um ambiente que normalmente induziria o floresci¬ 
mento. 39.4 Muitas vezes, as plantas submetidas ao estresse hidrico sao mais resisten- 
tes ao congelamento porque os dois tipos de estresse sao bem similares. O congelamen- 
to da agua nos espaęos extracelulares provoca a diminuięao das concentraęóes de agua 
livre fora da celula. Isso, por sua vez, causa a saida de agua livre da celula por osmose, 
levando a desidrataęao do citoplasma, muito semelhante ao que e observado no estresse 
hidrico. 39.5 A mastigaęao realizada pelos insetos torna as plantas mais suscetiveis a 
invasao de patógenos pela desagregaęao da cuticula cerosa das partes aereas, propician- 
do, assim, uma abertura para infecęao. Alem disso, substancias liberadas das celulas 
danificadas podem servir como nutrientes para os patógenos inyasores. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 40 
Questóes das figuras 

Figura 40.4 Essas superficies de troca sao internas no sentido de que estao no interior 
do corpo. Contudo, tambem sao continuas com aberturas na superficie externa do cor- 


po que estabelecem contato com o ambiente. Figura 40.8 Os estimulos (retangulos 
em cor cinza) sao a temperatura da sala aumentando na volta de cima e diminuindo na 
volta de baixo. As respostas poderiam incluir o aquecedor desligando e a temperatura 
diminuindo e o aquecedor ligando e a temperatura aumentando. O condicionador de 
ar formaria um segundo circuito de controle, esfriando a casa quando a temperatura 
do ar excedesse o valor desejado. Esses pares opostos ou antagónicos de circuitos de 
controle aumentam a eficacia de um mecanismo homeostatico. Figura 40.12 A con- 
yecęao esta ocorrendo a medida que o movimento do leque desloca ar sobre a sua pele. 
A evaporaęao tambem pode estar ocorrendo se a sua pele estiver umedecida com suor. 
Durante todo o tempo, voce tambem irradiara uma pequena quantidade de calor para o 
ar circundante. Figura 40.16 Se uma femea de piton-birmanesa nao estiver incubando 
ovos, o seu consumo de oxigenio diminuiria com a diminuięao da temperatura, assim 
como em qualquer outro ectotermo. Figura 40.17 A agua gelada esfriaria os tecidos 
da sua cabeęa, incluindo o sangue que circularia pelo corpo. Esse efeito aceleraria o 
retorno a temperatura normal do corpo. Se, no entanto, a agua gelada atingisse o timpa- 
no e esfriasse o vaso sanguineo que abastece o hipotalamo, o termostato hipotalamico 
responderia inibindo o suor e contraindo os vasos sanguineos na pele, retardando o 
resfriamento em algum lugar do corpo. Figura 40.18 O transporte de nutrientes atra- 
ves de membranas e a sintese de RNA e proteinas estao acopladas a hidrólise do ATP. 
Esses processos procedem espontaneamente porque ha uma queda global na energia 
livre, com o excesso de energia emitido como calor. Da mesma forma, menos da metade 
da energia livre na glicose e capturada nas reaęóes acopladas da respiraęao celular. O 
restante da energia e liberado como calor. Figura 40.21 Nada. Embora os genes que 
apresentam yariaęao circadiana na expressao durante a eutermia exibam niveis cons¬ 
tantes de RNA durante a hibernaęao, um gene que exibe expressao constante durante a 
hibernaęao tambem pode mostrar expressao constante durante a eutermia. 

Revisao do conceito 40.1 

1. Todos os tipos de epitelios consistem em celulas que revestem uma superficie, sao 
firmemente unidas, estao situadas sobre uma lamina basal e formam uma interface ativa 
e protetora com o ambiente externo. 2. Uma molecula de oxigenio deve atravessar uma 
membrana plasmatica quando penetra no corpo em uma superficie de troca no sistema 
respiratório, na entrada e saida do sistema respiratório, bem como no movimento desde 
o liquido intersticial ate o citoplasma de uma celula do corpo. 3. Voce precisa que o 
sistema neryoso perceba o perigo e provoque, em uma fraęao de segundo, uma resposta 
muscular para impedir a queda. Contudo, o sistema neryoso nao faz conexao direta com 
vasos sanguineos ou celulas armazenadoras de glicose no figado. Em vez disso, o sistema 
neryoso desencadeia a liberaęao de um hormónio (denominado epinefrina ou adrenali¬ 
na), produzindo uma mudanęa nesses tecidos em apenas alguns segundos. 

Revisao do conceito 40.2 

1. Na termorregulaęao, o produto da rota (mudanęa na temperatura) diminui a ativi- 
dade dela mediante reduęao dos estimulos. Em um processo biossintetico catalisado 
por enzimas, o produto da rota (nesse caso, isoleucina) inibe a rota que a gera. 2. Seria 
desejavel colocar o termostato perto de onde voce fica, onde ele estaria protegido de 
perturbaęóes ambientais, como luz solar direta, e nao no caminho da saida do sistema 
de aquecimento. Da mesma forma, os sensores de homeostase localizados no cerebro 
humano sao separados das influencias ambientais e podem monitorar as condięóes em 
um tecido vital sensivel. 3. Na evoluęao conyergente, a mesma caracteristica biológica 
surge de modo independente em duas ou mais especies. A analise genica pode fornecer 
evidencias de uma origem independente. Em especial, se os genes responsaveis pela 
caracteristica em uma especie carecem de significativa similaridade de sequencia em 
relaęao aos genes correspondentes em outra especie, os cientistas concluem que existe 
uma base genetica separada para a caracteristica nas duas especies e, portanto, uma 
origem independente. No caso dos ritmos circadianos, os genes do relógio nas ciano- 
bacterias parecem nao relacionados aos dos humanos. 

Revisao do conceito 40.3 

1. A sensaęao de “arrepio” envolve a perda de calor por conyecęao, a medida que o 
movimento do ar contribui para a perda de calor pela superficie da pele. 2. O beija- 
-flor, sendo um endotermo muito pequeno, tem uma taxa metabólica muito alta. Se, 
ao absoryer a luz solar, algumas flores aquecem o seu nectar, um beija-flor se alimen- 
tando nelas evita o custo metabólico de aquecer o nectar a sua temperatura corporal. 
3. Para elevar a temperatura corporal ate uma faixa de febre, o hipotalamo desencadeia 
a geraęao de calor por contraęao muscular ou tremor. Na yerdade, a pessoa com febre 
pode dizer que sente frio, ainda que a sua temperatura corporal esteja acima do normal. 

Revisao do conceito 40.4 

1. O camundongo consumiria oxigenio a uma taxa mais alta, pois ele e endotermo 
e, assim, a sua taxa metabólica basal e mais alta do que a taxa metabólica padrao do 
lagarto (ectotermico). 2. O gato domestico; animais menores tem, por unidade de 
massa corporal, uma taxa metabólica mais alta e uma demanda por alimento maior. 
3. A temperatura corporal do crocodilo diminuiria junto com a temperatura do ar. 
Por isso, sua taxa metabólica tambem diminuiria, a medida que as reaęóes quimicas 
ficassem lentas. Por outro lado, a temperatura corporal do leao nao mudaria. Sua taxa 
metabólica aumentaria a medida que ele tremesse e produzisse calor para manter sua 
temperatura corporal constante. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

40.1 Os animais trocam materiais com seu ambiente por meio de sua superficie cor¬ 
poral. Uma forma esferica tem a area de superficie minima por unidade de volume. A 
medida que o tamanho corporal aumenta, a razao entre area de superficie e volume 
corporal diminui. 40.2 Nao; o ambiente interno de um animal flutua ligeiramente 
em torno valor desejado ou dentro de faixas normais. A homeostase e um estado di- 
namico. Alem disso, as vezes existem alteraęóes programadas nos yalores desejados, 
como aquelas que resultam em aumentos radicais nos niyeis hormonais em periodos 
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especiais do desenvolvimento. 40.3 A troca de calor pela epiderme e um mecanismo 
primordial para a regulaęao da temperatura corporal interna, com o resultado de que 
a pele e mais fria do que o centro do corpo. 40.4 Os animais pequenos tern uma TMB 
mais alta por unidade de massa e, portanto, consomem mais oxigenio por unidade de 
massa do que os animais grandes. Uma taxa respiratória mais alta e necessaria para 
sustentar esse aumento no consumo de oxigenio. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 41 


teriam de estabelecer uma relaęao mutualistica com o intestino delgado, onde os dissa- 
carideos sao degradados e os aęucares sao absorvidos. As condięóes no intestino delga¬ 
do sao provavelmente muito diferentes daquelas da cultura de um iogurte. As bacterias 
podem ser mortas antes de alcanęar o intestino delgado, ou talvez nao sejam capazes de 
crescer em quantidade suficiente para ajudar na digestao. 

Revisao do conceito 41.5 

1. No longo prazo, o corpo armazena o excesso de calorias em gordura, sejam essas 
calorias provenientes de gordura, carboidratos ou proteinas no alimento. 2. Em in- 
dmduos normais, os niveis de leptina diminuem durante o jejum. Os individuos do 
grupo com niveis baixos de leptina provavelmente apresentam defeitos na produęao 
desse hormónio; assim, os niveis de leptina permaneceriam baixos independentemente 
da ingestao de alimentos. Os individuos do grupo com altos niveis de leptina provavel- 
mente sejam defeituosos na resposta a esse hormónio, mas ainda deveriam interromper 
a produęao de leptina a medida que os estoques de gordura fossem usados. 3. A pro¬ 
duęao excessiva de insulina causara diminuięao dos niveis de glicose no sangue abaixo 
dos niveis fisiológicos normais. Ela tambem desencadeara a sintese de glicogenio no 
figado, decrescendo adicionalmente os niveis de glicose no sangue. Contudo, os niveis 
baixos de glicose no sangue estimulam a liberaęao de glucagon a partir das celulas alfa 
do pancreas, que desencadeia a degradaęao de glicogenio. Assim, havera efeitos anta- 
gónicos no figado. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

41.1 Ja que o cofator e necessario em todos os animais, aqueles animais que nao o re- 
querem em sua dieta devem ser capazes de sintetiza-lo a partir de outras moleculas or- 
ganicas. 41.2 Uma dieta liquida contendo glicose, aminoacidos e outros constituintes 
estruturais poderia ser ingerida e absorvida sem necessidade de digestao mecanica ou 
quimica. 41.3 O intestino delgado tern uma area de superficie muito maior do que a 
do estómago. 41.4 A diversidade de nossos dentes e o comprimento pequeno do nosso 
ceco sugerem que os sistemas digestórios dos nossos ancestrais nao eram especiali- 
zados para a digestao de materiał vegetal. 41.5 Quando chega a hora da refeięao, os 
estimulos nervosos do cerebro sinalizam ao estómago para preparar-se para digerir o 
alimento por meio de secreęóes e revolvimento. 


Questóes das figuras 

Figura 41.4 E SE...? No estudo descrito, os pesquisadores necessitavam de uma amostra 
suficientemente grandę para poder esperar um numero significativo de defeitos no tubo 
neural no grupo-controle. A informaęao necessaria para determinar o tamanho apro- 
priado da amostra foi a frequencia de defeitos no tubo neural nas primeiras gravidezes 
da populaęao em geral. Figura 41.12 Visto que as enzimas sao proteinas, as quais sao 
hidrolisadas no intestino delgado, as enzimas digestórias nesse compartimento pre- 
cisam ser resistentes a outra clivagem enzimatica que nao a clivagem requerida para 
ativa-las. Figura 41.13 Nenhuma. Como a digestao e completada no intestino delgado, 
as solitarias simplesmente absorvem os nutrientes pre-digeridos atraves da sua grandę 
area de superficie. Figura 41.21 Tanto a insulina quanto o glucagon estao envolvidos 
nos circuitos de retroalimentaęao negativa. 

Revisao do conceito 41.1 

1. Os unicos aminoacidos essenciais sao aqueles que um animal nao consegue sintetizar 
a partir de outras moleculas. 2. Muitas vitaminas servem como cofatores enzimaticos, 
que, como as próprias enzimas, nao sao alteradas pelas reaęóes quimicas nas quais par- 
ticipam. Por isso, sao necessarias apenas quantidades muito pequenas de vitaminas. 3. 
Para identificar o nutriente minerał que falta na dieta de um animal, o pesquisador 
poderia suplementa-la com nutrientes especificos e determinar qual deles elimina os 
sinais de subnutrięao. 

Revisao do conceito 41.2 

1. Uma cavidade gastrovascular e uma bolsa digestória com abertura unica que funcio- 
na tanto na ingestao quanto na eliminaęao; um canal alimentar e um tubo digestório 
com boca e anus separados em extremidades opostas. 2. Quando estao dentro da ca- 
vidade do canal alimentar, os nutrientes encontram-se em um compartimento continuo 
com o ambiente externo - por meio da boca e do anus - e ainda nao cruzaram uma 
membrana para entrar no corpo. 3. Assim como o alimento permanece fora do corpo 
em um trato digestório, a gasolina se desloca do tanque de combustivel para o motor, 
e os produtos residuais saem pel o escapamento, sem nunca entrar no compartimento 
de passageiros do automóvel. Alem disso, a gasolina, da mesma forma que o alimento, e 
degradada em um compartimento especializado, de modo que o restante do automóvel 
(ou do corpo) fica protegido de desagregaęao. Nos dois casos, sao consumidos combus- 
tiveis altamente energeticos, e os produtos residuais sao eliminados. 

Revisao do conceito 41.3 

1. Visto que as celulas parietais no estómago bombeiam ions hidrogenio para o lume 
estomacal, onde eles reagem com ions cloreto formando HC1, um inibidor da bomba de 
prótons reduz a acidez do quimo e, assim, a irritaęao que ocorre quando ele entra no 
esófago. 2. Pela liberaęao de aęucares do amido ou do glicogenio na boca, a amilase 
nos permite reconhecer alimentos que fornecem uma fonte de energia facilmente aces- 
sivel. 3. As proteinas seriam desnaturadas e digeridas para a forma de peptideos. Uma 
nova digestao, para os aminoacidos individuais, necessitaria de secreęóes enzimaticas 
encontradas no intestino delgado. Nao ocorreria digestao de carboidratos ou lipideos. 

Revisao do conceito 41.4 

1. O aumento do tempo de transito pelo canal alimentar permite um processamento 
extenso, e o aumento da area de superficie fornece uma oportunidade maior para ab- 
soręao. 2 . O sistema digestório de um animal proporciona aos micróbios mutualisticos 
um ambiente protegido contra outros micróbios pela saliva e pelo suco gastrico, que e 
mantido em temperatura constante apropriada a aęao enzimatica e fornece uma fonte 
de nutrientes estavel. 3. Para o tratamento com iogurte ser eficiente, as suas bacterias 
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Capitulo 42 
Questóes das figuras 

Figura 42.2 Embora a troca gasosa possa ser melhorada por um fluxo de liquido cons¬ 
tante e unidirecional, provavelmente nao haveria tempo adequado para que o alimen¬ 
to fosse digerido e os nutrientes absorvidos, se o liquido passasse pela cavidade dessa 
forma. Figura 42.8 Cada caracteristica do registro do ECG, como o pico ascendente 
pronunciado, ocorre uma vez por ciclo cardiaco. Usar o eixo para medir o tempo em 
segundos entre picos sucessivos e dividir esse numero por 60 resultaria na frequencia 
cardiaca em numero de ciclos por minuto. Figura 42.21 As tres linhagens principais 
sao Deuterostomia, Lophotrochozoa e Ecdysozoa. Todas as tres estao representadas 
pelos animais mostrados na Figura 42.22: os poliquetos (filo Annelida) sao lofotrocozo- 
arios, os lagostins (filo Arthropoda) sao ecdisozoarios e as estrelas-do-mar (filo Echi- 
nodermata) sao deuterostómios. Figura 42.25 A reduęao na tensao superficial resulta 
da presenęa de surfactante. Portanto, no caso de todas as crianęas que morreram de 
RDS, a quantidade esperada de surfactante seria quase zero. No caso das crianęas que 
morreram de outras causas, a quantidade esperada de surfactante seria quase zero para 
massas corporais inferiores a 1.200 g, mas bem maior do que zero para massas corpo- 
rais acima de 1.200 g. Figura 42.27 Visto que a expiraęao e em grandę parte passiva, 
o recuo das fibras elasticas nos alveolos auxilia a foręar o ar para fora dos pulmóes. 
Quando os alveolos perdem sua elasticidade, como acontece na doenęa denominada 
enfisema, menos ar e expirado. Como mais ar fica nos pulmóes, menos ar fresco pode 
ser inspirado. Com um volume menor de ar trocado, ha um decrescimo no gradiente de 
pressao parciał que aciona a troca gasosa. Figura 42.28 A respiraęao a uma taxa maior 
do que o necessario para satisfazer a demanda metabólica (hiperventilaęao) reduziria 
os niveis de C0 2 no sangue. Sensores nos vasos sanguineos principais e no bulbo sina- 
lizariam o centro de controle da respiraęao para diminuir a taxa de contraęao do dia- 
fragma e dos musculos intercostais, diminuindo a taxa de respiraęao e restabelecendo 
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os niveis normais de C0 2 no sangue e em outros tecidos. Figura 42.29 O crescimento 
resultante no volume corrente aumentaria a yentilaęao dentro dos pulmóes, aumentan- 
do a P G2 e diminuindo a P C02 nos alveolos. 

Revisao do conceito 42.1 

1. No sistema circulatório aberto e em um chafariz, o liąuido e bombeado por um tubo 
e, a seguir, retorna a bomba após ser recolhido em um reservatório. 2. A capacidade 
de interromper o fornecimento de sangue para os pulmóes ąuando o animal esta sub- 
merso. 3. O conteudo de 0 2 seria anormalmente baixo, pois parte do sangue pobre 
em oxigenio, retornado ao atrio direito a partir do circuito sistemico, misturaria com o 
sangue rico em oxigenio do atrio esąuerdo. 

Revisao do conceito 42.2 

1. As veias pulmonares carregam sangue que acaba de passar pelos leitos capilares 
nos pulmóes, onde acumulou 0 2 . As veias cavas transportam o sangue que acabou de 
passar pelos leitos capilares no resto do corpo, onde liberou 0 2 para os tecidos. 2. 
O retardo permite que os atrios se esvaziem completamente, enchendo os ventriculos 
totalmente antes que eles se contraiam. 3. O coraęao, como qualquer outro musculo, 
torna-se mais forte por meio do exerdcio regular. Esperar-se-ia que um coraęao mais 
forte tivesse um volume sistólico maior, que permitisse diminuir a frequencia cardiaca. 

Revisao do conceito 42.3 

1. A grandę area total da secęao transversal dos capilares. 2. Um aumento na pressao 
arterial e no debito cardiaco, combinado com o desvio de mais sangue dos musculos 
esqueleticos, aumentaria a capacidade de aęao pelo aumento da taxa de circulaęao do 
sangue e fornecimento de mais 0 2 e nutrientes aos musculos esqueleticos. 3. Coraęóes 
adicionais poderiam ser usados para melhorar o retorno do sangue das pernas. No en- 
tanto, pode ser dificil coordenar a atividade dos coraęóes multiplos e manter adequado 
o fluxo sanguineo para coraęóes distantes dos órgaos de troca gasosa. 

Revisao do conceito 42.4 

1. Um aumento no numero de leucócitos pode indicar que a pessoa esta combatendo 
urna infecęao. 2. Os fatores de coagulaęao nao iniciam, mas sao etapas essenciais no 
processo de coagulaęao. 3. A dor no peito resulta de um fluxo sanguineo inadequado 
nas arterias coronarias. A yasodilataęao promovida pelo óxido nitrico a partir da nitro- 
glicerina aumenta o fluxo sanguineo, proporcionando ao musculo cardiaco oxigenio 
suplementar e, assim, aliviando a dor. 4. Quando um alelo mutante e codominante 
com o alelo do tipo selvagem, o fenótipo de heterozigotos e intermediario entre o do 
tipo selvagem e dos homozigotos mutantes. Portanto, na presenęa de Hb do tipo selva- 
gem, a agregaęao de Hb s que causa a anemia falciforme deve ser significativamente re- 
duzida. Com base nesse fato, algumas terapias para a anemia falciforme sao destinadas 
a impulsionar a expressao no adulto de outro gene da hemoglobina no corpo, como o 
normalmente expresso apenas no feto. 5. As celulas-tronco embrionarias sao pluripo- 
tentes em vez de multipotentes, significando que elas podem dar origem a muitos tipos 
celulares diferentes e nao a alguns tipos. 

Revisao do conceito 42.5 

1. Sua posięao interna os ajuda a permanecer umidos. Se a superficie respiratória dos 
pulmóes se estendesse para fora no ambiente terrestre, ela rapidamente secaria, e a 
difusao de 0 2 e C0 2 atraves dela nao ocorreria. 2. As minhocas precisam manter a pele 
umida para as trocas gasosas, mas elas necessitam de ar externamente e essa camada 
umida. Se permanecerem em suas galerias alagadas após urna chuva torrencial, elas 
ficarao sufocadas porque nao conseguem obter 0 2 da agua como a partir do ar. 3. Nas 
branquias de peixes, a agua passa por elas no sentido oposto ao do fluxo sanguineo 
pelos capilares branquiais, maximizando a extraęao de oxigenio da agua ao longo do 
comprimento da superficie de troca. Do mesmo modo, nas extremidades de alguns 
yertebrados, o sangue flui em sentido oposto nas veias e arterias yizinhas; esse arranjo 
por contracorrente maximiza a recaptura de calor do sangue que deixa o centro do 
corpo pelas arterias, o que e importante para a termorregulaęao em ambientes frios. 

Revisao do conceito 42.6 

1. Um aumento da concentraęao de C0 2 no sangue causa aumento na taxa de difusao 
desse gas no liquido cerebrospinal. Nesse liquido, o C0 2 se combina com agua, for- 
mando acido carbónico. A dissociaęao do acido carbónico libera ions hidrogenio, dimi¬ 
nuindo o pH do liquido cerebrospinal. 2. O aumento da frequencia cardiaca aumenta 
a taxa na qual o sangue rico em C0 2 e transportado para os pulmóes, onde esse gas e 
removido. 3. Urna perfuraęao permitiria a entrada de ar no espaęo entre as camadas 
interna e externa da membrana dupla, resultando em urna condięao denominada pneu- 
motórax. As duas camadas deixariam de ficar unidas e o pulmao perfurado entraria em 
colapso e cessaria o funcionamento. 

Revisao do conceito 42.7 

1. Diferenęas na pressao parciał; a difusao liquida de gases ocorre de urna regiao com 
pressao parciał mais alta para urna regiao com pressao parciał mais baixa. 2. O efei- 
to Bohr leva a hemoglobina a liberar mais 0 2 em pH mais baixo, como o encontrado 
nas proximidades de tecidos com taxas elevadas de respiraęao celular e liberaęao de 
C0 2 . 3. O medico esta supondo que a respiraęao rapida e a resposta do corpo ao pH 
baixo do sangue. A acidose metabólica - reduęao do pH do sangue como consequencia 
do metabolismo - pode ter muitas causas, incluindo complicaęóes de certos tipos de 
diabetes, choque (pressao arterial extremamente baixa) e enyenenamento. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

42.1 Em um sistema circulatório fechado, urna bomba muscular acionada por ATP ge- 
ralmente move liquidos em urna direęao, em escala de milimetros a metros. A troca 
entre as celulas e o seu ambiente depende da difusao, que envolve movimentos alea- 
tórios de moleculas. Os gradientes de concentraęao de moleculas nas superficies de 
troca podem impulsionar a difusao liquida rapida em urna escala de 1 mm ou menos. 

42.2 A substituięao de urna valvula defeituosa aumentaria o yolume sistólico. Urna fre- 


quencia cardiaca mais baixa, portanto, seria suficiente para manter o mesmo debito 
cardiaco. 42.3 A pressao sanguinea no braęo cairia em 25 a 30 mmHg, a mesma dife- 
renęa normalmente obseryada entre seu coraęao e seu cerebro. 42.4 Um microlitro de 
sangue contem cerca de 5 milhóes de eritrócitos e 5 mil leucócitos; assim, os leucócitos 
correspondem a apenas cerca de 0,1% das celulas na ausencia de infecęao. 42.5 Urna 
vez que o C0 2 e urna fraęao tao pequena do gas atmosferico (0,29 mmHg/760 mmHg 
ou menos de 0,04%), o gradiente de pressao parciał de C0 2 entre a superficie respira¬ 
tória e o ambiente sempre favorece fortemente a liberaęao desse gas para a atmosfera. 
42.6 Como os pulmóes nao se esvaziam completamente com cada expiraęao, o ar que 
entra e o que sai se misturam, de modo que o ar nos pulmóes representa urna mistura 
de ar fresco e yiciado. 42.7 Urna enzima acelera urna reaęao sem mudar o equilibrio 
e sem ser consumida. Do mesmo modo, um pigmento respiratório acelera a troca de 
gases entre o corpo e o ambiente externo sem mudar o equilibrio e sem ser consumido. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 43 
Questóes das figuras 

Figura 43.5 Os peptideos aparentemente inativos podem oferecer proteęao contra 
outros patógenos alem dos estudados. Alem disso, alguns peptideos antimicrobianos 
podem trabalhar melhor em conjunto. Figura 43.6 As proteinas TLR na superficie 
celular reconhecem moleculas sobre a superficie de patógenos, ao passo que as pro- 
teinas TLR em yesiculas reconhecem moleculas internas de patógenos após eles serem 
degradados. Figura 43.10 Parte da enzima ou receptor de antigeno fornece “suporte” 
estrutural que mantem a forma geral, enquanto a interaęao ocorre na superficie, com 
um estreito ajuste ao substrato ou antigeno. O efeito combinado de multiplas intera- 
ęóes nao covalentes em um sitio ativo ou sitio de ligaęao e urna interaęao de tremenda 
especificidade com alta afinidade. Figura 43.13 Após o rearranjo genico, um linfóci- 
to e suas celulas-filhas fazem urna versao simples do receptor de antigeno. Por outro 
lado, o alternativo nao e hereditario e pode dar origem a produtos genicos diversos em 
urna unica celula. Figura 43.18 Esses receptores permitem que as celulas de memória 
apresentem o antigeno na sua superficie a urna celula T auxiliar. Essa apresentaęao de 
antigeno e necessaria para ativar as celulas de memória em urna resposta imune secun- 
daria. Figura 43.20 Resposta primaria: setas que se estendem do antigeno (l a exposi- 
ęao), celula apresentadora de antigeno, celula T auxiliar, celula B, plasmócitos, celula T 
citotóxica e celulas T citotóxicas ativas; resposta secundaria: setas que se estendem do 
antigeno (2 a exposięao), celulas T auxiliares de memória, celulas B de memória e celulas 
T de memória, plasmócitos e celulas T citotóxicas ativas. 

Revisao do conceito 43.1 

1. O pus indica urna resposta inflamatória ativa e ao menos parcialmente bem-sucedida 
contra patógenos inyasores, pois contem leucócitos do sangue, liquido e restos celula¬ 
res. 2. Enquanto o ligante para o receptor TLR e urna molecula estranha, o ligante para 
muitas rotas de transduęao de sinais e urna molecula produzida pelo próprio organis- 
mo. 3. As bacterias no hospedeiro humano provavelmente cresceriam otimamente na 
temperatura normal do corpo humano ou, se a febre fosse induzida com frequencia, em 
temperaturas um pouco superiores. 

Revisao do conceito 43.2 

1. Obserye a Figura 43.9. As regióes transmembrana localizam-se dentro das regióes C, 
que tambem formam pontes dissulfeto. Por outro lado, os sitios de ligaęao do antigeno 
estao nas regióes V. 2. A produęao de celulas de memória assegura que um receptor 
especifico para um epitopo particular estara presente e que havera mais linfócitos com 
essa especificidade do que em um hospedeiro que nunca tenha entrado em contato com 
o antigeno. 3. Se cada celula B produzisse duas cadeias leves e duas cadeias pesadas 
diferentes para seu antigeno receptor, combinaęóes diferentes poderiam ser feitas para 
quatro receptores diferentes. Se qualquer urna fosse autorreativa, os linfócitos seriam 
eliminados na produęao da autotolerancia. Por essa razao, mais celulas B seriam elimi- 
nadas e aquelas que pudessem responder a um antigeno estranho seriam menos efeti- 
vas em faze-lo, devido a diversidade de receptores (e anticorpos) que elas expressam. 

Revisao do conceito 43.3 

1. Urna crianęa sem timo nao teria celulas T funcionais. Sem as celulas T auxiliares 
para ajudar a ativar as celulas B, a crianęa seria incapaz de produzir anticorpos contra 
bacterias extracelulares. Alem disso, sem as celulas T citotóxicas ou celulas T auxilia- 
res, o sistema imune da crianęa seria incapaz de matar as celulas infectadas por virus. 

2. Como o sitio de ligaęao do antigeno esta intacto, os fragmentos do anticorpo pode¬ 
riam neutralizar os virus e opsonizar as bacterias. 3. Se o manipulador desenvolveu 
imunidade as proteinas da antiyenina, outra injeęao poderia proyocar urna resposta 
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imune grave. O sistema imune do manipulador agora tambem pode produzir anticor- 
pos capazes de neutralizar o veneno. 

Revisao do conceito 43.4 

1. A miastenia grave e considerada uma doenęa autoimune porque o sistema imune 
produz anticorpos contra as próprias moleculas (certos receptores sobre celulas mus- 
culares). 2. Uma pessoa com resfriado provavelmente produzira secreęóes nasais e 
orais que facilitam a transmissao viral. Alem disso, uma vez que a doenęa pode causar 
incapacitaęao ou morte, um virus programado para sair do hospedeiro quando ha um 
estresse fisiológico tern a oportunidade de encontrar um novo hospedeiro no momento 
em que o atual hospedeiro cessa de funcionar. 3. Uma pessoa com deficiencia de ma- 
crófagos teria infecęóes frequentes. As causas seriam fracas respostas inatas, devido a 
diminuięao da fagocitose e a inflamaęao, e pobres respostas adaptativas, devido a falta 
de macrófagos para apresentar antigenos as celulas T auxiliares. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

43.1 A lisozima na saliva destrói as paredes celulares bacterianas; a viscosidade do muco 
ajuda a reter bacterias; o pH acido no estómago mata muitas bacterias; a compactaęao 
das celulas que revestem o intestino proporciona uma barreira fisica a infecęao. 43.2 
Quantidades suficientes de celulas para mediar uma resposta imune inata estao sempre 
presentes, ao passo que uma resposta adaptativa requer a seleęao e a proliferaęao de 
uma populaęao celular inicialmente muito pequena e especifica para o patógeno infec- 
tante. 43.3 Nao. A memória imune após uma infecęao natural e a memória imune após 
a vacinaęao sao muito similares. Ha possibilidade de diferenęas minimas nos antigenos 
especificos que podem ser reconhecidos em uma infecęao subsequente. 43.4 Nao. 
Aids refere-se a perda de funęao imune, que pode ocorrer ao longo do tempo em um 
indiyiduo infectado com HIV. Contudo, certas combinaęóes multidrogas (“coqueteis”) 
ou yariaęóes geneticas raras geralmente impedem a progressao para Aids em indivi- 
duos infectados com HIV. 

Teste seu conhecimento 

l.b 2. c 3. c 4. b 5. b 6. b 7. c 

8. Uma possiyel resposta 



Capitulo 44 
Questóes das figuras 

Figura 44.13 Provavelmente essas celulas que revestem os tubulos seriam encontra- 
das onde passam pela medula renal. Como o liquido extracelular da medula renal tern 
osmolaridade muito elevada, a produęao de solutos organicos pelas celulas tubulares 
nessa regiao mantem a osmolaridade elevada, mantendo, assim, o volume nor mai des- 
sas celulas. Figura 44.14 A furosemida aumenta o volume de urina. A ausencia do 
transporte de ions no ramo ascendente deixa o filtrado demasiadamente concentrado 
para reduęao substancial do volume no tubulo distal e no ducto coletor. Figura 44.17 
Quando a concentraęao de um ion difere nos dois lados de uma membrana plasmatica, 
a diferenęa na concentraęao de ions dentro e fora representa a energia potencial qui- 
mica, enquanto a diferenęa resultante na carga interna e externa representa a energia 
potencial eletrica. Figura 44.20 Os niveis de HAD provavelmente seriam elevados 
em ambos os grupos de pacientes com mutaęóes, devido a qualquer defeito que im- 
peęa a recaptura de agua que restabelece a osmolaridade sanguinea a niveis normais. 
Figura 44.21 Cada molecula da renina ou da ECA ativa multiplas moleculas da pró- 
xima proteina na rota. O mesmo vale para as proteinas-cinases. As proteases diferem 
das proteinas cinases em, pelo menos, duas maneiras. Primeiro, enquanto as fosfatases 
conseguem remover as fosfatases adicionadas as proteinas por cinases, as celulas care- 
cem de enzimas capazes de reunir polipeptideos separados por proteases. Segundo, as 
proteases desse tipo nao necessitam de ativaęao por outra molecula de enzima. 

Revisao do conceito 44.1 

1. Porque o sal e movido contra o seu gradiente de concentraęao, a partir da concentra¬ 
ęao baixa (agua doce) para a concentraęao alta (sangue). 2. Um osmoconformador de 
agua doce teria liquidos corporais demasiadamente diluidos para realizar os processos 
yitais. 3. Sem uma camada de pelos para isolamento, o camelo precisa usar o efeito de 
resfriamento da perda evaporativa de agua para manter a temperatura corporal, conec- 
tando, assim, a termorregulaęao com a osmorregulaęao. 

Revisao do conceito 44.2 

1. Por ser em grandę parte hidrossoluvel, o acido urico pode ser excretado na forma de 
pasta semissólida, reduzindo, desse modo, a perda de agua do animal. 2. Os humanos 
produzem acido urico a partir da degradaęao de purinas, e a reduęao de purinas na 
dieta muitas vezes diminui a gravidade da gota. Contudo, as aves produzem acido urico 
como residuo do metabolismo geral do nitrogenio. Portanto, elas necessitariam de uma 
dieta pobre em todos os compostos nitrogenados, e nao apenas em purinas. 

Revisao do conceito 44.3 

1. Nos vermes achatados, as celulas ciliadas movem liquidos intersticiais contendo pro- 
dutos residuais para os protonefrideos. Nos anelideos, os produtos residuais passam 
dos liquidos intersticiais para o celoma. Desse ponto, os cilios movem os residuos para 
os metanefrideos, por meio de um funil que circunda uma abertura interna para os 
metanefrideos. Nos insetos, os tubulos de Malpighi bombeiam liquidos da hemolin- 
fa, que recebe produtos residuais durante a troca com celulas ao longo da circulaęao. 


2. A filtraęao produz um liquido para processos de troca que nao apresenta celulas 
e grandes moleculas, que sao beneficas para o animal e poderiam nao ser facilmente 
reabsoryidas. 3. O filtrado e for mado quando o glomerulo filtra sangue proveniente da 
arteria renal dentro da capsula de Bowman. Parte dos conteudos do filtrado e recupe- 
rada, entra nos capilares e desemboca na veia renal; o restante permanece no filtrado e 
sai do rim para o ureter. 4. A presenęa de Na + e outros ions (eletrólitos) no dialisado 
limitaria a amplitudę do que seria removido do filtrado durante a dialise. O ajuste dos 
eletrólitos no dialisado inicial pode, assim, levar ao restabelecimento das concentraęóes 
apropriadas de eletrólitos no plasma. Da mesma forma, a ausencia de ureia e de outros 
produtos residuais no dialisado inicial facilita a remoęao eficiente a partir do filtrado. 

Revisao do conceito 44.4 

1. Os nefrons numerosos e os glomerulos bem desenvolvidos dos peixes de agua doce 
produzem urina em taxa elevada, enquanto os nefrons em pequeno numero e os glo¬ 
merulos menores de peixes marinhos produzem urina em taxa baixa. 2. A medula 
renal poderia absoryer menos agua; desse modo, o medicamento aumentaria a quan- 
tidade de agua perdida na urina. 3. Um declinio na pressao sanguinea na arteriola 
aferente reduziria a taxa de filtraęao pelo movimento de menos materiał pelos vasos. 

Revisao do conceito 44.5 

1. O alcool inibe a liberaęao de HAD, provocando um aumento na perda de agua uri- 
naria e aumentando a chance de desidrataęao. 2. O consumo de grandę quantidade de 
agua em um periodo de tempo curto, associado a falta de ingestao de soluto, pode redu- 
zir os niveis de sódio no sangue abaixo dos niveis toleraveis. Essa condięao, chamada de 
hiponatremia, leva a desorientaęao e, as vezes, ao sofrimento respiratório. A hiponatre- 
mia foi obseryada em alguns atletas maratonistas que bebem agua, em vez de bebidas 
esportivas. (E tambem causou a morte de um participante de uma fraternidade, como 
consequencia de um ritual envolvendo a ingestao de agua, e a morte de um concorrente 
em uma competięao de ingestao de agua.) 3. Pressao arterial elevada. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

44.1 A agua se move para dentro de uma celula por osmose quando o liquido fora das 
celulas e hipo-osmótico (concentraęao de solutos mais baixa do que o citosol). 

44.2 
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44.3 A filtraęao retem moleculas grandes de dificil transporte atraves das membra- 
nas. 44.4 Os dois tipos de nefrons tern tubulos proximais que podem reabsoryer nu- 
trientes, mas somente os nefrons justamedulares tern alęas de Henie que se estendem 
profundamente na medula renal. Assim, apenas os rins que contem nefrons justame¬ 
dulares sao capazes de produzir urina mais concentrada do que o sangue. 44.5 Os 
pacientes que nao produzem HAD tern sintomas aliyiados por tratamento com o hor- 
mónio, mas muitos pacientes com carecem de receptores funcionais para HAD. 

Teste seu conhecimento 

l.c 2. a 3. c 4. d 5. c 6. b 

Capitulo 45 
Questóes das figuras 

Figura 45.4 



Epinefrina 


Figura 45.5 O hormónio e soluvel em agua e possui um receptor na superficie celu¬ 
lar. Tais receptores, diferentemente daqueles para os hormónios lipossoluveis, podem 
causar alteraęóes observaveis nas celulas na ausencia de transcrięao genica dependente 
de hormónios. 

Revisao do conceito 45.1 

1. Hormónios hidrossoluveis que nao podem penetrar a membrana plasmatica se ligam 
aos receptores da superficie celular. Essa interaęao desencadeia uma via de transdu- 
ęao de sinal intracelular que por firn altera a atiyidade de uma proteina preexistente 
no citoplasma e/ou altera a transcrięao de genes especificos no nucleo. Os hormónios 
esteroides sao lipossoluveis e podem atravessar a membrana plasmatica para o interior 
da celula, onde se ligam a receptores localizados no citosol ou no nucleo. O complexo 
receptor de hormónio entao funciona diretamente como um fator de transcrięao que 
altera a transcrięao de genes especificos. 2. As prostaglandinas no semen que induzem 
a contraęao no utero estao atuando como moleculas de sinalizaęao, que sao transferidas 
de um indiyiduo para outro da mesma especie (como os feromónios), auxiliando assim 
na reproduęao. 3. Ambos os hormónios produzem efeitos contrarios nos diferentes 
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tecidos-alvo. Na resposta de łuta ou fuga, a epinefrina aumenta o fluxo sangumeo para 
os musculos esąueleticos e reduz o fluxo sanguineo para os musculos lisos no sistema 
digestivo. No estabelecimento da dominancia apical, a auxina promove o crescimento 
dos brotos apicais e inibe o crescimento dos brotos laterais. 

Revisao do conceito 45.2 

1. A prolactina reguła a produęao de leite, enąuanto a ocitocina reguła a liberaęao do 
leite. 2. A neuro-hipófise, uma extensao do hipotalamo que contem os axónios das 
celulas neurossecretoras, e um local de armazenamento e liberaęao de dois neuror- 
mónios, ocitocina e hormónio antidiuretico (ADH). A adeno-hipófise contem celulas 
endócrinas que produzem pelo menos seis hormónios diferentes. A secreęao dos hor- 
mónios a partir da adeno-hipófise e controlada pelos hormónios do hipotalamo que 
viajam pelos vasos sanguineos ate a adeno-hipófise. 3. O hipotalamo e as hipófises 
funcionam em varias vias endócrinas diferentes. Muitos defeitos nessas glandulas, 
como aqueles que afetam o crescimento ou a organizaęao, poderiam interromper varias 
vias dos hormónios. Apenas um defeito muito especifico, como uma mutaęao afetando 
um determinado receptor de hormónio, alteraria apenas uma via endócrina. A situaęao 
e bastante diferente para a glandula finał em uma via, como a glandula tireoide. Nesse 
caso, um espectro amplo de defeitos que interrompem a funęao glandular interrompe- 
ria apenas aquela via ou um conjunto pequeno de vias nas quais aquela glandula fun- 
ciona. 4. Ambos diagnósticos poderiam estar corretos. Em um dos casos, a glandula 
tireoide poderia produzir um excesso do hormónio tireoide, apesar do estimulo hor- 
monal normal a partir do hipotalamo e da adeno-hipófise. No outro caso, o estimulo 
hormonal anormal elevado (niveis de TSH elevado) poderia ser a causa da superatiyi- 
dade da glandula tireoide. 

Revisao do conceito 45.3 

1. Se a funęao da via e fornecer uma resposta transitória, um estimulo de curto prazo 
seria menos dependente da retroalimentaęao negativa. 2. Os niveis desses hormónios 
no sangue se tornariam bastante elevados. Isso seria devido a retroalimentaęao nega- 
tiva diminuida nos neurónios hipotalamicos que secretam o hormónio sendo liberado, 
que estimula a secreęao de ACTH pela adeno-hipófise. 3. Voce estaria aproveitando a 
atividade anti-inflamatória dos glicocorticoides. A injeęao local evita os efeitos sobre o 
metabolismo da glicose que ocorreriam se os glicorticoides fossem tomados oralmente 
e transportados pelo corpo na corrente sanguinea. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

45.1 Porque os receptores para os hormónios hidrossoluveis estao localizados na su- 
perficie celular, de frente para o espaęo extracelular, a injeęao do hormónio no citosol 
nao desencadearia a resposta. 45.2 O pancreas, as glandulas paratireoides e a glandula 
pineal. 45.3 A hipófise e a suprarrenal sao formadas pela fusao do tecido neuronal e 
nao neuronal. ADH e secretado pela poręao neurossecretora da hipófise e a epinefrina 
e secretada pela poręao neurossecretora da glandula suprarrenal. 

Teste seu conhecimento 

l.c 2.d 3.d 4.b 5.b 6. b 7. a 
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Capitulo 46 
Questóes das figuras 

Figura 46.8 Quando cortejada com sucesso por um segundo macho, independente- 
mente do genótipo dele, cerca de um teręo das femeas livra-se de todo o esperma do 
primeiro acasalamento. Assim, dois teręos retem alguma esperma do primeiro acasala- 
mento. Portanto, poderiamos prever que dois teręos dessas femeas teriam prole exibin- 
do o fenótipo de olhos pequenos da mutaęao dominantę carregada pelos machos com 
os quais as femeas se acasalaram primeiro. Figura 46.11 A analise seria informativa 
porque os corpos polares contem todos os cromossomos maternos que nao chegam 
ao óvulo maduro. Por exemplo, encontrar duas cópias do gene da doenęa nos corpos 
polares indicaria ausencia no óvulo. Esse metodo de teste genetico e, algumas vezes, 
feito quando oócitos coletados de uma mulher sao fertilizados com espermatozoides 
em placas de laboratório. Figura 46.16 A testosterona pode passar do sangue fetal 
para o sangue materno via circulaęao placentaria, desregulando temporariamente o 
balanęo hormonal da mae. Figura 48.18 A ocitocina provavelmente induziria o parto, 
iniciando a retroalimentaęao positiva que levaria ao trabalho de parto completo. Oci¬ 
tocina sintetica e de fato frequentemente usada para induzir o parto quando gestaęóes 
prolongadas podem pór em perigo a mae ou o feto. 


Revisao do conceito 46.1 

1. A prole da reproduęao sexuada e mais geneticamente yariada. Entretanto, a reproduęao 
assexuada pode produzir mais descendentes durante multiplas geraęóes. 2. Ao contrario 
de outras formas da reproduęao assexuada, a partenogenese envolve a produęao de game- 
tas. Controlando se ovos haploides serao ou nao fertilizados, especies como as abelhas po¬ 
dem rapidamente trocar entre reproduęao assexuada e sexuada. 3. Nao. Pela combinaęao 
aleatória dos cromossomos durante a meiose, os descendentes devem receber a mesma 
cópia ou cópias diferentes de um cromossomo parental em particular do espermatozoide 
e do óvulo. Alem disso, a recombinaęao genetica durante a meiose resultara em rearranjo 
de genes entre pares de cromossomos parentais. 4. Tanto a fragmentaęao quanto o brota- 
mento em animais tern contrapartes diretas na reproduęao assexuada das plantas. 

Revisao do conceito 46.2 

1. A fertilizaęao interna permite que o espermatozoide chegue ao óvulo sem que nenhum 
dos gametas desidrate. 2. (a) Animais com fertilizaęao externa tendem a liberar muitos 
gametas de uma unica vez, resultando na produęao de um numero muito elevado de zi- 
gotos. Isso aumenta as chances de alguns chegarem a idade adulta. (b) Animais com ferti¬ 
lizaęao interna geram menos descendentes, mas geralmente exercem maior cuidado dos 
embrióes e dos jovens. 3. Como o utero de um inseto, o ovario de uma planta e o local de 
fertilizaęao. Ao contrario do ovario da planta, o litero nao e o local de produęao de óvulos, 
que ocorre no ovario dos insetos. Alem disso, os ovos fertilizados dos insetos sao expelidos 
do litero, enquanto o embriao da planta desenvolve-se dentro da semente no ovario. 

Revisao do conceito 46.3 

1. A espermatogenese ocorre normalmente apenas quando os testiculos estao mais res- 
friados do que a temperatura normal do corpo. Uso prolongado de banheira quente (ou de 
roupas intimas muito justas) pode causar uma diminuięao na qualidade e no numero dos 
espermatozoides. 2. Nos seres humanos, os oócitos secundarios combinam com o esper¬ 
matozoide antes de terminar a segunda diyisao meiótica. Assim, a oogenese completa-se 
após, e nao antes, da fertilizaęao. 3. O unico efeito da yasectomia (selagem dos vasos 
deferentes) e a ausencia de espermatozoides na ejaculaęao. A resposta sexual e o volume 
de ejaculaęao nao sao alterados. A yasectomia (o corte e a selagem desses ductos) e um 
processo ciriirgico comum para os homens que nao desejam ter (ou nao ter mais) filhos. 

Revisao do conceito 46.4 

1. Nos testiculos, o FSH estimula as celulas de Sertoli, que nutrem o espermatozoide em 
desenvolvimento. O LH estimula a produęao de androgenios (em sua maioria, testos¬ 
terona), que por sua vez estimulam a produęao de espermatozoide. Em ambos machos 
e femeas, o FSH desencadeia o crescimento de celulas que dao suporte e nutrem os 
gametas em desenvolvimento (celulas foliculares nas femeas e celulas de Sertoli nos 
machos), e o LH estimula a produęao de hormónios sexuais que promovem a esperma¬ 
togenese (estrogenios, principalmente o estradiol, nas femeas, e androgenios, princi- 
palmente testosterona, em machos). 2. Nos cios, que ocorrem na maioria das femeas 
de mamiferos, o endometrio e reabsoryido (em vez de descamar) se a fertilizaęao nao 
ocorre. Os cios ocorrem geralmente apenas uma vez ou poucas vezes ao ano, e a fe- 
mea e muitas vezes receptiva a cópula apenas durante o periodo da ovulaęao. Os ciclos 
menstruais sao encontrados apenas em seres humanos e em alguns outros primatas. 
3. A combinaęao de estradiol e progesterona exerceria efeito de retroalimentaęao nega- 
tiva no hipotalamo, bloqueando a liberaęao de GnRH. Isso e um fato que baseia a aęao 
da maioria dos anticoncepcionais hormonais. 4. No ciclo replicativo viral, a produęao 
de novos genomas virais e coordenada com a expressao de proteinas de capsideo e com 
a produęao de fosfolipideos para capsula viral. No ciclo reprodutivo de uma mulher, 
existe uma coordenaęao hormonal entre a maturaęao dos óvulos e o desenvolvimento 
de tecidos de suporte do utero. 

Revisao do conceito 46.5 

1. A secreęao de hCG pelo embriao jovem estimula o corpo luteo a produzir proges¬ 
terona, que auxilia a manter a gravidez. Durante o segundo trimestre, entretanto, a 
produęao de hCG cai, o corpo luteo desintegra-se, e a placenta toma conta totalmente 
da produęao de progesterona. 2. Tanto a laqueadura quanto a yasectomia boqueiam 
a movimentaęao dos gametas das gónadas ao local que a fertilizaęao pode ocorrer. 
3. A introduęao do nucleo de um espermatozoide diretamente dentro de um oócito de- 
pende da aquisięao de motilidade do espermatozoide nos epididimos, sua mobilizaęao 
para encontrar o óvulo no oviduto, e sua fusao com o óvulo. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

46.1 Nao. Porque a partenogenese envolve meiose, a mae passaria para cada descen- 
dente uma combinaęao randómica e, em geral, distinta dos cromossomos que ela 
herdou de seu pai e mae. 46.2 Nenhuma 46.3 O pequeno tamanho e a ausencia do 
citoplasma caracteristicas de um espermatozoide sao adaptaęóes bem-sucedidas para 
suas funęóes como um yeiculo de entrega de DNA. O tamanho grandę e conteudos 
ricos de citoplasma dos óvulos dao suporte ao crescimento e desenvolvimento do em¬ 
briao. 46.4 Esteroides anabólicos circulantes imitam a regulaęao de retroalimentaęao 
da testosterona, desligando a sinalizaęao da hipófise para os testiculos e bloqueando 
a liberaęao de sinais requeridos para a espermatogenese. 46.5 O oxigenio no sangue 
materno difunde-se das poęas do endometrio para os capilares fetais nas yilosidades 
coriónicas da placenta, e a partir das yiagens pelo sistema circulatório do feto. 

Teste seu conhecimento 

l.d 2. b 3. a 4. c 5. a 6. b 7. c 8. d 
9. 
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(c) O suprimento de celulas-tronco seria esgotado, e a espermatogenese nao seria capaz 
de ser continuada. 

Capitulo 47 
Questóes das figuras 

Figura 47.4 Voce poderia injetar o componente em um óvulo nao fertilizado, expor 
o óvulo ao espermatozoide, e observar enąuanto o envelope de fertilizaęao se forma. 
Figura 47.22 Quando os pesąuisadores permitiram que a rotaęao cortical normal ocor- 
resse, os determinantes da “formaęao das costas” foram ativados. Quando entao eles 
foręaram a ocorrencia da rotaęao oposta, as costas estabeleceram-se no lado oposto 
tambem. Como as moleculas no lado normal ja estavam ativadas, foręar a rotaęao opos¬ 
ta, aparentemente, nao “cancelou” o estabelecimento do lado das costas pela primeira 
rotaęao. Figura 47.23 No grupo-controle de Spemann, os dois blastómeros estavam 
fisicamente separados, e cada um desenvolveu um embriao inteiro. No experimento de 
Roux, os remanescentes do blastómero morto ainda estavam em contato com o blas- 
tómero vivo, que se desenvolveu em meio embriao. Portanto, as moleculas presentes 
nas celulas remanescente mortas devem ter sinalizado para a celula viva, inibindo-a 
de formar todas as estruturas embrionarias. Figura 47.24 Voce poderia injetar a pro¬ 
teina isolada (ou um RNAm codificando-a) nas celulas ventrais da gastrula inicial. Se 
as estruturas dorsais se formassem no lado ventral, isso daria suporte a ideia de que a 
proteina e a molecula sinalizadora secretada ou apresentada pelo labio dorsal. Voce 
poderia tambem fazer um experimento-controle para ter certeza que o processo de 
injeęao sozinho nao levou as estruturas dorsais a formarem-se. Figura 47.26 Ou o 
RNAm de Sonic hedgehog ou a proteina podem servir como marcador da ZAP. Se am- 
bas estivessem ausentes após a remoęao do EAR, isso daria suporte a sua hipótese. Voce 
poderia tambem bloquear a funęao do FGF e observar se a ZAP formou-se (procurando 
o Sonic hedgehog ). 

Revisao do conceito 47.1 

1. O envelope de fertilizaęao forma-se após os granulos corticais liberarem seu con- 
teudo no óvulo, levando a formaęao e ao enrijecimento da membrana vitelinica. O en- 
velope de fertilizaęao serve como barreira para a fertilizaęao por mais de um esperma¬ 
tozoide. 2. A elevaęao da concentraęao de Ca 2+ no óvulo levaria os granulos corticais 
a fundirem-se com a membrana plasmatica, liberando seu conteudo e causando a for¬ 
maęao do envelope de fertilizaęao, mesmo que nenhum espermatozoide tenha entrado. 
Isso preveniria a fertilizaęao. 3. Voce esperaria que isso flutuasse. Essa flutuaęao de 
MPF direciona a transięao entre replicaęao de DNA (fasę S) e mitose (fasę M), que 
ainda e necessaria no ciclo celular abreviado. 

Revisao do conceito 47.2 

1. As celulas da notocorda migram em direęao a linha central do embriao (converge), 
reordenando-se para que fiquem poucas celulas após a notocorda, que assim torna-se 
mais longa (estende-se; ver Figura 47.17). 2. Como os microfilamentos nao seriam ca- 
pazes de contrair e diminuir o tamanho de urna extremidade da celula, tanto a projeęao 
para dentro no meio do tubo neural quanto a projeęao para fora nas regióes de dobra- 
dięa nas bordas seriam bloqueadas. Todavia, o tubo neural provavelmente nao seria 
formado. 3. O consumo alimentar de acido fólico reduz drasticamente a frequencia 
de defeitos no tubo neural. 


teria urna duplicaęao em imagem espelhada, com a maioria dos dedos posteriores no 
meio e a maioria dos dedos anteriores em urna das extremidades. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

47.1 A ligaęao de um espermatozoide a um receptor na superficie do óvulo e muito 
especifica e provavelmente nao ocorreria se os dois gametas fossem de diferentes es- 
pecies. Sem a ligaęao do espermatozoide, as membranas do óvulo e do espermatozoide 
nao se fundiriam. 47.2 O tubo neural forma-se quando a płaca neural, um bloco de 
tecido ectodermico organizado ao longo do eixo anteroposterior no lado dorsal do em¬ 
briao, enrola-se em um tubo e desprende-se do resto da ectoderme. As celulas da crista 
neural surgem como grupos de celulas nas regióes entre as bordas do tubo neural, e 
a ectoderme circundante deixa o tubo neural. 47.3 As mutaęóes que afetam tanto o 
desenvolvimento dos rins quanto dos membros seriam mais semelhantes a alterar a fun¬ 
ęao dos monocilios porque as organelas sao importantes em muitas vias de sinalizaęao. 
As mutaęóes que afetam o desenvolvimento dos membros, mas nao o dos rins seriam 
mais semelhantes a alterar urna unica via, como a via de sinalizaęao de Hedgehog. 

TESTE SEU CONHECIMENTO 

l.a 2. b 3. d 4. a 5. d 6. c 7. b 

8 . 




Capitulo 48 
Questóes das figuras 

Figura 48.7 A adięao de canais de cloreto tornaria o potencial de membrana menos po- 
sitivo. Adiciona os canais de sódio ou potassio nao teria nenhum efeito, porque os ions 
sódio ja estao no estado de equilibrio e nao existem ions potassio presentes. 

Figura 48.10 



Figura 48.12 



Revisao do conceito 47.3 

1. A formaęao dos eixos estabelece a localizaęao e a polarizaęao dos tres eixos que 
dao as coordenadas para o desenvolvimento. O padrao de formaęao posiciona teci- 
dos particulares e órgaos no espaęo tridimensional definidos por essas coordenadas. 

2. Os gradientes morfogenicos atuam pela especificaęao dos destinos celulares em todo 
o campo de celulas ao longo da variaęao do nivel de um determinantę. Os gradientes 
morfogenicos entao atuam mais globalmente que os determinantes citoplasmaticos ou 
que as interaęóes indutivas entre pares de celulas. 3. Sim, um segundo embriao pode¬ 
ria desenvolver-se por causa da inibięao da atividade do BMP-4 que teria o mesmo efei¬ 
to que transplantar um organizador. 4. O membro que se desenvolveu provavelmente 


Figura 48.16 A produęao e transmissao de potenciais de aęao nao seriam diferentes. 
No entanto, os potenciais de aęao que chegam as sinapses quimicas seriam incapazes 
de desencadear a liberaęao de neurotransmissor. A sinalizaęao em tais sinapses seria, 
assim, bloqueada. 

Revisao do conceito 48.1 

1. Os axónios e os dendritos se estendem desde o corpo celular e funcionam no fluxo 
de informaęóes. Os dendritos transferem informaęao para o corpo celular, enquanto os 
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axónios transmitem informaęóes a partir dele. Um neurónio tipico tem yarios dendritos 
e um axónio. 2. Sensores em sua orelha transmitem informaęóes para o cerebro. La a 
atividade de interneurónios em centros de processamento permite que voce reconheęa 
o seu nome. Em resposta, os sinais transmitidos via neurónios motores causam contra- 
ęao dos musculos que viram o seu pescoęo. 3. O aumento da ramificaęao iria permitir 
o controle de um numero maior de celulas pós-sinapticas, melhorando a coordenaęao 
de respostas aos sinais do sistema nervoso. 

Revisao do conceito 48.2 

1. Os ions podem fluir contra um gradiente de concentraęao quimica, se houver um 
gradiente eletrico oposto de maior magnitude. 2. Urna reduęao na permeabilidade ao 
I< + , um aumento da permeabilidade a Na + , ou ambos 3. As moleculas de corante car- 
regado poderiam equilibrar apenas se outras moleculas carregadas tambem pudessem 
atravessar a membrana. Se nao, um potencial de membrana se desenvolveria, o que iria 
contrabalanęar o gradiente quimico. 

Revisao do conceito 48.3 

1. Um potencial graduado tem urna amplitudę que varia com a foręa do estimulo, en- 
quanto um potencial de aęao tem grandeza “tudo ou nada” que e independente da foręa 
do estimulo. 2. A perda do isolamento fornecido por bainhas de mielina leva ao rompi- 
mento da propagaęao do potencial de aęao ao longo dos axónios. Canais de sódio volta- 
gem-dependentes sao restritos para os nódulos de Ranvier e, sem o efeito do isolamento 
da mielina, a corrente interna produzida em um nódulo durante um potencial de aęao 
nao pode despolarizar a membrana ate o limiar no próximo nó. 3. A retroalimentaęao 
positiva e responsavel pela rapida abertura de muitos canais de sódio voltagem-depen- 
dentes, causando a rapida saida de ions sódio responsaveis pela fasę ascendente do po¬ 
tencial de aęao. A medida que o potencial de membrana torna-se positivo, os canais de 
potassio yoltagem-dependentes abrem-se em urna forma de retroalimentaęao negativa 
que ajuda a provocar a fasę descendente do potencial de aęao. 4. A frequencia maxima 
diminuiria porque o periodo refratario estaria prorrogado. 

Revisao do conceito 48.4 

1. Pode ligar-se a diferentes tipos de receptores, cada um desencadeia urna resposta 
especifica nas celulas pós-sinapticas. 2. Essas toxinas prolongariam os PPSE que a ace- 
tilcolina produz porque o neurotransmissor permaneceria mais tempo na fenda sinap- 
tica. 3. A despolarizaęao da membrana, a exocitose, e a fusao da membrana ocorrem 
na fertilizaęao e na neurotransmissao. 

Questóes do resumo dos conceito-chave 

48.1 Impediria que a informaęao fosse transmitida para longe do corpo celular ao lon¬ 
go do axónio. 48.2 Ha raros canais de sódio abertos em um neurónio em repouso, 
de modo que o potencial de repouso ou nao mudaria ou se tornaria um pouco mais 
negativo (hiperpolarizaęao). 48.4 Um determinado neurotransmissor pode ter muitos 
receptores que diferem na sua localizaęao e atiyidade. Os farmacos que tem como alvo 
a atiyidade do receptor, em vez da liberaęao de neurotransmissores ou estabilidade, 
portanto, sao propensos a apresentar maior especificidade e potencialmente ter menos 
efeitos colaterais indesejaveis. 

Teste seu conhecimento 

1. c 2. c 3. c 4. b 5. a 6. d 

7. A atiyidade da bomba de sódio-potassio e essencial para manter o potencial de re¬ 
pouso. Com a bomba inativada, os gradientes da concentraęao de sódio e potassio iriam 
desaparecer gradualmente, resultando em um potencial de repouso bastante reduzi- 
do. 8. Urna vez que o GABA e um neurotransmissor inibitório no sistema neryoso 
central, este medicamento diminuiria a atiyidade do cerebro. Urna diminuięao da atiyi¬ 
dade do cerebro pode ser esperada para retardar ou reduzir a atiyidade comportamen- 
tal. Muitos medicamentos sedativos agem dessa forma. 9. Como mostra este par de 
desenhos, um par de potenciais de aęao se moveria para fora em ambos os sentidos de 
cada eletrodo. (Potenciais de aęao sao unidirecionais somente se eles comeęam em urna 
extremidade do axónio.) No entanto, por causa do periodo refratario, os dois potenciais 
de aęao entre os eletrodos param onde se encontram. Assim, apenas um potencial de 
aęao atinge os terminais sinapticos. 



Capitulo 49 
Questóes das figuras 

Figura 49.7 Durante a deglutięao, os musculos ao longo do esófago se contraem e 
relaxam, alternadamente resultando em movimentos peristalticos. Um modelo para 
explicar essa alternancia e que cada seęao do musculo recebe impulsos neryosos que 
alternam entre excitaęao e inibięao, assim como o quadriceps e o isquiotibial recebem 
sinais opostos no reflexo patelar. Figura 49.15 As regióes que voce esperaria que fos- 


sem ativas, independentemente do tipo de musica tocada, incluiriam aquelas impor- 
tantes para o processamento de sons e interpretaęao. Figura 49.23 Se a despolarizaęao 
conduz o potencial de membrana ao limiar ou alem dele, ela deve iniciar os potenciais 
de aęao que causam a liberaęao de dopamina nos neurónios da ATV. Isso deve imitar 
a estimulaęao natural do sistema de recompensa do cerebro, resultando em sensaęóes 
positivas e talvez agradaveis. 

Revisao do conceito 49.1 

1. A diyisao simpatica provavelmente seria ativada. Ela controla a resposta de “łuta ou 
fuga” em situaęóes estressantes. 2. Os nervos contem feixes de axónios, alguns que 
pertencem a neurónios motores, que enviam sinais para fora do SNC, e que pertencem 
a alguns neurónios sensoriais, que conduzem os sinais para o SNC. Portanto, seria de 
esperar efeitos sobre o controle motor e da sensaęao. 3. As celulas neurossecretoras 
da medula suprarrenal secretam os hormónios epinefrina e norepinefrina em resposta 
a estimulos pre-ganglionares de neurónios simpaticos. Esses hormónios trafegam na 
circulaęao por todo o corpo, provocando respostas em diversos tecidos. 

Revisao do conceito 49.2 

1.0 córtex cerebral no lado esquerdo do cerebro inicia o movimento yoluntario do lado 
direito do corpo. 2. O alcool diminui a funęao do cerebelo. 3. O coma reflete urna 
ruptura nos ciclos de sono e despertar regulados pela comunicaęao entre o mesence- 
falo, ponte (formaęao reticular) e cerebro. Seria de esperar que esse grupo teria danos 
no mesencefalo, ponte, cerebro ou em qualquer parte do cerebro entre essas estruturas. 
A paralisia reflete urna incapacidade para executar comandos motores transmitidos a 
partir do cerebro para a medula espinal. Seria de esperar que esse grupo tivesse danos 
na poręao do sistema neryoso central que se estende ate a medula espinal, nao incluin- 
do o mesencefalo e ponte. 

Revisao do conceito 49.3 

1. Danos no cerebro que perturbam o comportamento, a cognięao, a memória ou ou¬ 
tras funęóes fornecem evidencia de que a parte do cerebro afetada pelo danos e im- 
portante para a atiyidade normal que e bloqueada ou modificada. 2. A area de Bro- 
ca, que e ativa durante a geraęao de expressao, esta localizada perto do córtex motor, 
que controla os musculos esqueleticos, incluindo os da face. A area de Wernicke, que 
e ativa quando a fala e ouvida, localiza-se na parte posterior do lobo temporal, que 
esta envolvida na audięao. 3. Cada hemisferio cerebral e especializado para diferentes 
partes dessa tarefa - o direito para o reconhecimento de rostos e o da esquerda para a 
linguagem. Sem um corpo caloso intacto, nenhum hemisferio pode tirar proveito das 
capacidades de processamento do outro. 

Revisao do conceito 49.4 

1. Nao pode haver um aumento no numero de sinapses entre os neurónios ou um au¬ 
mento na potencia de conexóes sinapticas existentes. 2. Se a consciencia e urna pro- 
priedade emergente resultante da interaęao de muitas regióes diferentes do cerebro, 
entao e improvavel que o dano cerebral localizado tenha um efeito separado na cons¬ 
ciencia. 3. O hipocampo e responsavel por organizar a informaęao recem-adquirida. 
Sem a funęao do hipocampo, as conexóes necessarias para recuperar informaęóes a 
partir do córtex cerebral estarao ausentes, e nao sera formada a memória funcional, a 
curto ou a longo prazo. 

Revisao do conceito 49.5 

1. Ambas sao doenęas progressivas no cerebro cujo risco aumenta com o avanęar da 
idade. Ambas resultam da morte de neurónios do cerebro e estao associadas com o acu- 
mulo de agregados proteicos ou peptidicos. 2. Os sintomas da esquizofrenia podem 
ser mimetizados por urna droga que estimula os neurónios de liberaęao de dopamina. 
O sistema de recompensa do cerebro, que esta envolvido na dependencia de drogas, e 
composto por neurónios que conectam a area tegmental yentral nas regióes do cerebro 
de liberaęao de dopamina. A doenęa de Parkinson resulta na morte de neurónios que 
liberam dopamina. 3. Nao necessariamente. Pode ser que as placas, os emaranhados 
e as regióes ausentes do cerebro vistas a morte mostrem efeitos secundarios, a con- 
sequencia de outras mudanęas imperceptiveis que sao realmente responsaveis pelas 
alteraęóes na funęao cerebral. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

49.1 Urna vez que circuitos reflexos envolvem apenas alguns neurónios - o mais sim- 
ples consiste em um neurónio sensorial e um neurónio motor - a via para a transfe- 
rencia de informaęao e curta e simples, aumentando a yelocidade da resposta. 49.2 
O mesencefalo coordena reflexos yisuais; o cerebelo controla a coordenaęao do movi- 
mento que depende de estimulo visual; o talamo serve como um centro de roteamento 
de informaęao yisual; e o cerebro e essencial para a conyersao de estimulo visual de 
urna imagem yisual. 49.3 Voce esperaria que o lado direito do corpo seria paralisado 
porque e controlado pelo hemisferio cerebral esquerdo, onde a geraęao e interpretaęao 
da linguagem estao localizadas. 49.4 Aprender urna nova lingua provavelmente requer 
a manutenęao de sinapses que se formam durante o desenvolvimento precoce, mas sao 
de outro modo perdidas antes da idade adulta. 49.5 Enquanto a anfetamina estimula 
a liberaęao de dopamina, PCP bloqueia receptores glutamatergicos, o que sugere que a 
esquizofrenia nao reflete um defeito na funęao de apenas um neurotransmissor. 

Teste seu conhecimento 

1. b 2. a 3. d 4. c 5. c 6. a 
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Capitulo 



Questóes das figuras 

Figura 50.19 Cada um dos tres tipos de cones e mais sensivel a um diferente compri- 
mento de onda de luz. Um cone pode ser totalmente despolarizado ąuando nao ha 
luz presente se a luz de um comprimento de onda e diferente do seu comprimento 
ótimo. Figura 50.21 Em humanos, um cromossomo X com defeito no gene da op- 
sina verde ou vermelha e muito menos comum que um cromossomo X selvagem. O 
daltonismo, portanto, pula urna geraęao a medida que o alelo defeituoso passa de um 
homem afetado a urna filha portadora e de volta a um neto afetado. Em macacos- 
-esquilo, nenhum cromossomo X pode conferir visao completa de cores. Por isso, to- 
dos os homens sao daltónicos e nenhuma heranęa incomum de padrao e observada. 
Figura 50.23 Os resultados do experimento teriam sido identicos. O que importa e a 
ativaęao de conjuntos espedficos de neurónios, nao a maneira pela qual eles sao ativa- 
dos. Qualquer sinal a partir de urna celula amarga sera interpretado pelo cerebro como 
um gosto amargo, independentemente da natureza do composto e o receptor envolvido. 
Figura 50.25 Somente a percepęao. A ligaęao de um odorante ao seu receptor ira 
provocar potenciais de aęao a serem enviados para o cerebro. Embora um excesso de 
odorante possa provocar urna diminuięao da resposta por meio de adaptaęao, outro 
odorante pode mascarar o primeiro apenas com o nivel de percepęao no cerebro. 
Figura 50.28 Centenas de cabeęas de miosina participam no deslizamento de cada par 
de filamentos grossos e finos que se sobrepóem. Como a formaęao e a ruptura da ponte 
cruzada nao sao sincronizadas, muitas cabeęas de miosina estao exercendo foręa sobre 
os filamentos finos durante toda a contraęao muscular. Figura 50.32 Induzindo todos 
os neurónios motores que controlam a musculatura a parar de gerar potenciais de aęao 
a urna taxa suficientemente elevada para produzir tetano em todas as fibras musculares. 


Revisao do conceito 50.1 

1. Receptores eletromagneticos em geral detectam apenas estimulos externos. Recep- 
tores nao magneticos, como os quimiorreceptores ou mecanorreceptores, podem agir 
como sensores internos ou externos. 2. A capsaicina presente nas pimentas ativa o 
termorreceptor de altas temperaturas. Em resposta a percepęao da alta temperatura, 
o sistema nervoso desencadeia transpiraęao evaporativa para atingir o resfriamen- 
to. 3. Voce perceberia o estimulo eletrico como se os receptores sensoriais que regu- 
lam esse neurónio tivessem sido ativados. Por exemplo, a estimulaęao eletrica do neu- 
rónio sensorial controlada pelo termorreceptor ativado por mentol seria provavelmente 
percebida como um resfriamento local. 


Revisao do conceito 50.2 

1. Otólitos detectam a orientaęao do animal em relaęao a gravidade, proporcionando 
informaęao que e essencial em ambientes como o habitat no tunel da toupeira-nariz- 
-de-estrela, onde sinais de luz estao ausentes. 2. Como um som que muda gradual- 
mente de um nivel muito baixo a um tom muito alto 3. O estribo e os outros ossos 
da orelha media transmitem yibraęóes da membrana timpanica a janela oval. A fusao 
desses ossos (como ocorre em urna doenęa chamada otosclerose) iria bloquear essa 
transmissao, resultando em perda de audięao. 4. Em animais, os estatolitos sao ex- 
tracelulares. Em contrapartida, os estatolitos de plantas encontram-se dentro de urna 
organela intracelular. Os metodos para detectar a sua localizaęao tambem diferem. Em 
animais, a detecęao e por meios de mecanorreceptores nas celulas ciliadas. Em plantas, 
o mecanismo parece envolver a sinalizaęao de calcio. 


Revisao do conceito 50.3 

1. Planarias possuem ocelos que nao podem formar imagens, mas podem sentir a in- 
tensidade e direęao da luz, proporcionando informaęao suficiente para permitir que 
os animais encontrem proteęao em locais sombreados. Moscas tern olhos compostos 
que formam imagens e distinguem a detecęao de movimento. 2. A pessoa pode focar 
objetos distantes, mas nao objetos próximos (sem óculos), urna vez que o foco de perto 
requer que a lente se torne quase esferica. Esse problema e comum após os 50 anos. 


3. O sinal produzido pelos bastonetes e cones e o glutamato, e a liberaęao de glutamato 
diminui sob a exposięao a luz. No entanto, urna diminuięao na produęao de glutamato 
induz as outras celulas da retina a aumentar a taxa em que os potenciais de aęao sao 
enyiados para o cerebro, de modo que o cerebro recebe mais potenciais de aęao na 
presenęa da luz do que no escuro. 4. Absoręao de luz da retina conyerte a forma cis 
do isómero da retinal no isómero trans , iniciando o processo de detecęao de luz. Em 
contrapartida, um foton absoryido pela clorofila nao conduz por isomerizaęao, mas em 
vez disso impulsiona um eletron para um orbital de maior energia, iniciando o fluxo de 
eletrons que gera ATP e NADPH. 

Revisao do conceito 50.4 

1. Ambas as celulas gustatórias e olfatórias possuem proteinas receptoras na sua mem¬ 
brana plasmatica que se ligam a certas substancias, conduzindo a despolarizaęao da 
membrana por meio de urna via de transduęao de sinal envolvendo urna proteina G. 
No entanto, as celulas olfatórias sao neurónios sensoriais, enquanto as celulas de gosto 
nao sao. 2. Ja que animais dependem de sinais quimicos para comportamentos que 
incluem encontrar parceiros, marcar territórios e evitar substancias perigosas, e adap- 
tavel para o sistema olfatório ter urna resposta robusta a um numero muito reduzido 
de moleculas de um odorante particular. 3. Porque os gostos doce, amargo e urnami 
envolvem proteinas GPCR, mas o gosto amargo nao, voce pode prever que a mutaęao e 
urna molecula que atua na via de transduęao de sinal comum para os diferentes GPCRs. 

Revisao do conceito 50.5 

1. Em urna fibra muscular esqueletica, o Ca 2+ liga-se ao complexo de troponina, que 
afasta a tropomiosina dos locais de ligaęao sobre a actina e miosina, permitindo for¬ 
mar as pontes cruzadas. Em celulas de musculo liso, Ca 2+ se liga a calmodulina, que 
ativa urna enzima que fosforila a cabeęa da miosina e, portanto, permite a formaęao de 
pontes cruzadas. 2. O rigor mortis, expressao latina que significa “a rigidez da morte”, 
resulta da completa depleęao de ATP no musculo esqueletico. Urna vez que o ATP e 
necessario para liberar miosina de actina e para bombear Ca 2+ fora do citoplasma, os 
musculos se tornam cronicamente contraidos a partir de cerca de 3-4 horas após a mor¬ 
te. 3. O inibidor competitivo se liga ao mesmo local como o substrato para a enzima. 
Em contraste, o complexo de troponina e tropomiosina mascara, mas nao se liga aos 
locais de ligaęao de miosina na actina. 

Revisao do conceito 50.6 

1. O septo fornece as diyisóes do celoma que permitem o peristaltismo, urna forma 
de locomoęao exigindo controle independente de diferentes segmentos corporais. 

2. O principal problema no nado e o arrasto; um corpo fusiforme minimiza o arrasto. 
O principal problema no voo e superar gravidade; asas em forma de aerofólios forne- 
cem a aęao de levantar e adaptaęóes, enquanto ossos cheios de ar reduzem a massa 
corporal. 3. Quando voce agarra os lados da cadeira, voce esta usando urna contraęao 
do triceps para manter seus braęos estendidos contra a foręa da gravidade em seu cor¬ 
po. A medida que voce se abaixa lentamente na cadeira, voce gradualmente diminui o 
numero de unidades motoras no triceps que sao contraidas. Contrair seu biceps empur- 
raria voce para baixo, urna vez que voce deixaria de se opor a gravidade. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

50.1 Os nociceptores se sobrepóem com outras classes de receptores no tipo de esti¬ 
mulo que detectam. Eles diferem de outros receptores apenas em como um estimulo 
particular e percebido. 50.2 O volume e codificado pela frequencia dos potenciais de 
aęao transmitida para o cerebro; o tom e codificado por axónios que estao transmitindo 
potenciais de aęao. 50.3 A grandę diferenęa e que os neurónios da retina integram 
informaęóes de varios receptores sensoriais (fotorreceptores) antes de transmitir a in¬ 
formaęao para o sistema neryoso central. 50.4 Nosso olfato e responsavel pela maior 
parte do que descrevemos como gostos distintos. Um resfriado ou outra fonte de con- 
gestionamento bloqueia o odorante ao acesso dos receptores que revestem partes da 
cavidade nasal. 50.5 A hidrólise do ATP e necessaria para conyerter a miosina a con- 
figuraęao de alta energia, para entao ligar a actina e disponibilzar o Ca 2+ a bomba que 
remove o Ca 2+ citosólico durante o relaxamento muscular. 50.6 Os movimentos do 
corpo humano dependem de contraęao dos musculos ancorados a um endosqueleto 
rigido. Tendóes fixam os musculos aos ossos, que, por sua vez, sao compostos de fibras 
construidas a partir de urna unidade basica de organizaęao, o sarcómero. Os filamentos 
finos e grossos possuem pontos distintos de fbcaęao no interior do sarcómero. Em res¬ 
posta a estimulos do sistema motor neryoso, a formaęao e a quebra de pontes cruzadas 
entre as cabeęas de miosina e actina alavancam os filamentos fios e grossos passando 
uns sobre os outros. Urna vez que os filamentos estao ancorados, esse movimento de 
deslizamento encurta as fibras musculares. Alem disso, urna vez que as próprias fibras 
sao parte dos musculos ligados em cada extremidade dos ossos, os movimentos de con¬ 
traęao muscular movem os ossos do corpo uns em relaęao aos outros. Dessa maneira, 
a ancoragem estrutural dos musculos e filamentos permite a funęao muscular, como 
dobrar o cotovelo por contraęao dos biceps. 

Teste seu conhecimento 
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7. 



Posięao ao longo da retina (em graus de distancia da fóvea) 

A resposta mostra a distribuięao real dos bastonetes e cones no olho humano. O grafico 
pode ser diferente, mas deve ter as seguintes propriedades: somente os cones na fóvea; 
pouco numero de cones e bastonetes em ambas as extremidades do eixo x; nenhum 
fotorreceptor no disco óptico. 

Capitulo 51 
Questóes das figuras 

Figura 51.2 O padrao fixo de aęao com base no estimulo sinal de urna barriga verme- 
lha garante que o macho vai afugentar todos os machos invasores de sua especie. Ao 
persegui-los, o defensor diminui a chance de que outro macho fertilize ovos postos em 
seu território de nidificaęao. Figura 51.7 Nao deve haver nenhum efeito. A impressao 
e um comportamento inato que e realizado novamente em cada geraęao. Supondo que 
o ninho nao foi perturbado, a descendencia dos seguidores de Lorenz se estampara na 
mae ganso. Figura 51.8 Talvez a vespa nao use pistas visuais. Tambem pode ser que as 
vespas reconhecem objetos nativos ao seu ambiente, mas nao objetos estranhos, como 
as pinhas. Tinbergen abordou essas ideias antes da realizaęao do estudo com as pinhas. 
Quando ele varreu os seixos e varas em todo o ninho, as vespas nao conseguiam mais 
encontrar seus ninhos. Se ele trocou os objetos naturais do seu arranjo natural, a mudan- 
ęa nos pontos de referenda causou urna mudanęa no local a que as vespas retornaram. 
Finalmente, se os objetos naturais ao redor do local do ninho eram substituidos com 
pinhas quando a vespa estava na toca, a vespa encontrou seu caminho de volta ao sitio 
de nidificaęao. Figura 51.24 Pode ser que as aves necessitem de estimulos durante o 
voo para expor sua preferencia migratória. Se isso fosse verdade, os passaros iriam mos- 
trar a mesma orientaęao no experimento de funil apesar de sua programaęao genetica 
distinta. Figura 51.26 Ele e valido para alguns, mas nao todos os individuos. Se um pai 
tern mais de um parceiro reprodutivo, os descendentes de diferentes parceiros terao um 
coeficiente de parentesco inferior a 0,5. 

Revisao do conceito 51.1 

1. A explicaęao proximal para esse padrao fixo de aęao pode ser que empurrar e rolar 
sejam liberados pelo estimulo sinal de um objęto fora do ninho, e o comportamento seja 
conduzido ao termino urna vez iniciado. A explicaęao distal pode ser que a garantia de 
que os ovos permaneęam no ninho aumente a chance de produzir urna prole sauda- 
vel. 2. Pode haver pressao seletiva para que outras presas detectem um peixe ferido 
porque a origem da lesao pode ameaęa-las tambem. Entre predadores, pode haver se¬ 
leęao para aqueles que sao atraidos a substancia alarme, porque seria mais provavel de 
encontrar urna presa incapacitada. Peixes com defesas adequadas talvez nao mostram 
nenhuma mudanęa, porque eles possuem urna vantagem seletiva, se nao desperdięarem 
energia em responder a substancia alarme. 3. Em ambos os casos, a detecęao de varia- 
ęóes periódicas no ambiente resulta em um ciclo de reproduęao programada para as 
condięóes ambientais que otimizam a oportunidade para o sucesso. 

Revisao do conceito 51.2 

1. A seleęao natural tenderia a favorecer a conyergencia no padrao de cor porque a 
aprendizagem do predador para associar um padrao com urna picada ou mau gosto 
evitaria todos os outros individuos com o mesmo padrao de cores, independentemente 
da especie. 2. Voce pode mover os objetos para estabelecer urna regra abstrata, tal 
como “Passe o ponto A, a mesma distancia que A tern a partir do ponto de partida”, 
enquanto mantem um minimo de relaęóes metricas fixas, isto e, evita que a comida 
esteja diretamente adjacente ou urna distancia definida a partir de um ponto de refe¬ 
renda. Como voce pode perceber, o projeto de um experimento informativo desse tipo 
nao e facil. 3. O comportamento aprendido, assim como o comportamento inato, po- 
dem contribuir para o isolamento reprodutivo e, portanto, a especiaęao. Por exemplo, 
o aprendizado dos cantos em passaros contribui para o reconhecimento das especies 
durante o acasalamento, ajudando, assim, a garantir que apenas os membros da mesma 
especie acasalem. 

Revisao do conceito 51.3 

1 . Certamente a paternidade e maior com fertilizaęao externa. 2. O balanęo de sele¬ 
ęao poderia manter os dois alelos no locus forager se a densidade populacional flutua 
de urna geraęao para outra. Em momentos de baixa densidade populacional, as larvas 
“szffer”(portadores do alelo/or) de conseryaęao de energia seriam favorecidas, enquan- 
to em urna maior densidade populacional, as larvas “Rover” mais móveis (para alelo 
for R ) teriam urna vantagem seletiva. 3. Urna vez que as femeas seriam agora presentes 
em um numero maior do que os machos, todos os tres tipos de machos devem ter 
algum sucesso reprodutivo. No entanto, urna vez que a vantagem dos lagartos de gar- 
gantas azuis - numero limitado de femeas em seu território - estara ausente, o lagarto 
de gargantas amarelas pode aumentar sua frequencia no curto prazo. 


Revisao do conceito 51.4 

1. Urna vez que essa yariaęao geografica corresponde a diferenęas na disponibilidade de 
presas entre dois habitats da serpente, parece provavel que as cobras com caracteristi- 
cas que Ihes permitem se alimentar de presas abundantes em sua localidade teriam um 
aumento de sobrevida e sucesso reprodutivo. Dessa forma, a seleęao natural resultaria 
nos comportamentos de forrageamento divergentes. 2. O fato de que um individuo 
compartilha alguns genes com a descendencia de seu irmao (no caso dos seres humanos, 
com a sobrinha ou sobrinho do individuo) significa que o sucesso reprodutivo da sobri- 
nha ou do sobrinho aumenta a representaęao desses genes na populaęao (seleciona para 
eles). 3. O individuo mais velho nao pode ser o beneficiario porque ele nao pode ter 
filhos extras. No entanto, o custo e baixo para um individuo mais velho realizar um ato 
altruista porque essa pessoa ja reproduziu (mas talvez ainda esta cuidando de um filho 
ou neto). Por essa razao, nao pode ser a seleęao para um ato altruista pelo individuo que 
passou da idade reprodutiva que beneficia um parente jovem. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

51.1 Os ritmos circanuais normalmente baseiam-se nos ciclos de luz e escuro no meio 
ambiente. Como as mudanęas climaticas globais, animais que migram em resposta a 
estes ritmos podem se deslocar para um local antes ou depois de as condięóes ambien¬ 
tais locais serem ideais para a reproduęao e sobrevivencia. 51.2 Para o ganso, tudo o 
que e adquirido e um objęto ao qual o comportamento esta dirigido. No caso do pardal, 
acontece urna aprendizagem que vai moldar o próprio comportamento. 51.3 Urna vez 
que alimentar a femea e suscetivel de melhorar seu sucesso reprodutivo, os genes do 
macho sacrificado sao suscetiveis de aparecer em um maior numero de descenden¬ 
tes. 51.4 Estudar a base genetica desses comportamentos revela que alteraęóes em um 
unico gene podem ter efeitos de grandę escala sobre os comportamentos mais com- 
plexos. 

Teste seu conhecimento 
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Voce pode medir o tamanho de mexilhóes que os passaros costeiros pegadores de os- 
tras abrem com sucesso e compara-lo com a distribuięao do tamanho no habitat. 

Capitulo 52 
Questóes das figuras 

Figura 52.7 Limitaęóes da dispersao, atividades antrópicas (como a conyersao, em 
grandę escala, de florestas em agricultura ou coleta seletiva) ou muitos outros fatores, 
incluindo aqueles discutidos adiante neste capitulo (ver Figura 52.16). Figura 52.16 
Alguns fatores, como o fogo, sao relevantes apenas para os sistemas terrestres. A pri- 
meira vista, a disponibilidade de agua tambem e um fator primariamente terrestre. 
Contudo, as especies que habitam as zonas de entremares de oceanos ou as margens 
de lagos tambem sofrem dessecaęao. O estresse salino e importante para as especies 
de alguns sistemas aquaticos e terrestres. A disponibilidade de oxigenio e um fator im¬ 
portante, principalmente para as especies de alguns sistemas aquaticos ou no solo e 
sedimentos. 

Revisao do conceito 52.1 

1. Nos trópicos, as temperaturas elevadas evaporam a agua. Com isso, o ar quente e 
umido se eleva. O ar ascendente esfria e libera grandę parte da sua agua como chu- 
va sobre os trópicos. O ar seco remanescente desce ate aproximadamente 30° norte 
e sul, motivando a ocorrencia de desertos nessas regióes. 2. O microclima junto ao 
riacho sera mais frio, mais umido e mais sombrio do que junto ao campo nao cultiva- 
do. 3. As arvores que necessitam de um tempo longo para atingir a idade reprodutiva 
provavelmente evoluam mais devagar do que as plantas anuais em resposta a mudanęa 
climatica, restringindo a capacidade potencial dessas aryores de responder a mudanęa 
climatica rapida. 4. E provavel que as plantas com fotossintese do tipo C 4 expandam 
sua distribuięao global a medida que o clima da Terra aqueęa. A fotossintese C 4 minimi- 
za a fotorrespiraęao e aumenta a produęao de aęucares, o que e especialmente yantajo- 
so em regióes mais quentes, onde hoje as plantas C 4 sao encontradas. 

Revisao do conceito 52.2 

1 . As precipitaęóes medias mais altas na floresta latifoliada temperada. 2. As respostas 
yariarao conforme a localizaęao, mas deveriam basear-se nas informaęóes e nos mapas 
da Figura 52.11. O quanto a sua area local tern sido alterada em relaęao ao seu estado 
natural influenciara no quanto ela reflete as caracteristicas esperadas do seu bioma, 
particularmente quanto as plantas e aos animais. 3. A floresta boreal de coniferas 
provavelmente substituira a tundra ao longo do limite entre esses dois biomas. Para 
entender porque, obserye que essa floresta e adjacente a tundra na America do Norte, 
no norte da Europa e na Asia (ver Figura 52.8); alem disso, a faixa de temperatura para 
essa floresta e imediatamente superior a temperatura para a tundra (ver Figura 52.9). 
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Revisao do conceito 52.3 

1. Na zona pelagica oceanica, o fundo oceanico situa-se abaixo da zona eufótica, de 
modo que ha muito pouca luz para sustentar algas bentónicas ou plantas enraiza- 
das. 2. Os organismos aąuaticos ganham ou perdem agua por osmose, se a osmola- 
ridade do seu ambiente diferir da sua osmolaridade interna. O ganho de agua provoca 
intumescencia das celulas e a perda de agua induz sua murcha. Para evitar alteraęóes 
excessivas no volume celular, os organismos estuarinos precisam ser capazes de com- 
pensar tanto o ganho (sob condięóes de agua doce) ąuanto a perda de agua (sob condi- 
ęóes de agua salgada). 3. Em um rio a jusante de urna represa, os peixes provavelmente 
serao de especies que preferem agua mais fria. No verao, as camadas mais profundas 
do reservatório sao mais frias do que as camadas superficiais, de modo que um rio a 
jusante da represa sera mais frio do que um rio nao represado. 

Revisao do conceito 52.4 

1. (a) Os seres humanos poderiam transplantar urna especie para urna nova area que 
ela nao poderia alcanęar devido a urna barreira geografica. (b) Os seres humanos 
poderiam eliminar urna especie predadora ou herbivora (como os ourięos) de urna 
area. 2. Um teste seria a construęao de urna cerca ao redor de urna area de terra que 
possua aryores dessa especie, excluindo o cervo dessa area. Ao longo do tempo, seria 
possivel, entao, comparar a abundancia de plantulas dessa especie nas areas dentro e 
fora do cercado. 3. Quando o ancestral das plantas espadas-de-prata alcanęou as ilhas 
do Havai, no inicio da sua existencia, provavelmente enfrentou pouca competięao e 
foi capaz de ocupar muitos nichos vazios. A garęa-vaqueira, ao contrario, só chegou 
as Americas recentemente e teve que competir com grupos de especies bem estabe- 
lecidos. Portanto, suas oportunidades de radiaęao adaptativa provavelmente tern sido 
muito mais limitadas. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

52.1 Como o ar seco desceria no equador, em vez de a 30° de latitude norte e sul (onde 
atualmente existem desertos), seria mais provavel que os desertos ocorressem ao longo 
do Equador (ver Figura 52.3). 52.2 As plantas dominantes nos ecossistemas de sava- 
na tendem a ser adaptadas ao fogo e tolerantes a secas sazonais. O bioma savana e 
mantido por queimadas periódicas, tanto naturais como provocadas pelos seres huma¬ 
nos, mas os humanos tambem impactam as savanas para finalidades agricolas e outros 
usos. 52.3 E mais provavel encontrar urna zona afótica nas aguas profundas de um 
lago, na zona pelagica oceanica ou na zona bentónica marinha. 52.4 Um fluxograma 
pode ser reorganizado, comeęando com as limitaęóes abióticas - primeiro, determi- 
nando as condięóes fisicas e quimicas sob as quais urna especie poderia sobreviver - e, 
a seguir, empregando os outros fatores listados no fluxograma. 

Teste seu conhecimento 
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Capitulo 53 


Questóes das figuras 


Figura 53.4 A dispersao dos pinguins pareceria agregada, se observada de um 
aviao sobrevoando ilhas densamente povoadas e o oceano esparsamente povoado. 

Figura 53.7 #109 
Figura 53.16 
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Revisao do conceito 53.1 



Porcen+aScw da duraęao wd*iMa de vida 


Urna curva de sobrevivencia do tipo III e a mais indicada, pois poucos individuos jovens 
provavelmente sobreviverao. 2. Se um animal for capturado mediante o uso de um 
alimento como isca, e mais provavel que ele seja recapturado caso procure o mesmo 


alimento. O numero de animais marcados e capturados ( x ) seria urna superestimativa 
e, como o tamanho da populaęao e dado por (N) = sn/x, N seria subestimado. De modo 
alternativo, se o animal sofrer urna experiencia negativa durante a captura e aprender 
com essa experiencia, e menos provavel que ele seja recapturado. Neste caso, x seria 
urna subestimativa e N seria superestimado. 3. Os machos da especie de peixe esgana- 
-gata provavelmente teriam um padrao uniforme de dispersao, com interaęóes antagó- 
nicas mantendo um espaęamento relativamente constante entre eles. 

Revisao do conceito 53.2 

l. Apesar de r inst ser constante, N, o tamanho da populaęao, esta em crescimento. 
A medida que e aplicado a um valor de cada vez maior, o crescimento populacional 
{r imt N) acelera, produzindo urna curva em formato de J. 2 . O crescimento exponencial 
e mais provavel na area onde a floresta foi destruida pelo fogo. As primeiras plantas 
que encontram um habitat apropriado teriam abundancia em espaęo, nutrientes e luz. 
Na floresta madura nao perturbada, a competięao entre as plantas por esses recursos 
seria intensa. 3. O crescimento populacional liquido e AN/At = bN - mN. A taxa de 
nascimento anual per capita , b, e de 14 mil ou 0,014, e a taxa de mortalidade per capita, 

m, e igual a 8 mil ou 0,008. Portanto, o crescimento populacional liquido em 2011 foi 

AN 

- = (0,014 X 311.000.000) - (0,008 X 311.000.000) 

At 

ou 1,87 milhao de pessoas. Para saber se a populaęao esta crescendo exponencialmente, 
seria necessario determinar se r inst > 0 e se e constante ao longo do tempo (durante 
muitos anos). 

Revisao do conceito 53.3 

1. Quando N (tamanho da populaęao) e pequeno, existem relativamente poucos in- 
dmduos gerando descendentes. Quando N e grandę, próximo da sua capacidade de 
suporte, a taxa de crescimento per capita e relativamente pequena, pois e limitada pela 
disponibilidade de recursos. A parte mais acentuada da curva de crescimento logistico 
corresponde a urna populaęao com numero substancial de individuos em idade repro- 
dutiva, mas que ainda nao esta próxima da capacidade de suporte. 2. Tudo sendo igual, 
urna especie vegetal tera maior capacidade de suporte ao nivel do equador do que em 
latitudes elevadas, porque existe mais luz solar incidente junto ao equador. 3. Se urna 
populaęao se tornar demasiadamente superlotada, a probabilidade de doenęa e mor¬ 
talidade pode aumentar devido aos efeitos dos patógenos. Assim, no longo prazo, os 
patógenos podem reduzir a capacidade de suporte de urna populaęao. 

Revisao do conceito 53.4 

1. Rio constante, abastecido na primavera. Em condięóes fisicas mais constantes, as 
populaęóes sao mais estaveis e a competięao por recursos e mais provavel. Sob tais 
condięóes, individuos jovens maiores e bem nutridos, tipicos das especies iteróparas, 
apresentam melhores chances de sobrevivencia. 2. Investindo preferencialmente nos 
ovos que sao postos no ninho, o bodiao-pavao aumenta sua probabilidade de sobre- 
vivencia. Os ovos dispersados amplamente e que nao recebem cuidado parental tern 
menor probabilidade de sobreviver, ao menos em parte do tempo, mas demandam um 
menor investimento dos adultos. (Nesse sentido, os adultos evitam o risco de investir 
todas as suas chances em urna unica possibilidade.) 3. Se a sobrevivencia de um geni- 
tor estiver imensamente comprometida pelo sustento do filhote durante os periodos de 
estresse, a valor adaptativo (. Fitness ) desse animal aumenta se ele abandonar o filhote e 
sobreviver para posteriormente gerar prole mais saudavel. 

Revisao do conceito 53.5 

1. Os tres atributos sao tamanho, qualidade e isolamento dos fragmentos de habitats. 
Um fragmento maior ou de qualidade superior tern mais probabilidade de atrair indi- 
viduos e ser fonte de individuos para outros fragmentos. Um fragmento relativamente 
isolado passara por menos trocas de individuos com outros fragmentos. 2. Seria ne¬ 
cessario estudar a populaęao por mais de um ciclo (mais de 10 anos e provavelmente ao 
menos 20), antes de ter dados suficientes para examinar alteraęóes ao longo do tempo. 
Do contrario, e impossivel saber se urna diminuięao observada no tamanho popula¬ 
cional refletiu urna tendencia ou fazia parte do ciclo normal. 3. Na retroalimentaęao 
negativa, o resultado, ou produto, de um processo retarda esse processo. Em popu¬ 
laęóes com taxa de natalidade dependente da densidade, como a graminea de dunas, 
urna acumulaęao de produto (mais indiyiduos, resultando em densidade populacional 
mais alta) retarda o processo (crescimento populacional) mediante decrescimo da taxa 
de natalidade. 

Revisao do conceito 53.6 

1. Urna estrutura etaria larga na base, com numero desproporcional de pessoas jovens, 
prognostica o crescimento continuo da populaęao a medida que esses jovens comeęam 
a se reproduzir. Por outro lado, urna estrutura etaria mais regularmente distribuida 
prediz um decrescimo no tamanho populacional, pois relativamente menos indiyiduos 
jovens estao se reproduzindo. 2. A taxa de crescimento da populaęao humana mundial 
diminuiu pela metade desde a decada de 1960, de 2,2% em 1962 para 1,1% atualmente. 
Contudo, o crescimento nao desacelerou muito, pois a taxa de crescimento menor e 
contrabalanęada pelo aumento do tamanho populacional; o numero de pessoas a mais 
na Terra a cada ano permanece enorme - aproximadamente 78 milhóes. 3. Cada um 
de nós influencia a nossa pegada ecológica pelo modo como vive - o que comemos, 
quanta energia utilizamos e a quantidade de residuos que geramos - e pelo numero de 
filhos que temos. Fazer escolhas que reduzam nossa demanda por recursos torna nossa 
pegada ecológica menor. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

53.1 Os ecólogos podem estimar potencialmente as taxas de natalidade pela contagem 
do numero de jovens nascidos a cada ano. Eles podem estimar as taxas de mortalidade 
acompanhando como o numero de adultos muda a cada ano. 53.2 De acordo com o 
modelo exponencial, as duas populaęóes continuarao a crescer ate um tamanho in- 
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finito, independentemente do valor especifico de r inst (ver Figura 53.8). 53.3 Muitas 
providencias podem ser tomadas para aumentar a capacidade de suporte da especie, 
incluindo o aumento do fornecimento de alimento, protege-la de predadores e propor- 
cionar mais locais para nidificaęao ou reproduęao. 53.4 Dois fatores-chave parecem 
ser a taxa de sobrevivencia da prole e a chance de os adultos terem vidas suficientemen- 
te longas para se reproduzirem outra vez. 53.5 Um exemplo de um fator biótico seria 
a doenęa causada por um patógeno; desastres naturais, com enchentes e temporais, sao 
exemplos de fatores abióticos. 53.6 Somente os seres humanos tern o potencial de re- 
duzir a populaęao global por meio da contracepęao e do planejamento familiar. Os seres 
humanos tambem sao capazes de escolher conscientemente sua dieta e estilo de vida 
pessoal, e essas escolhas influenciam o numero de pessoas que a Terra pode sustentar. 

Teste seu conhecimento 

1. b 2. a 3. a 4. d 5. c 6. b 7. c 8. d 9. a 10. a 

Capitulo 54 
Questóes das figuras 

Figura 54.3 Os nichos realizado e fundamental seriam similares, ao contrario dos ni- 
chos de Chthamalus. Figura 54.15 O numero de outros tipos de organismos comidos 
e zero para o fitoplancton; um para copepodes, focas-caranguejeiras, baleias desdenta- 
das e cachalotes; dois para eufasiaceos (krill), plancton carnivoro e focas-elefante; tres 
para lulas, peixes, focas-leopardo e seres humanos; cinco para aves e baleias menores 
com dentes. Os dois grupos que consomem e sao consumidos um pelo outro sao as lu¬ 
las e os peixes. Figura 54.18 A morte dos individuos da especi eMytilus, especie domi¬ 
nantę, abriria espaęo para outras especies. Com isso, haveria aumento na diversidade de 
especies, mesmo na ausencia de Piaster. Figura 54.23 Nos estagios mais precoces da 
sucessao primaria, os procariotos de vida livre no solo reduziriam N 2 atmosferico para 
NH 3 . A fixaęao simbiótica de nitrogenio poderia nao ocorrer ate que as plantas estives- 
sem presentes no local. Figura 54.26 Outros fatores nao incluidos no modelo devem 
contribuir para o numero de especies. Figura 54.28 As populaęóes de musaranhos 
em locais e habitats diferentes podem mostrar yariaęao genetica substancial em sua 
suscetibilidade ao patógeno da doenęa de Lyme. Estudos adicionais seriam necessarios 
para testar a generalidade dos resultados do estudo. 

Revisao do conceito 54.1 

1. A competięao interespecifica tern efeitos negativos em ambas as especies (—/—). 
Na predaęao, a populaęao de predadores se beneficia a custa da populaęao de pre- 
sas (+/—). O mutualismo e urna simbiose em que as duas especies se beneficiam 
(+/+). 2. Urna das especies competidoras sera extinta localmente, devido ao maior 
sucesso reprodutivo do competidor mais eficiente. 3. Pela especializaęao no consumo 
de sementes de urna unica especie vegetal, e menos provavel que os individuos das 
duas especies de tentilhóes entrem em contato nos habitats separados, reforęando urna 
barreira reprodutiva a hibridizaęao. 

Revisao do conceito 54.2 

1. A riqueza de especies (o numero de especies em urna comunidade) e a abundancia 
relativa (as proporęóes da comunidade representada pelas varias especies) contribuem 
para a diversidade de especies. Comparada a urna comunidade com alta proporęao de 
urna especie, urna comunidade com proporęao mais regular de especies e considerada 
mais diversa. 2. Urna cadeia alimentar apresenta urna serie de transferencias unidire- 
cionais de energia alimentar para niveis tróficos sucessivamente mais elevados. Urna 
teia alimentar documenta o quanto as cadeias alimentares estao relacionadas, com 
muitas especies construindo a teia em mais de um nivel trófico. 3. De acordo com o 
modelo de baixo para cima, a adięao de mais um predador teria pouco efeito nos niveis 
tróficos inferiores, especialmente na yegetaęao. Se o modelo de cima para baixo for 
aplicado, o aumento no numero de linces diminuiria o numero de guaxinins, aumen- 
taria o numero de serpentes, diminuiria o numero de camundongos e aumentaria a 
biomassa vegetal. 

Revisao do conceito 54.3 

1. Niveis altos de disturbio geralmente sao tao perturbadores que eliminam muitas es¬ 
pecies da comunidade, deixando-a dominada por algumas especies tolerantes. Niveis 
baixos de disturbio permitem que especies competitivamente dominantes excluam 
outras especies da comunidade. Ja os niveis moderados de disturbio facilitam a coexis- 
tencia de um numero maior de especies em urna comunidade, impedindo que especies 
competitivamente dominantes se tornem suficientemente abundantes para eliminar 
outras especies da comunidade. 2. As especies pioneiras na sucessao facilitam a che- 
gada de outras especies de muitas maneiras, incluindo o aumento da fertilidade dos 
solos ou da sua capacidade de retenęao de agua, ou protegendo as plantulas dos efeitos 
dos ventos e da luz solar intensa. 3. A ausencia de fogo por cem anos representaria 
urna mudanęa para um nivel baixo de disturbio. De acordo com a hipótese do disturbio 
intermediario, essa mudanęa causaria um declinio da diversidade, ja que as especies 
dominantes competitivamente ganhariam tempo suficiente para excluir as especies 
menos competitivas. 

Revisao do conceito 54.4 

1. Os ecólogos propóem que a maior riqueza de especies nas regióes tropicais e resul- 
tado da sua historia evolutiva mais longa, do maior aporte de energia solar e da maior 
disponibilidade de agua nessas regióes. 2. A imigraęao de especies para ilhas diminui 
com a distancia do continente e aumenta com a area da ilha. A extinęao de especies e 
menor em ilhas maiores e menos isoladas. Urna vez que o numero de especies em urna 
ilha e em grandę parte determinado pela diferenęa entre as taxas de imigraęao e extin- 
ęao, o numero de especies sera maior em ilhas grandes próximas ao continente e menor 
em ilhas pequenas afastadas do continente. 3. Devido a sua maior mobilidade, as aves 


dispersam para as ilhas mais frequentemente do que as serpentes e os lagartos. Assim, 
as aves teriam riqueza maior. 

Revisao do conceito 54.5 

1. Patógenos sao microrganismos, virus, yiroides e prions que causam doenęas. 2. Para 
impedir a entrada do virus da raiva, deveria ser proibida a importaęao de todos os tipos 
de mamiferos, inclusive os animais de estimaęao. Potencialmente, deveria tambem ser 
feita a tentativa de yacinar contra o virus todos os caes nas Ilhas Britanicas. Urna abor- 
dagem mais pratica poderia ser a manutenęao em quarentena de todos os animais de 
estimaęao trazidos para o pais e que sao yetores potenciais da doenęa; hoje, essa medida 
e tornada pelo governo britanico. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

54.1 Obseryaęao: a seguir, sao apresentados exemplos de respostas; outras respostas 
poderiam tambem estar corretas. Competięao: urna raposa e um lince competindo 
pela presa. Predaęao: urna orca comendo urna lontra marinha. Herbivoria: um bisao 
pastejando em um campo. Parasitismo: urna vespa parasitoide que deposita seus ovos 
sobre urna lagarta. Mutualismo: um fungo e urna alga que formam um liquen. Comen- 
salismo: remora fixada a urna baleia. Facilitaęao: urna planta florifera e seu poliniza- 
dor. 54.2 Nao necessariamente, se a comunidade com maior riqueza de especies for 
dominada por apenas urna ou por algumas especies. 54.3 Devido a presenęa de espe¬ 
cies desde o inicio, o disturbio comeęaria urna sucessao secundaria, apesar da gravidade 
da sua aparencia. 54.4 As glaciaęóes reduziram severamente a diversidade em ecossis- 
temas temperados do norte, boreais e articos, em comparaęao com ecossistemas tro¬ 
picais. 54.5 Um hospedeiro e necessario para completar o ciclo de vida do patógeno, 
mas um vetor nao. Os yetores sao especies intermediarias que meramente transportam 
o patógeno ate o seu hospedeiro. 

Teste seu conhecimento 

1. d 2. c 3. c 4. c 5. b 6. c 7. d 8. b 

9. Comunidade 1 :H=- (0,05 ln0,05 + 0,05 ln0,05 + 0,85 ln0,85 + 0,05 ln 0,05) = 0,59. 
Comunidade 2: H = - (0,30 ln 0,30 + 0,40 ln 0,40 + 0,30 ln 0,30) = 1,1. A comunidade 
2 e mais diversa. 10. A quantidade de caranguejos aumentaria, reduzindo a abundancia 
de zostera ( eelgrass ). 



Capitulo 55 
Questóes das figuras 

Figura 55.6 Areas umidas, recifes de corais e zonas costeiras cobrem superficies mui- 
to pequenas para serem mostradas nitidamente em mapas globais. Figura 55.7 A 
disponibilidade de nutrientes - em especial nitrogenio, fósforo e ferro - e a tempe¬ 
ratura provavelmente limitam a produęao primaria nos oceanos. Figura 55.8 Se as 
novas propriedades de criaęao de patos tornarem o nitrogenio disponiyel em grandę 
quantidade, como o fósforo ja esta, a adięao de nitrogenio extra ao experimento nao 
aumentaria a densidade do fitoplancton. Figura 55.13 A simbiose dos liquens permite 
que o simbionte fotossintetizante realize a fotossintese e, nos casos de urna cianobac- 
teria, fixe nitrogenio. O simbionte fungico proporciona ao simbionte fotossintetizante 
um ambiente protetor, bem como fósforo e outros nutrientes do solo. Os liquens sao 
especialmente abundantes em habitats pobres em nutrientes, como os encontrados na 
tundra artica. Figura 55.15 A disponibilidade de agua e provavelmente outro fator que 
yariou nos locais. Esses fatores nao incluidos no delineamento experimental poderiam 
dificultar a interpretaęao dos resultados. Multiplos fatores tambem podem variar na 
natureza, de modo que os ecólogos devem ter o cuidado para saber se o fator em estudo 
esta de fato causando a resposta obseryada e nao esta apenas correlacionado a ela. 

Revisao do conceito 55.1 

1. A energia passa pelo ecossistema, entrando como luz solar e saindo como calor. Ela 
nao e reciclada no ecossistema. 2. E necessario saber quanta biomassa os gnus ingeri- 
ram na parcela de estudo e quanto nitrogenio estava contido nessa biomassa. Tambem 
e necessario saber a quantidade de nitrogenio que os animais depositaram em urina e 
fezes. 3. A segunda lei estabelece que em qualquer transferencia ou transformaęao de 
energia parte dela e dissipada para o entorno como calor. Essa “perda” de energia pelo 
ecossistema e contrabalanęada pelo influxo continuo de radiaęao solar. 

Revisao do conceito 55.2 

1. Apenas urna fraęao da radiaęao solar atinge as plantas e algas. Só urna parte dessa 
fraęao tern comprimentos de onda adequados para a fotossintese, e muita energia e per- 
dida em consequencia da reflexao ou do aquecimento de tecidos yegetais. 2. Manipu- 
lando-se o nivel dos fatores de interesse, como a disponibilidade de fósforo ou a umida- 
de do solo, e medindo as respostas pelos produtores primarios. 3. A enzima rubisco, 
que catalisa a primeira etapa do ciclo de Calvin, e a proteina mais abundante na Terra. 
Os organismos fotossintetizantes demandam muito nitrogenio para formar rubisco. O 
fósforo e tambem necessario como componente de varios metabólitos no ciclo de Cal- 
vin e como componente de ATP e NADPH (ver Figura 10.19). 




apEndice a 1327 


Revisao do conceito 55.3 

1.20 J; 40%. 2. A nicotina protege a planta dos herbi'voros. 3. A produęao lfąuida total 
e 10.000 + 1.000 + 100 + 10 J = 11.110 J. No estado estacionario, essa e a ąuantidade de 
energia teoricamente disponivel para os detritiyoros. 


Revisao do conceito 55.4 

1. Por exemplo, para o ciclo do carbono: 
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2. A remoęao das aryores cessa a captaęao de nitrogenio do solo, permitindo o acumu- 
lo de nitratos nesse local. Os nitratos sao levados pela precipitaęao e entram nos ria- 
chos. 3. A maior parte dos nutrientes de urna floresta pluvial tropical esta contida nas 
aryores. Assim, a remoęao de aryores pelo desmatamento rapidamente torna o ecos- 
sistema pobre em nutrientes. Os nutrientes que permanecem no solo sao rapidamente 
arrastados para riachos e lenęóis freaticos pelas precipitaęóes abundantes. 

Revisao do conceito 55.5 

1. O principal objetivo e restaurar ecossistemas degradados para um estado mais natu- 
ral. 2. No Projeto Rio Kissimmee, o fluxo da agua retorna ao canal original e o fluxo 
natural e restaurado, um resultado autossustentavel. Os ecólogos na reserva de Maun- 
gatautari necessitarao manter a integridade da cerca indefinidamente, um resultado 
que nao e autossustentavel no longo prazo. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave: 

55.1 Urna vez que as conversóes de energia sao ineficientes, com parte dela inevita- 
yelmente perdida como calor, e de se esperar que urna determinada massa de produ- 
tores primarios sustente urna biomassa menor de produtores secundarios. 55.2 Para 
estimar a PLE, e necessario medir a respiraęao de todos os organismos de um ecos- 
sistema, nao apenas a respiraęao dos produtores primarios. Em urna amostra de agua 
oceanica, os produtores primarios e outros organismos geralmente estao misturados, 
o que torna dificil separar suas respectivas respiraęóes. 55.3 Os corredores utilizam 
muito mais energia na respiraęao quando estao correndo do que quando estao sedenta- 
rios, reduzindo sua eficiencia de produęao. 55.4 Outros fatores alem da temperatura, 
incluindo a escassez de agua e de nutrientes, retardam a decomposięao nos desertos 
quentes. 55.5 Se a camada superior e as camadas profundas do solo forem mantidas 
separadas, seria possivel recolocar no local de origem primeiro as camadas profundas 
e, após, a camada superior mais fertil, yisando melhor resultado na revegetaęao e em 
outros esforęos de restauraęao. 

Teste seu conhecimento 

l.c 2. b 3. a 4. c 5. a 6. b 7. d 8. d 


Capitulo 56 
Questóes das figuras 

Figura 56.4 Seria necessario conhecer toda a area de distribuięao da especie e saber 
se ela nao esta presente em toda a sua extensao. E preciso tambem ter certeza de que 
a especie nao esta escondida, como pode ser o caso de um animal hibernando abai- 
xo da superficie do solo ou de urna planta presente sob forma de sementes ou espo- 
ros. Figura 56.9 Os dois exemplos sao similares no sentido de que segmentos de DNA 
de amostras coletadas foram analisados e comparados com segmentos de especimes 
de origem conhecida. Urna diferenęa e que os pesquisadores das baleias investigaram 
o parentesco em niveis de especie e populaęao para determinar se a atiyidade ilegal 
havia ocorrido, ao passo que os inyestigadores dos elefantes yerificaram o parentes¬ 
co em nivel de populaęao para determinar a localizaęao exata da caęa. Outra dife¬ 
renęa e que o DNAmt foi usado para o estudo com baleias, enquanto o DNA nuclear 
foi usado para o estudo com elefantes. As limitaęóes basicas dessas abordagens sao a 
necessidade de ter (ou gerar) um banco de dados de referenda e a exigencia de que 
os organismos tenham yariaęao suficiente no seu DNA para revelar o parentesco das 
amostras. Figura 56.11 Quanto mais alto o pH, mais baixa e a acidez. Portanto, a pre¬ 
cipitaęao nessa floresta esta se tornando menos acida. Figura 56.14 Como a popu¬ 
laęao de aves de Illinois tern urna composięao genetica diferente das aves de outras 
regióes, seria desejavel manter, no maior grau possivel, a frequencia de genes ou alelos 
beneficos encontrados apenas nessa populaęao. Na restauraęao, a preseryaęao da di- 
yersidade genetica em urna especie e tao importante quanto o aumento do numero de 
indiyiduos. Figura 56.16 O regime de disturbios naturais no habitat inclui incendios 
frequentes que removem o sub-bosque, mas que nao matam os pinheiros maduros. 
Sem esses incendios, o sub-bosque fica rapidamente denso e o habitat se torna inade- 
quado para os pica-paus. Figura 56.17 A fotografia mostra bordas entre ecossistemas 
de floresta e de campo, ecossistemas de campo e de rio, alem de ecossistemas de campo 
e de lago. 

Revisao do conceito 56.1 

1. Alem da perda de especies, a crise da biodiversidade ab rangę a perda de diversida- 
de genetica nas populaęóes e nas especies, bem como a degradaęao de ecossistemas 


inteiros. 2. A destruięao de habitats, como o desmatamento, a canalizaęao de rios ou 
a conyersao de ecossistemas naturais em agricultura ou cidades, priva as especies de 
locais para viver. As especies introduzidas, que sao transportadas por humanos para 
regióes fora da sua area de distribuięao, onde nao estao sob controle dos seus patóge- 
nos ou predadores naturais, frequentemente reduzem os tamanhos populacionais de 
especies nativas mediante competięao ou predaęao. A sobre-exploraęao tern reduzido 
populaęóes de plantas e animais ou provocado sua extinęao. Por firn, a mudanęa global 
esta alterando o ambiente em urna magnitude que diminui a capacidade de Terra de 
sustentar vida. 3. Se as duas se reproduzirem separadamente, nao ocorreria o fluxo ge- 
nico entre essas populaęóes e as diferenęas geneticas entre elas seriam maiores. Como 
consequencia, a perda de diversidade genetica seria maior do que se houvesse cruza- 
mento entre as duas populaęóes. 

Revisao do conceito 56.2 

1. A yariaęao genetica reduzida diminui a capacidade de urna populaęao evoluir diante 
de urna mudanęa. 2. O tamanho populacional efetivo, N e , seria 4(30 X 10)/(30 + 10) 
= 30 aves. 3. Como milhóes de pessoas yisitam o grandę ecossistema do Yellowstone 
por ano, seria impossivel eliminar por completo o contato entre elas e os ursos. Em vez 
disso, pode-se tentar reduzir as ocasióes em que os ursos sao mortos. Pode-se reco- 
mendar limites menores de yelocidade nas rodovias do parque, ajustar o periodo e o 
local das estaęóes de caęa (onde a caęa e permitida fora do parque) para minimizar o 
contato com as ursas maes e os filhotes e fornecer incentivos financeiros para os pecu- 
aristas experimentarem meios alternativos de proteger seus animais, como o emprego 
de caes de guarda. 

Revisao do conceito 56.3 

1. E urna area pequena sustentando numerosas especies endemicas, assim como um 
numero grandę de especies em perigo e especies ameaęadas. 2. As reseryas zoneadas 
podem fornecer estoques sustentaveis de produtos florestais, agua, energia hidreletrica, 
oportunidades educacionais e renda com o turismo. 3. Os corredores entre habitats 
podem aumentar a taxa de movimento ou dispersao de organismos entre fragmentos 
de habitats e, assim, a taxa de fluxo genico entre subpopulaęóes. Portanto, eles ajudam 
a impedir um decrescimo em valor adaptativo (fitness ) atribuivel ao endocruzamento. 
Eles podem minimizar interaęóes entre os humanos e os organismos a medida que es- 
tes se dispersam; nos casos envolvendo predadores potenciais, como ursos ou grandes 
felinos, a minimizaęao de tais interaęóes e desejavel. 

Revisao do conceito 56.4 

1. A adięao de nutrientes provoca explosóes populacionais de algas e de organismos 
que delas se alimentam. O aumento da respiraęao pelas algas e consumidores, incluin¬ 
do os detritivoros, esgota o oxigenio do lago, que e necessario para os peixes. 2. Visto 
que as temperaturas mais altas levam a decomposięao mais rapida, a materia organica 
nesses solos poderia ser rapidamente decomposta em C0 2 , acelerando o aquecimento 
global. 3. A reduęao das concentraęóes de ozónio na atmosfera aumenta a quan- 
tidade de radiaęao UV que atinge a superficie da Terra e seus organismos vivos. A 
radiaęao UV pode causar mutaęóes pela produęao no DNA de dimeros de timina 
danosos. 

Revisao do conceito 56.5 

1. O desenvolvimento sustentavel e urna abordagem que visa a manutenęao em longo 
prazo da prosperidade das sociedades humanas e dos ecossistemas que as sustentam. 
Ele requer o yinculo das ciencias biológicas com as ciencias sociais, economia e cien- 
cias humanas. 2. A biofilia, nosso sentimento de conexao com a natureza e todas as 
formas de vida, pode atuar como motivaęao significativa para o desenvolvimento de 
urna etica ambiental que se compromete a nao permitir que especies se tornem extintas 
ou ecossistemas sejam destruidos. Essa etica e necessaria para nos tornarmos guardióes 
mais atentos e eficientes do ecossistema. 3. No minimo, seria necessario conhecer o 
tamanho da populaęao e a taxa reprodutiva media de seus indiyiduos. Para desenvolver 
a sustentabilidade pesqueira, seria estabelecida urna taxa de exploraęao que mantenha 
a populaęao próxima do seu tamanho original e maximize sua exploraęao em longo 
prazo e nao em curto prazo. 

Questóes do resumo dos conceitos-chave 

56.1 A natureza nos proporciona muitos seryięos beneficos, incluindo o fornecimento 
de agua limpa e confiavel, a produęao de alimentos e fibras, alem da diluięao e desin- 
toxicaęao de nossos poluentes. 56.2 Urna populaęao com mais diversidade genetica 
esta mais bem capacitada a resistir as pressóes de doenęa ou alteraęao ambiental, o 
que diminui a probabilidade da sua extinęao ao longo de um determinado periodo de 
tempo. 56.3 A fragmentaęao de habitats pode isolar populaęóes, levando ao endo¬ 
cruzamento e a deriva genetica. A fragmentaęao tambem pode tornar as populaęóes 
mais suscetiveis a extinęóes locais, resultantes dos efeitos de patógenos, parasitos e 
predadores. 56.4 E mais saudavel alimentar-se em um nivel trófico mais baixo, por- 
que a ampliaęao biológica aumenta a concentraęao de toxinas nos niveis tróficos mais 
altos. 56.5 Urna meta da biologia da conseryaęao e preseryar tantas especies quanto 
possivel. As abordagens sustentaveis que mantem a qualidade dos habitats sao necessa- 
rias para a sobrevivencia dos organismos no longo prazo. 

Teste seu conhecimento 

l.c 2. d 3. b 4. a 5. b 6. a 

7. (a) A media da concentraęao de C0 2 foi aproximadamente 330 ppm em 1975 e apro- 
ximadamente 394 ppm em 2012. (b) A taxa de aumento da concentraęao de C0 2 foi 
(394 ppm - 330 ppm)/(2012 - 1975) = 64 ppm/37 anos = 1,73 ppm/ano. (c) Se essa 
taxa continuar, a concentraęao de C0 2 em 2100 sera aproximadamente 550 ppm (1,73 
ppm/ano X 88 anos = 152 ppm para o aumento de 2012 - 2100 + 394 ppm em 2012 = 
546 ppm, arredondado para 550 ppm). 
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<d> 



(e) A elevaęao atual na concentraęao de C0 2 poderia ser maior ou menor, dependendo 
da populaęao humana da Terra, do uso de energia per capita e do impacto das iniciati- 


vas para reduzir as emissóes de C0 2 , incluindo a substituięao de combustiveis fósseis 
por fontes renovaveis ou nuclear. (f) Os dados cientificos adicionais serao importantes 
por muitas razóes, como a determinaęao de quao rapidamente os gases do efeito estufa 
(como o C0 2 ) sao removidos da atmosfera pela biosfera. 

9. 


Pas+a9tw\ 


Flores+a i'r\+ac+a 
lp. 000 w 



Flores+a i'r\+ac+a 


flores+a 
ir\+ac+a 
1.000 m 


Para minimizar a area da floresta na qual os chupim-cabeęa-castanha (Molothrus ater) 
penetram, seria necessario localizar a estrada ao longo de urna das bordas da floresta. 
Qualquer outra iocalizaęao aumentaria a area de habitat afetada. Do mesmo modo, o 
predio de apoio deveria estar em um dos cantos da reserva, para minimizar a area sus- 
cetivel aos molotros. 

























apendice B Tabela Periódica dos Elementos 


Numero atómico^_ 

(numero de protonsl 

Sfmbolo do 
elemento 



Massa atómica 
(media da soma do numero 
de prótons e de neutrons de 
todos os isótopos) 


Metais 

Elementos representatiyos- 


Semimetais 


Nao metais 




Grupos: Elementos na coluna vertical tern o mesmo numero de 


Metais 

alcalinos 

1 

Metais 

alcalino- 

-terrosos 

eletrons na sua camada de valencia (externa) e, portanto, 
propriedades gufmicas semelhantes. 

Halogenios Gases 
nobres 

1 


1 

Numero Grupo 


Perfodos: Cada fileira horizontal contem elementos com o mesmo 
numero total de camadas de eletrons. Ao longo de cada 


18 

Grupo 

8A 


1 

H 

1.008 

Z 

Grupo 

2A 

atómico cada vez maior. 

i 

13 14 13 1 O 1 / 

Grupo Grupo Grupo Grupo Grupo 
3A 4A 5A 6A 7A 

He 

4.003 

3 

Li 

6.941 

4 

Be 

9.012 

n 

ementos de tran 


5 

B 

10.81 

6 

C 

12.01 

7 

N 

14.01 

8 

O 

16.00 

9 

F 

19.00 

10 

Ne 

20.18 

.Lii 

sięao 

11 

Na 

22.99 

12 

Mg 

24.31 

3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 

3B 4B 5B 6B 7B |-8B-1 IB 2B 

13 

Al 

26.98 

14 

Si 

28.09 

15 

P 

30.97 

16 

s 

32.07 

17 

Cl 

35.45 

18 

Ar 

39.95 

19 

K 

39.10 

20 

Ca 

40.08 

21 

Sc 

44.96 

22 

Ti 

47.87 

23 

V 

50.94 

24 

Cr 

52.00 

25 

Mn 

54.94 

26 

Fe 

55.85 

27 

Co 

58.93 

28 

Ni 

58.69 

29 

Cu 

63.55 

30 

Zn 

65.41 

31 

Ga 

69.72 

32 

Ge 

72.64 

33 

As 

74.92 

34 

Se 

78.96 

35 

Br 

79.90 

36 

Kr 

83.80 

37 

Rb 

85.47 

38 

Sr 

87.62 

39 

Y 

88.91 

40 

Zr 

91.22 

41 

Nb 

92.91 

42 

Mo 

95.94 

43 

Tc 

(98) 

44 

Ru 

101.1 

45 

Rh 

102.9 

46 

Pd 

106.4 

47 

Ag 

107.9 

48 

Cd 

112.4 

49 

In 

114.8 

50 

Sn 

118.7 

51 

Sb 

121.8 

52 

Te 

127.6 

53 

1 

126.9 

54 

Xe 

131.3 

55 

Cs 

132.9 

56 

Ba 

137.3 

57* 

La 

138.9 

72 

Hf 

178.5 

73 

Ta 

180.9 

74 

W 

183.8 

75 

Re 

186.2 

76 

Os 

190.2 

77 

Ir 

192.2 

78 

Pt 

195.1 

79 

Au 

197.0 

80 

Hg 

200.6 

81 

Tl 

204.4 

82 

Pb 

207.2 

83 

Bi 

209.0 

84 

Po 

(209) 

85 

At 

(210) 

86 

Rn 

(222) 

87 

Fr 

(223) 

88 

Ra 

(226) 

89^ 

Ac 

(227) 

104 

Rf 

| (261) 

105 

Db 

(262) 

106 

Sg 

(266) 

107 

Bh 

(264) 

108 

Hs 

(269) 

109 

Mt 

(268) 

110 

Ds 

(271) 

111 

Rg 

(272) 

112 

Cn 

(285) 

113 

(284) 

114 

FI 

(289) 

115 

(288) 

116 

Lv 

(293) 

117 

(292) 

118 

(294) 


*Lantamdeos 

58 

Ce 

140.1 

59 

Pr 

140.9 

60 

Nd 

144.2 

61 

Pm 

(145) 

62 

Sm 

150.4 

63 

Eu 

152.0 

64 

Gd 

157.3 

65 

Tb 

158.9 

66 

Dy 

162.5 

67 

Ho 

164.9 

68 

Er 

167.3 

69 

Tm 

168.9 

70 

Yb 

173.0 

71 

Lu 

175.0 


90 

91 

92 

93 

94 

95 

96 

97 

98 

99 

100 

101 

102 

103 

^Actinideos 

Th 

Pa 

U 

Np 

Pu 

Am 

Cm 

Bk 

Cf 

Es 

Fm 

Md 

No 

Lr 


232.0 

231.0 

238.0 

(237) 

(244) 

(243) 

(247) 

(247) 

(251) 

252 

257 

258 

259 

260 


Nome 

(Sfmbolo) 

Numero 

Atómico 

Nome 

(Simbolo) 

Numero 

Atómico 

Nome 

(Simbolo) 

Numero 

Atómico 

Nome 

(Sfmbolo) 

Numero 

Atómico 

Nome 

(Sfmbolo) 

Numero 

Atómico 

Actfnio (Ac) 

89 

Copernicio (Cn) 

112 

lodo (1) 

53 

Ósmio (Os) 

76 

Silfcio (Si) 

14 

Alumfnio (Al) 

13 

Cobre (Cu) 

29 

Indio (Ir) 

77 

Oxigenio (0) 

8 

Prata (Ag) 

47 

Amerfcio (Am) 

95 

Curio (Cm) 

96 

Ferro (Fe) 

26 

Paladio (Pd) 

46 

Sódio (Na) 

11 

Antimónio (Sb) 

51 

Darmstadtio (Ds) 

110 

Criptónio (Kr) 

36 

Fósforo (P) 

15 

Estróncio (Sr) 

38 

Argon io (Ar) 

18 

Dubnio (Db) 

105 

Lantanio (La) 

57 

Platina (Pt) 

78 

Enxofre (S) 

16 

Arsenico (As) 

33 

Disprósio (Dy) 

66 

Laurencio (Lr) 

103 

Plutónio (Pu) 

94 

Tantalo (Ta) 

73 

Astato (At) 

85 

Einstenio (Es) 

99 

Chumbo (Pb) 

82 

Polonio (Po) 

84 

Tecnecio (Tc) 

43 

Bario (Ba) 

56 

Erbio (Er) 

68 

Litio (Li) 

3 

Potassio (K) 

19 

Telurio (Te) 

52 

Berquelio (Bk) 

97 

Európio (Eu) 

63 

Livermório (Lv) 

116 

Praseodfmio (Pr) 

59 

Terbio (Tb) 

65 

Berilio (Be) 

4 

Fermio (Fm) 

100 

Lutecio (Lu) 

71 

Promecio (Pm) 

61 

Talio (Tl) 

81 

Bismuto (Bi) 

83 

Fleróvio (FI) 

114 

Magnesio (Mg) 

12 

Protactfnio (Pa) 

91 

Tório (Th) 

90 

Bório (Bh) 

107 

Fluor (F) 

9 

Manganes (Mn) 

25 

Radio (Ra) 

88 

Tulio (Tm) 

69 

Boro (B) 

5 

Francio (Fr) 

87 

Meitnerio (Mt) 

109 

Radónio (Rn) 

86 

Estanho (Sn) 

50 

Bromo (Br) 

35 

Gadolinio (Gd) 

64 

Mendelevio (Md) 

101 

Renio (Re) 

75 

Titanio (Ti) 

22 

Cadmio (Cd) 

48 

Galio (Ga) 

31 

Mercurio (Hg) 

80 

Ródio (Rh) 

45 

Tungstenio (W) 

74 

Calcio (Ca) 

20 

Germanio (Ge) 

32 

Molibdenio (Mo) 

42 

Roentgenio (Rg) 

111 

Uranio (U) 

92 

Califórnio (Cf) 

98 

Ouro (Au) 

79 

Neodimio (Nd) 

60 

Rubfdio (Rb) 

37 

Vanadio (V) 

23 

Carbono (C) 

6 

Hafnio (Elf) 

72 

Neónio (Ne) 

10 

Rutenio (Ru) 

44 

Xenónio (Xe) 

54 

Cerio (Ce) 

58 

Hassio (Fis) 

108 

Netunio (Np) 

93 

Rutherfórdio (Rf) 

104 

Iterbio (Yb) 

70 

Cesio (Cs) 

55 

Helio (He) 

2 

Niquel (Ni) 

28 

Samario (Sm) 

62 

[trio (Y) 

39 

Cloro (Cl) 

17 

Hólmio (Ho) 

67 

Nióbio (Nb) 

41 

Escandio (Sc) 

21 

Zinco (Zn) 

30 

Cromo (Cr) 

24 

Hidrogenio (FI) 

1 

Nitrogenio (N) 

7 

Seabórgio (Sg) 

106 

Zircónio (Zr) 

40 

Cobalto (Co) 

27 

Indio (In) 

49 

Nobelio (No) 

102 

Selenio (Se) 

34 
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Apendice C O Sistema Metrico 


apendice C O Sistema Metrico 



Prefixos metricos: 

10 9 = giga (G) 

10~ 2 = centi (c) 

10 9 = nano (n) 


10 6 = mega (M) 

10“ 3 = mili (m) 

10' 12 = pico (p) 


10 3 = guilo (k) 

10~ 6 = micro (p) 

10“ 15 = fento (f) 


Medida 

Unidade e abreviaęao 

Equivalente metrico 

Fator de corwersao metrico 
britanico 

Fator de corwersao 
britanico metrico 

Comprimento 

1 quilometro (km) 

= 1.000 (10 3 ) metros 

1 km = 0,62 milha 

1 milha = 1,61 km 


1 metro (m) 

= 100 (10 2 ) centfmetros 
= 1.000 milfmetros 

1 m = 1,09 jardas 

1 m = 3,28 pes 

1 m = 39,37 polegadas 

1 jarda = 0,914 m 

1 pe = 0,305 m 


1 centfmetro (cm) 

= 0,01(10” 2 ) metros 

1 cm = 0,394 polegada 

1 pe = 30,5 cm 

1 polegada = 2,54 cm 


1 milimetra (mm) 

= 0,001 (10 -3 ) metros 

1 mm = 0,039 polegada 



1 mikrometra (pm) (antigo 
mkron, p) 

= 10“ 6 metros (10“ 3 mm) 




1 nanometra (nm) (antigo 
milimfcron, mp) 

= 10' 9 metros (10' 3 pm) 




1 angstrom (A) 

= 10~ 10 metros (10~ 4 pm) 



Area 

1 hectare (ha) 

= 10.000 metros quadrados 

1 ha = 2,47 acres 

1 acre = 0,405 ha 


1 metro quadrado (m 2 ) 

= 10.000 centfmetros 
quadrados 

1 m 2 = 1,196 jardas quadradas 

1 m 2 = 10,764 pes quadrados 

1 jarda quadrada = 0,8361 m 2 

1 pe quadrado = 0,0929 m 2 


1 centfmetro quadrados 
(cm 2 ) 

= 100 milfmetros quadrados 

1 cm 2 = 0,155 polegada 
quadrada 

1 polegada quadrada = 

6,4516 cm 2 

Massa 

1 tonelada metrica (t) 

= 1.000 quilogramas 

1 t = 1,103 toneladas curtas 

1 tonelada curta = 0,907 t 


1 quilograma (kg) 

= 1.000 gramas 

1 kg = 2,205 libras 

1 libra = 0,4536 kg 


1 grama (g) 

= 1.000 miligramas 

1 g = 0,0353 onęa 

1 g = 15,432 graos 

1 onęa = 28,35 g 


1 miligrama (mg) 

= 10“ 3 gramas 

1 mg = aprox. 0,015 grao 



1 micrograma (pg) 

= 10' 6 gramas 



Volume 

(sólidos) 

1 metro cubico (m 3 ) 

= 1.000.000 centfmetros 
cubicos 

1 m 3 = 1,308 jardas cubicas 

1 m 3 = 35,315 pes cubicos 

1 jarda cubica = 0,7646 m 3 

1 pe cubico = 0,0283 m 3 


1 centfmetro cubico 
(cm 3 ou cc) 

= 10“ 6 metros cubicos 

1 cm 3 = 0,061 polegada cubica 

1 polegada cubica = 16,387 cm 3 


1 milfmetro cubico (mm 3 ) 

= 10“ 9 metros cubicos 
= 10 3 centfmetros cubicos 



Volume 

1 quilolitro (kL ou kl) 

= 1.000 litros 

1 kl_ = 264,17 galoes 


(lfquidos e gases) 

1 litro (L ou 1) 

= 1.000 mililitros 

1 L = 0,264 galao 

1 L = 1,057 quartos 

1 galao = 3,785 L 

1 quarto = 0,946 L 


1 mililitro (mL ou ml) 

= 10' 3 litros 
= 1 centfmetro cubico 

1 mL = 0,034 onęa fluida 

1 mL = aprox. colher de cha 

1 mL = aprox. 15-16 gotas 

1 quarto = 946 mL 

1 pinta = 473 mL 

1 onęa fluida = 29,57 mL 

1 colher de cha = aprox. 5 mL 


1 microlitro (pL ou pl) 

= 10“ 6 litros (10“ 3 mililitros) 



Pressao 

1 megapascal (Mpa) 

= 1.000 quilopascais 

1 MPa = 10 bares 

1 bar = 0,1 MPa 


1 quilopascal (kPa) 

= 1.000 pascais 

1 kPa = 0,01 bar 

1 bar = 100 kPa 


1 pascal (Pa) 

= 1 newton/m 2 (N/m 2 ) 

1 Pa = 1,0 x 10 5 bares 

1 bar = 1,0 x 10 5 Pa 

Tempo 

1 segundo (s) 

= Vfeo minuto 




1 milissegundo (ms) 

= 10“ 3 segundos 



Temperatura 

Graus Celsius (°C) (0 K 
[Kelvin] = -273,15 °C) 


°F = 9/5 °C + 32 

°C = % (°F - 32) 
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Comparaęao do Microscópio 


apendice !-✓ Óptico com o Microscópio Eletrónico 



Olho 


Lente ocular 


Lente objetiva 


Especime 

Lente condensadora 


Fonte de luz 



Fonte de eletrons 


Lente condensadora 
Especime 
Lente objetiva 
Imagem intermediaria 
Lente projetora 


Olho 

Binoculares 


Imagem finał sobre 
detector digital, tela 
fluorescente ou filme 
fotografico 


Microscópio óptico 


Microscópio eletrónico 


Na microscopia óptica, a luz e focalizada sobre um especime 
por meio da lente condensadora de vidro; a imagem e entao 
ampliada por urna lente objetiva e urna lente ocular para 
projeęao nos olhos, em cameras digitais, cameras de video 
digital e filmes fotograficos. 


O microscópio eletrónico utiliza um feixe de eletrons 
(parte superior do microscópio) em vez de luz e 
eletromagnetos em vez de lentes de vidro. O feixe de 
eletrons e focalizado sobre o especime pela lente 
condensadora; a imagem e amplificada por urna lente 
objetiva e urna lente projetora para projeęao em detector 
digital, tela fluorescente ou filme fotografico. 


Apendice D Comparaęao do Microscópio .. 













































Apendice E Classificaęao da Vida 


APENDICE 


E Classificaęao da Vida 


yr 


Este apendice apresenta a classificaęao taxonómica 
para os principais grupos de organismos atuais discutidos 
neste texto; nao estao incluidos todos os filos. A classifica¬ 
ęao aqui apresentada baseia-se no sistema de tres domi- 
nios, que coloca os dois principais grupos de procariotos, 
bacterias e arqueias, em dominios separados (com eucario- 
tos formando o terceiro dominio). 


Varios esquemas de classificaęao alternativos sao dis¬ 
cutidos na Unidade V desta obra. A discussao taxonómica 
inclui debates sobre o numero e os limites dos reinos e sobre 
o alinhamento da hierarquia da classificaęao lineana com as 
descobertas das analises cladisticas modernas. Nesta revi- 
sao, os asteriscos (*) indicam filos reconhecidos atualmente, 
mas que alguns sistemas acreditam ser parafileticos. 


DOMINIO BACTERIA 

• Proteobacterias 

• Chlamydias 

• Spirochetes 

• Bacterias 
gram-positivas 

• Cyanobacterias 



DOMINIO ARCHAEA 

• Korarchaeota 

• Euryarchaeota 

• Crenarchaeota 

• Nanoarchaeota 



DOMINIO EU KARY A 

Na hipótese filogenetica que apresentamos no Capitulo 28, os clados principais de eucariotos 
estao agrupados nos quatro “supergrupos” listados em negrito a seguir. Anteriormente, todos 
os eucariotos chamados de protistas eram agrupados em um unico reino, Protista. Entretanto, 
avanęos na sistematica tornaram claro que alguns protistas apresentam urna relaęao mais 
próxima com plantas, fungos ou animais do que com outros protistas. Por isso, o reino 
Protista foi abandonado. 


Excavata 

• Diplomonadida (diplomonadidos) 

• Parabasala (parabasalfdeos) 

• Euglenozoa (euglenozoarios) 

Kinetoplastida (cinetoplastideos) 
Euglenophyta (euglenideos) 

Clado “SAR” 

• Stramenopila (estramenópilos) 

Chrysophyta (algas douradas) 
Phaeophyta (algas pardas) 
Bacillariophyta (diatomaceas) 



• Alveolata (alveolados) 

Dinoflagellata (dinoflagelados) 
Apicomplexa (apicomplexos) 
Ciliophora (ciliados) 

• Rhizaria (rizarias) 

Radiolaria (radiolarios) 
Foraminifera (foraminiferos) 
Cercozoa (cercozoarios) 


Archaeplastida 

• Rhodophyta (algas vermelhas) 

• Chlorophyta (algas verdes: clorófitas) 

• Charophyta (algas verdes: caroficeas) 

• Plantae 

Filo Hepatophyta (hepaticas) 

Filo Bryophyta (musgos) 

Filo Anthocerophyta (antóceros) 

Filo Lycophyta (licófitas) 

Filo Monilophyta (samambaias, 
cavalinhas, Psilotum) 

Filo Ginkgophyta (gingko) 

Filo Cycadophyta (cicas) 

Filo Gnetophyta (gnetófitos) 

Filo Coniferophyta (coniferas) 

Filo Anthophyta (plantas com 
flores) 


plantas nao vasculares 
(briófitas) 

plantas vasculares 
' sem sementes 


Gimnospermas 


Angiospermas 


Plantas 

Vcom 

sementes 

















DOMINIO EUKARYA, continuaęao 


Unikonta 

• Amoebozoa (amebozoarios) 

Myxogastrida (amebas sociais plasmodiais) 
Dictyostelida (amebas sociais celulares) 
Tubulinea (tubulinidas) 

Entamoeba (entamebas) 

• Nucleariida (nuclearideos) 

• Fungi 

*Filo Chytridiomycota (ąuitrideos) 

*Filo Zygomycota (zigomicetos) 

Filo Glomeromycota (glomeromicetos) 

Filo Ascomycota (ascomicetos) 

Filo Basidiomycota (basidiomicetos) 



Choanoflagellata (coanoflagelados) 

Animalia 

Filo Porifera (esponjas) 

Filo Ctenophora (ctenóforos) 

Filo Cnidaria (cnidarios) 

Medusozoa (hidrozoarios, aguas-vivas, vespas-do-mar) 
Anthozoa (anemonas-do-mar e a maioria dos corais) 
Filo Acoela (vermes acelos) 

Filo Placozoa (placozoarios) 

Lophotrochozoa (lofotrocozoarios) 

Filo Platyhelminthes (vermes chatos) 

Catenulida (chain worms) 

Rhabditophora (planarias, fasciola, tenias) 

Filo Nemertea (vermes nemertinos) 

Filo Ectoprocta (ectoproctos) 

Filo Brachiopoda (braąuiópodes) 

Filo Rotifera (rotiferos) 

Filo Cycliophora (ciclióforos) 

Filo Mollusca (moluscos) 

Polyplacophora (ąuitons) 

Gastropoda (gastrópodes) 

Bivalvia (bivalves) 

Cephalopoda (cefalópodes) 

Filo Annelida (vermes segmentados) 

Errantia (errantias) 

Sedentaria (sedentarias) 

Filo Acanthocephala (acantocefalos) 


Ecdysozoa (ecdysozoans) 

Filo Loricifera (loriciferos) 

Filo Priapula (priapulideos) 

Filo Nematoda (vermes arredondados) 

Filo Arthropoda (Esta revisao agrupa artrópodes em um unico 
filo, mas alguns zoólogos atualmente dividem os artrópodes 
em varios filos) 

Chelicerata (limulus, aracnideos) 

Myriapoda (milipedes, centipedes) 

Pancrustacea (crustaceos, insetos) 

Filo Tardigrada (tardigrados) 

Filo Onychophora (vermes de veludo) 

Deuterostomia (deuterostómios ) 

Filo Hemichordata (hemicordados) 

Filo Echinodermata (eąuinodermas) 

Asteroidea (estrelas-do-mar, margaridas-do-mar) 
Ophiuroidea (estrelas-serpente) 

Echinoides (ourięos-do-mar, bolachas-do-mar) 

Crinoidea (lirios-do-mar) 

Holothuroidea (pepino-do-mar) 

Filo Chordata (cordados) 

Cephalochordata (cefalocordados: anfioxos) 

Urochordata (urocordados: tunicados) 

Cyclostomata (ciclostomados) 

Myxini (peixe-bruxa) 

Petromyzontida (lampreias) 

Gnathostomata (gnatostomos) 

Chondrichthyes (tubaróes, arraias, ąuimeras) 
Actinopterygii (peixes com nadadeiras raiadas) 

Actinistia (celacantos) 

Dipnoi (pebces pulmonados) 

Amphibia (anfibios: sapos, 
salamandras, cecilias) 

Reptilia (repteis: tuataras, lagartos, cobras, 
tartarugas, crocodilos, aves) 

Mammalia (mamiferos) j 


Yertebrados 
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Apendice F Revisao de Habilidades Cientificas 


apendice F Revisao de Habilidades Cientificas 


Graficos 

Os graficos proporcionam uma representaęao visual dos dados numericos. Podem 
revelar padróes ou tendencias nos dados que nao seriam faceis de reconhecer em uma 
tabela. O grafico e um diagrama que mostra como uma variavel, em um conjunto de 
dados, esta relacionada (ou nao) com outra variavel. Se uma variavel e dependente da 
outra, a variavel dependente normalmente e inserida no eixo y e a independente no 
eixo x. Os tipos de graficos normalmente utilizados na biologia incluem graficos de 
dispersao, de linhas, de barras e os histogramas. 


► O grafico de dispersao e utilizado 
quando os dados para todas as variaveis 
sao numericos e continuos. Cada parte 
dos dados e representada por um ponto. 
Em um grafico de linhas, cada ponto e 
conectado ao próximo ponto por uma 
linha, como no grafico a direita. (Para 
praticar a realizaęao e a interpretaęao 
de graficos de dispersao e de linhas, ver 
Exercicios de Elabilidades Cientificas nos 
Capitulos 2, 3, 7, 8, 10, 13, 19, 24, 34, 43, 
47,49, 50, 52, 54 e 56.) 


A variavel 
dependente e 
inserida no eixo 
vertical (tambem 
chamado eixo y). 


Cada eixo possui 
uma marcaęao 
que identifica a 
variavel inserida 
naquele eixo. 


Cada eixo e dividido 
em intervalos iguais, 
que estao indicados 
por marcas numeradas 
ao longo do eixo. 



Cada parte dos dados e representada por um ponto 
no grafico. A posięao horizontal do ponto se iguala 
ao valor da variavel independente, e sua posięao 
yertical se iguala ao valor da variavel dependente. 




1963'64 '65 '66 '67 '68 '69 '70 '71 '72 '73 
/ Ano 


A variavel independente e 
inserida no eixo horizontal 
(tambem chamado eixo x). 


A extensao de cada eixo 
cobre todos os dados 
que sao inseridos. 


▼ Dois ou mais conjuntos de dados podem ser inseridos no mesmo grafico de linhas 
para mostrar como duas variaveis dependentes estao relacionadas a mesma variavel 
dependente. (Para praticar a realizaęao e a interpretaęao de graficos de linhas com 
dois ou mais conjuntos de dados, ver Exercicios de Habilidades Cientificas nos Capi¬ 
tulos 7, 43, 47, 49, 50, 52 e 56.) 


Os conjuntos de dados sao identificados no grafico 
(como mostrado aqui) ou por uma legenda. 


Cores ou estilos 
diferentes 
distinguem os 
diversos conjuntos 
de dados no mesmo 
grafico. 


A variavel 
dependente para um 
conjunto de dados e 
inserida no eixo 
yertical a esquerda. 



Caso o segundo grupo de 
dados tenha uma variavel 
dependente diferente ou 
unidades distintas, estes 
dados podem ser inseridos 
no eixo yertical a direita. 


Como ambos os grupos de 
dados possuem a mesma 
variavel independente, 
existe apenas um eixo 
horizontal. 
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▼ Em alguns graficos de dispersao, uma linha reta ou curva e traęada pelo meio do conjunto 
inteiro de dados para mostrar a tendencia geral dos dados. A linha reta mais bem adeąua- 
da matematicamente aos dados e chamada de reta de regressao. De forma alternativa, uma 
funęao matematica mais bem adeąuada aos dados pode descrever uma linha curva, muitas 
vezes chamada de curva de regressao . (Para praticar a realizaęao e a interpretaęao de linhas de 
regressao, ver Exercicios de Elabilidades Cientificas nos Capitulos 3,10 e 34.) 


Variavel dependente 



A linha de regressao pode ser 
expressada como uma 
equaęao matematica. Ela 
permite predizer o valor da 
variavel dependente para 
qualquer valor da variavel 
independente dentro de um 
conjunto de dados, menos 
comumente, alem da 
extensao dos dados. 


-15 -10 -5 0 5 10 15 


Variavel independente f- 


Temperatura media anual (°C) 


T O grafico de barras e um tipo de grafico no qual a variavel independente representa 
grupos ou categorias nao numericas, e os valores da variavel dependente sao mostrados em 
barras. (Para praticar a realizaęao e a interpretaęao de grafico de barras, ver Exercicios de 
Elabilidades Cientificas nos Capitulos 1, 9,18, 20, 22, 25, 27, 29, 33, 35, 39, 51, 52 e 54.) 


Como grafico de 
linha ou de difusao, 
o eixo vertical 
normalmente e 
utilizado para a 
variavel 
dependente. 

O eixo para a variavel 
dependente e marcado e 
dividido em intervalos 
iguais, indicados por 
marcas numeradas. 



Cada parte dos dados e representada por 
uma barra no grafico. O topo da barra se 
alinha com o valor da variavel dependente. 


Bordo aęucareiro 
I I Bordo vermelho 
□ Arvore do ceu 



lnvadido nao invadido lnvadido nao invadid©= 
esterilizado esterilizado 
Tipo de solo 


Se multiplos grupos de dados sao 
inseridos no mesmo grafico de barras, 
eles sao distinguidos por barras de 
cores ou estilos diferentes e 
identificados por marcas ou 
uma legenda. 

Os grupos ou categorias da variavel 
independente normalmente sao 
espaęados igualmente ao longo 
do eixo horizontal. (Em alguns 
graficos de barras, o eixo horizontal 
e utilizado para a dependente 
variavel e o eixo vertical para a 
variavel independente.) 


▼ Uma variaęao do grafico de barras, chamada de histo- 
grama, pode ser produzida para dados numericos agrupan- 
do primeiro a variavel inserida no eixo x em intervalos de 
mesma largura. O grupo pode ser inteiro ou series de nume- 
ros. No histograma a direita, os intervalos tern 25 mg/dL de 
largura. A altura de cada barra apresenta a porcentagem (ou 
alternativamente, o numero) de temas experimentais cujas 
caracteristicas podem ser descritas por um dos intervalos in¬ 
seridos no eixo x. (Para praticar a realizaęao e interpretaęao 
de histogramas, ver Exercicios de Habilidades Cientificas nos 
Capitulos 12,14 e 42.) 


A altura desta barra mostra a porcentagem de 
indivfduos (cerca de 4%) cujos nh/eis de colesterol LDL 
no plasma estao dentro do intervalo indicado no eixo x. 



Este intervalo representa 50 a 74 mg/dL. 
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Glossario dos termos de pesquisa cientifica 

Consultar, no Conceito 1.3, discussóes mais aprofundadas sobre o 
processo de pesąuisa cientifica. 

grupo-controle Em um experimento controlado, e o grupo que 
nao tem (ou que nao recebe) o fator especifico que esta sendo 
testado. Idealmente, o grupo controle deveria ser identico ao 
grupo experimental em relaęao a outros parametros. 
experimento-controle Experimento no qual um grupo experi- 
mental e comparado com um grupo controle que varia ape- 
nas no fator que esta sendo testado. 
dados Observaęoes registradas. 

raciocinio dedutivo Tipo de lógica na qual resultados especificos 
sao preditos a partir de urna premissa geral. 
variavel dependente Variavel cujo valor e medido durante um ex- 
perimento, ou outro teste, para ver se ela e influenciada por 
alteraęóes em outra variavel (a variavel independente). 
experimento Teste cientifico, realizado sob condięóes controla- 
das, envolvendo a manipulaęao de um ou mais fatores em 
um sistema, com o objetivo de ver os efeitos daquelas alte- 
raęóes. 


grupo experimental Conjunto de temas que tem (ou recebe) o 
fator especifico que esta sendo testado em um experimento 
controlado. 

hipótese Explicaęao testavel para um grupo de observaęóes com 
base nos dados disponiveis e guiada pelo raciocinio indutivo. 
Urna hipótese e mais limitada no escopo do que urna teoria. 
variavel independente Variavel cujo valor e manipulado ou al- 
terado durante um experimento, ou outro teste, para revelar 
efeitos possiveis sobre outra variavel (a variavel dependente). 
raciocinio indutivo Tipo de lógica na qual as generalizaęóes tem 
como base um grandę numero de observaęóes especificas. 
pesąuisa A procura por informaęao e explicaęao, muitas vezes 
focada em questóes especificas. 

modelo Representaęao fisica ou conceitual de um fenómeno na- 
tural. 

predięao No raciocinio dedutivo, urna previsao que segue a partir 
de urna hipótese. No teste das predięóes, os experimentos 
podem permitir que certas hipóteses sejam rejeitadas. 
teoria Explicaęao que e mais ampla no escopo do que urna hi¬ 
pótese, gera novas hipóteses e e sustentada por muitas evi- 
dencias. 

variavel Fator que varia em um experiment, ou outro teste. 


Tabela de distribuięao do qui-quadrado (x 2 ) 

Para usar a tabela, localize a linha que corresponde aos graus de liberdade em seu grupo de dados. 
(O grau de liberdade e o numero de categorias de dados menos 1.) Acompanhe a linha ate o par 
de valores entre os quais seu valor calculado de X 2 se encontra. Neste ponto, acompanhe a coluna 
ate o topo onde se encontram as probabilidades para o seu valor de X 2 . Urna probabilidade de 0,05 
ou menos geralmente e considerada significativa. (Para praticar o uso do teste qui-quadrado, ver 
Exercicios de Habilidades Cientificas no Capitulo 15.) 


Graus de 
liberdade 

Probabilidade 

0,95 

0,90 

0,80 

0,70 

0,50 

0,30 

0,20 

0,10 

0,05 

0,01 

0,001 

1 

0,004 

0,02 

0,06 

0,15 

0,45 

1,07 

1,64 

2,71 

3,84 

6,64 

10,83 

2 

0,10 

0,21 

0,45 

0,71 

1,39 

2,41 

3,22 

4,61 

5,99 

9,21 

13,82 

3 

0,35 

0,58 

1,01 

1,42 

2,37 

3,66 

4,64 

6,25 

7,82 

11,34 

16,27 

4 

0,71 

1,06 

1,65 

2,19 

3,36 

4,88 

5,99 

7,78 

9,49 

13,28 

18,47 

5 

1,15 

1,61 

2,34 

3,00 

4,35 

6,06 

7,29 

9,24 

11,07 

15,09 

20,52 

6 

1,64 

2,20 

3,07 

3,83 

5,35 

7,23 

8,56 

10,64 

12,59 

16,81 

22,46 

7 

2,17 

2,83 

3,82 

4,67 

6,35 

8,38 

9,80 

12,02 

14,07 

18,48 

24,32 

8 

2,73 

3,49 

4,59 

5,53 

7,34 

9,52 

11,03 

13,36 

15,51 

20,09 

26,12 

9 

3,33 

4,17 

5,38 

6,39 

8,34 

10,66 

12,24 

14,68 

16,92 

21,67 

27,88 

10 

3,94 

4,87 

6,18 

7,27 

9,34 

11,78 

13,44 

15,99 

18,31 

23,21 

29,59 


O desvio-padrao fornece a medida da variaęao en- 
contrada em um grupo de pontos de dados. O desvio-pa- 
drao de urna variavel x (representada por sj e calculado a 
partir da seguinte eąuaęao: 


5 = 

Nesta formula, n e o numero de observaęóes, x e o va- 
lor de cada observaęao da variavel x e x e a media de x; o 
simbolo “2” indica que os n valores de (x t - x) 2 serao soma- 
dos. (Para praticar o calculo do desvio-padrao, ver Exerci- 
cios de Habilidades Cientificas nos Capitulos 32 e 34.) 

Capitulos 32 e 34.) 


- xf 


n — 1 


Media e desvio-padrao 

A media e a soma de todos os pontos em um grupo de da¬ 
dos dividida pelo numero de pontos. A media representa o 
valor “tipico” ou central em torno do qual os pontos estao 
agrupados. A media de urna variavel x (representada por x) 
e calculada a partir da seguinte eąuaęao: 

1 n 

x = y^ Xl 

n i =1 

Nesta formula, n e o numero de observaęóes e x i e o valor 
de cada observaęao da variavel x; o simbolo “2” indica que 
os n valores de x i serao somados. (Para praticar o calcu¬ 
lo da media, ver Exercicios de Habilidades Cientificas nos 
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SPF/Alamy; 35.10 parenąuima M. I. (Spike) Walker/Alamy; colenąuima Clouds Hill 
Imaging/Fast Refuge Fimited; esclerenąuima (ambos) Graham Kent; celulas conduto- 
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sem folhas Mlane/Dreamstime; ocotilo verde Kate Shane, Southwest School of Bota- 
nical Medicine; folhas de ocotilo Steven Baskauf, Naturę Conservancy Tennessee Chapter 
Headąuarters; oleandro LM Natalie Bronstein; flor de oleandro Andrew de Fory/DK 
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abiótico Nao vivo; referente as propriedades fisicas e ąuimicas de um 
ambiente. 

abordagem shotgun de genoma inteiro Procedimento para seąuencia- 
mento do genoma no qual o genoma e cortado de forma aleatória em 
segmentos curtos sobrepostos que sao sequenciados; um programa de 
computador entao monta a sequencia completa. 
aborto Interrupęao de urna gravidez em andamento. 
absoręao O terceiro estagio do processamento de alimentos em animais: 
a absoręao de pequenas moleculas nutritivas pelo corpo de um orga- 
nismo. 

abundancia relativa Abundancia proporcional de especies diferentes em 
urna comunidade. 

acantodiano Qualquer grupo de vertebrados aquaticos mandibulados 
ancestrais dos perfodos Siluriano e Devoniano. 
acelomado Animal de corpo sólido que nao possui cavidade entre o in- 
testino e a camada externa do corpo. 
aceptor primario de eletrons Na membrana tilacoide de um cloroplasto, 
ou na membrana de alguns procariotos, e urna molecula especializada 
que compartilha o centro de reaęao com um par de moleculas de clo- 
rofila a e que recebe um eletron deste par especial. 
acetil-CoA Acetil-coenzima A; o composto de entrada para o ciclo do 
acido citrico na respiraęao celular, formado a partir de um fragmento 
de dois carbonos de piruvato ligado a urna coenzima. 
acetilaęao das histonas Ligaęao de grupos acetila a certos aminoacidos 
das proteinas histonas. 

acetilcolina Um dos neurotransmissores mais comuns; funciona pela li¬ 
gaęao aos receptores e pela alteraęao da permeabilidade da membrana 
pós-sinaptica para ions espedficos, seja despolarizando ou hiperpola- 
rizando a membrana. 

acidificaęao oceanica Diminuięao do pH da agua oceanica devido a ab¬ 
soręao de excesso de C0 2 atmosferico a partir da queima de combus- 
tiveis fósseis. 

acido Substancia que aumenta a concentraęao de ions hidrogenio de urna 
soluęao. 

acido abscisico (ABA) Hormónio vegetal que reduz o crescimento e, 
com frequencia, tern aęao antagónica aos hormónios de crescimento. 
Dois dos seus multiplos efeitos sao: promover a dormencia das se- 
mentes e aumentar a tolerancia a seca. 
acido desoxirribonucleico (DNA) Molecula de acido nucleico com a 
forma de urna dupla-helice consistindo em monómeros de nucleoti- 
deos com um aęucar desoxirribose e as bases nitrogenadas adenina 
(A), citosina (C), guanina (G) e timina (T); sao capazes de se replicar e 
determinar a estrutura hereditaria de urna proteina celular. 
acido gama-aminobutirico (GABA) Aminoacido que funciona como 
neurotransmissor no sistema nervoso central dos vertebrados. 
acido graxo Acido carboxilico com urna longa cadeia carbónica. Acidos 
graxos variam em comprimento e no numero e localizaęao de ligaęóes 
duplas; tres acidos graxos ligados a urna molecula de glicerol formam 
urna molecula de gordura, tambem conhecida como triacilglicerol ou 
triglicerideo. 

acido graxo essencial Acido graxo insaturado que um animal necessita, 
mas nao pode produzir. 

acido graxo insaturado Acido graxo que tern urna ou mais duplas liga¬ 
ęóes entre os carbonos na cadeia hidrocarbónica. Essas ligaęóes redu- 
zem o numero de atomos de hidrogenio na cadeia. 
acido graxo saturado Acido graxo no qual todos os carbonos da cadeia 
de hidrocarbonetos sao unidos por ligaęóes simples, maximizando, 
assim, o numero de atomos de hidrogenio ligados ao esqueleto de 
carbono. 

acido nucleico Polimero (polinucleotideo) que consiste em muitos mo¬ 
nómeros de nucleotideos; serve como diagrama para as proteinas e, 
por meio da aęao delas, para todas as atividades celulares. Os dois ti- 
pos sao DNA e RNA. 

acido ribonucleico (RNA) Tipo de acido nucleico consistindo em mo¬ 
nómeros de nucleotideos com aęucar ribose e as bases nitrogenadas 
adenina (A), citosina (C), guanina (G) e uracila (U); geralmente de fita 
simples; atua na sintese de proteinas, na regulaęao genica e como ge¬ 
noma em alguns virus. 

acido salidlico Molecula sinalizadora em plantas que pode ser parcial- 
mente responsavel pela ativaęao da resistencia sistemica adquirida 
contra patógenos. 
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acido urico Produto do metabolismo de proteinas e purinas e o principal 
residuo nitrogenado de insetos, caracóis terrestres e muitos repteis. 
O acido urico e relativamente atóxico e muito insoluvel. 
aclimataęao Ajuste fisiológico para urna mudanęa em um fator ambien- 
tal. 

acrossomo Vesicula na extremidade de um espermatozoide contendo en- 
zimas hidroliticas e outras proteinas que auxiliam o espermatozoide 
a alcanęar o ovócito. 

actina Proteina globular que se liga formando cadeias, duas das quais se 
enrolam entre si, formando microfilamentos (filamentos de actina) no 
musculo e em outros tipos celulares. 

adaptaęao Caracteristica herdada de um organismo que aumenta sua so- 
brevivencia e reproduęao em ambientes especificos. 
adaptaęao sensorial Tendencia de neurónios sensoriais se tornarem me- 
nos sensitivos quando sao estimulados repetidamente. 
adenilil-ciclase Enzima que converte ATP em AMP cielico em resposta 
a um sinal extracelular. 

adeno-hipófise Poręao da glandula hipófise que se desenvolve de tecido 
nao neuronal; consiste em celulas endócrinas que sintetizam e secre- 
tam varios hormónios tróficos e nao tróficos. 
adesao Atraęao de urna substancia a outra, como da agua as paredes das 
celulas vegetais por meio de ligaęóes de hidrogenio. 
aeróbio obrigatório Organismo que necessita de oxigenio para respira¬ 
ęao celular e nao consegue viver sem ele. 
agente oxidante Receptor de eletrons em urna reaęao redox. 
agente redutor O doador de eletron(s) em urna reaęao redox. 
agricultura sustentavel Metodos de produęao agricola de longo prazo 
que sao ambientalmente seguros. 

Aids (sindrome da imunodeficiencia adquirida) Sinais e sintomas pre- 
sentes durante os ultimos estagios da infecęao pelo virus HIV, definida 
pela reduęao especifica no numero de celulas T e pelo surgimento de 
infecęóes secundarias caracteristicas. 
ajuste induzido Mudanęa conformacional de um sitio ativo de urna enzi¬ 
ma, induzida pela entrada de um substrato, para que ela se ligue mais 
firmemente ao mesmo. 

alęa de Henie Urna volta na forma de grampo de cabelo, com ramos des- 
cendentes e ascendentes, entre os tubulos proximais e distais de um 
rim de yertebrado; funciona na reabsoręao de agua e sal. 
aldosterona Hormónio esteroide que age nos tubulos do rim para regular 
o transporte de ions sódio (Na + ) e potassio (I< + ). 
alelo Cada urna das formas alternativas de um gene que pode produzir 
efeitos fenotipicos distintos. 

alelo dominantę Alelo que e expressado no fenótipo de um heterozigoto. 
alelo recessivo Alelo cujo efeito fenotipico nao e obseryado em um he¬ 
terozigoto. 

alga Membro de um conjunto diverso de protistas fotossinteticos que 
inclui formas unicelulares e multicelulares. As especies de algas sao 
incluidas em tres supergrupos de eucariontes (Excavatae, clado “SAR” 
e Archaeplastida). 

alga dourada Protista fotossintetizante biflagelado denominado por sua 
cor, que e originada de seus carotenoides amarelos e marrons. 
alga parda Protista multicelular fotossintetizante de coloraęao marrom 
ou oliva originada dos carotenoides em seus plastidios. A maioria das 
algas pardas e marinha, e algumas tern o corpo (talo) semelhante ao 
das plantas. 

alga verde Protista fotossintetizante, assim denominado devido aos clo- 
roplastos verdes que sao similares em estrutura e composięao de pig- 
mentos aos cloroplastos de plantas terrestres. As algas verdes formam 
um grupo parafiletico, alguns membros sao mais intimamente rela- 
cionados com as plantas terrestres do que com as outras algas verdes. 
alga yermelha Protista fotossintetizante, denominado por sua cor, que 
resulta de um pigmento yermelho que mascara o verde da clorofila. 
A maioria das algas yermelhas sao multicelulares e marinhas. 
alopoliploide Indiyiduo fertil que tern mais de dois conjuntos de cromos- 
somos como resultado do cruzamento de duas especies e a combina- 
ęao de seus cromossomos. 

alternancia de geraęóes Ciclo de vida em que se yerificam duas formas 
multicelulares: urna diploide, o esporófito, e outra haploide, o game- 
tófito; caracteristica das plantas e algumas algas. 
altruismo Abnegaęao; comportamento que reduz a aptidao de um indiyi¬ 
duo enquanto aumenta a aptidao de outro. 
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altruismo reciproco Comportamento altruista entre individuos nao apa- 
rentados, pelo qual o individuo altruista se beneficia no futuro, por 
ocasiao da retribuięao daąuele que foi beneficiado. 
alveolado Um dos tres principais subgrupos que da nome ao supergrupo 
eucariótico “SAR” Este clado surgiu por endossimbiose secundaria; 
os protistas alveolados tem sacos envoltos por membranas (alveolos) 
localizados logo abaixo da membrana plasmatica. 
alveolo Cada um dos sacos aereos sem saida onde ocorre a troca de gases 
nos pulmóes de mamiferos. 

ameba Protistas caracterizados pela presenęa de pseudópodes. 
amebócito Celula semelhante a amebas que se move por pseudópodes e 
e encontrada na maioria dos animais. Dependendo da especie, pode 
digerir e distribuir alimentos, descartar residuos, formar fibras esque- 
leticas, combater infecęóes e se modificar em outros tipos celulares. 
amebozoario Protista em um clado que inclui muitas especies com pseu¬ 
dópodes lobulares ou tubulares. 

amido Polissacarideo de armazenamento em plantas, formado inteira- 
mente de monómeros de glicose unidos por ligaęóes glicosidicas alfa. 
amigdala Estrutura no lobo temporal do cerebro dos yertebrados que 
tem um papel importante no processamento das emoęóes. 
amilase Enzima que hidrolisa o amido (polimero de glicose das plantas) e 
o glicogenio (polimero de glicose de animais) em polissacarideos me- 
nores e o dissacarideo maltose. 

amina biogenica Neurotransmissor deriyado de um aminoacido. 
aminoacido essencial Aminoacido que um animal nao pode sintetizar e 
deve ser obtido do alimento em urna forma pre-fabricada. 
aminoacido Molecula organica que tem grupos carboxila e amino. Ami- 
noacidos sao os monómeros formadores dos polipeptideos. 
aminoacil RNAt sintase Enzima que liga cada aminoacido ao RNAt 
apropriado. 

amnio Urna das quatro membranas extraembrionarias. Ela envolve urna 
cavidade preenchida com um liquido que protege o embriao de cho- 
ques mecanicos. 

amniocentese Tecnica de diagnose pre-natal na qual o liquido amniótico 
e obtido pela aspiraęao com urna agulha inserida no interior do utero. 
O liquido e as celulas fetais que ele contem sao analisados, a firn de 
detectar determinados defeitos congenitos ou geneticos no feto. 
amniota Membro de um clado de tetrapodes denominado a partir de 
urna caracteristica deriyada principal, o ovo amniótico, que contem 
membranas especializadas, incluindo o amnio preenchido por liqui- 
do, que protege o embriao. Amniotas incluem mamiferos, alem de 
aves e outros repteis. 

amónia Pequena molecula muito tóxica (NH 3 ) produzida pela fixaęao 
de nitrogenio ou como residuo do metabolismo de proteinas e acidos 
nucleicos. 

amonita Membro de um grupo de cefalópodes com concha que foram 
importantes predadores marinhos por centenas de milhóes de anos, 
ate a sua extinęao no firn do periodo Cretaceo (65,5 milhóes de anos 
atras). 

amostra da yilosidade coriónica Tecnica de diagnose pre-natal na qual 
urna pequena amostra de poręao fetal da placenta e removida e ana- 
lisada, a firn de se detectar determinados defeitos geneticos e conge¬ 
nitos no feto. 

AMP cielico (AMPc) Monofosfato de adenosina cielico, molecula em 
anel formada a partir de ATP que e urna molecula de comunicaęao 
intracelular (segundo mensageiro) em celulas eucarióticas. E tambem 
um regulador de alguns óperons bacterianos. 
amplificaęao Reforęo da energia de estimulaęao durante a transduęao. 
anaeróbio facultativo Organismo que produz ATP por meio de respira¬ 
ęao aeróbia caso o oxigenio esteja presente, mas que realiza respiraęao 
anaeróbia ou fermentaęao na sua ausencia. 
anaeróbio obrigatório Organismo que realiza somente fermentaęao ou 
respiraęao anaeróbia. Esses organismos sao incapazes de utilizar o 
oxigenio e podem ser enyenenados por ele. 
anafase A quarta fasę da mitose, na qual as cromatides de cada cromosso- 
mo se separam e os cromossomos-filhos migram para polos opostos 
da celula. 

analise de microarranjos de DNA Metodo para detectar e medir a ex- 
pressao de milhares de genes ao mesmo tempo. Pequenas quantidades 
de um grandę numero de fragmentos de fita simples de DNA repre- 


sentando diferentes genes sao fixadas em urna lamina de vidro e testa- 
das por hibridizaęao com amostras de DNAc marcadas. 
analogia Semelhanęa entre duas especies causada pela conyergencia evo- 
lutiva em vez de ser herdada de um ancestral comum com a mesma 
caracteristica. 

analogo Que tem caracteristicas similares devido a urna conyergencia 
evolutiva, e nao por homologia. 
anatomia A estrutura de um organismo. 

androgenio Qualquer hormónio esteroide, como a testosterona, que 
estimula o desenvolvimento e a manutenęao do sistema reprodutor 
masculino e de caracteristicas sexuais secundarias. 
aneuploidia Aberraęao cromossómica na qual um ou mais cromossomos 
estao presentes em cópias extras ou em numero diminuido. 
anfibio Membro do clado dos tetrapodes, que inclui salamandras, sapos 
e cecilias. 

anfioxo Membro do clado Cephalochordata, pequenos cordados mari¬ 
nhos em forma de lamina que nao tem esqueleto. 
anfipatico Que apresenta urna regiao hidrofóbica e outra hidrofilica. 
angiosperma basal Membro de um dos tres clados de linhagens de di- 
yergencia primitiva das plantas com flores. Exemplos sao Ambrolella, 
ninfeias, anis-estrelado e seus parentes. 
angiosperma Planta florifera, que forma sementes dentro de urna camara 
protetora chamada de ovario. 

angiotensina II Hormónio peptidico que estimula a constrięao de ar- 
teriolas pre-capilares e aumenta a reabsoręao de NaCl e agua pelos 
tubulos proximais do rim, aumentando o volume e a pressao sangui- 
neos. 

anidrobiose Estado de dormencia que envolve a perda de quase toda a 
agua do corpo. 

animal filtrador Animal que se alimenta removendo as particulas de ali¬ 
mento em suspensao a partir do meio, por mecanismos de captura, 
armadilha ou filtraęao. 

animal filtrador Animal que se alimenta utilizando um sistema de fil¬ 
traęao para capturar pequenos organismos ou particulas de alimento 
do meio. 

anion fon com carga negativa. 

anotaęao genica Analises de sequencias genómicas para identificar genes 
que codificam para proteinas e determinar a funęao de seus produtos. 
antera Nas angiospermas, camara polinica no apice de um estame, onde 
se formam graos de pólen que contem gametófitos masculinos produ- 
tores de gametas. 

anteridio Em plantas, o gametangio masculino, urna camara umida na 
qual os gametas se desenvolvem. 

anterior Que pertence a frente, ou cabeęa, de um animal bilateralmente 
simetrico. 

anticódon Sequencia de tres nucleotideos na terminaęao de urna mole¬ 
cula de RNAt que reconhece um códon complementar caracteristico 
em urna molecula de RNAm. 

anticorpo monoclonal Qualquer um dos anticorpos que foram produ- 
zidos por um unico clone de celulas cultivadas e, portanto, sao todos 
especificos para o mesmo epitopo. 

anticorpo Proteina secretada por celulas plasmaticas (celulas B dife- 
renciadas) que se liga a um antigeno especifico; tambem chamada 
de imunoglobulina. Todas as moleculas de anticorpos apresentam a 
mesma estrutura na forma de Y, formadas por monómeros de duas 
cadeias pesadas identicas e duas cadeias leves identicas. 
antigeno Macromolecula que promove urna resposta imune pela ligaęao 
a receptores de celulas B ou T. 

antiparalelo Arranjo do esqueleto aęucar-fosfato na dupla-helice de 
DNA (corre em direęao oposta ao 5' —> 3'). 
antócero Planta pequena, herbacea e avascular que e um membro do filo 
Anthocerophyta. 

antropoide Membro de um grupo de primatas formado por macacos, 
simios e hominideos (gibóes, orangotangos, gorilas, chimpanzes, bo- 
nobos e seres humanos). 

aparato justaglomerular (AJG) Tecido especializado nos nefrons que li¬ 
bera a enzima renina em resposta a urna queda na pressao ou volume 
sanguineo. 

aparelho de Golgi Organela das celulas eucarióticas constituida de sa¬ 
cos membranosos achatados e yesiculas que modificam, armazenam 
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e distribuem produtos do reticulo endoplasmatico e sintetizam alguns 
compostos, principalmente carboidratos nao celulósicos. 
apendice Peąueno prolongamento com forma de dedo do ceco de ver- 
tebrados; contem uma massa de leucócitos que contribui para a imu- 
nidade. 

apicomplexo Protista de um clado que inclui muitas especies que parasi- 
tam animais. Alguns causam doenęas em seres humanos. 
apombda A habilidade de algumas especies vegetais de se reproduzirem 
assexuadamente por meio de sementes sem a fecundaęao por um ga¬ 
meta masculino. 

apoplasto A exceęao da membrana plasmatica, todos os componentes 
de uma celula vegetal, incluindo as paredes celulares, os espaęos in- 
tercelulares e o espaęo dentro das estruturas mortas como vasos do 
xilema e traqueides. 

apoptose Tipo de morte celular programada, a qual e provocada pela 
ativaęao de enzimas que quebram varios componentes quimicos na 
celula. 

apreensório Estrutura semelhante a raizes que fixa as algas marinhas. 
aprendizado associativo Habilidade adquirida de associar um aspecto 
ambiental (como uma cor) com outro (como perigo). 
aprendizagem Modificaęao do comportamento com base em experien- 
cias espedficas. 

aprendizagem espacial Estabelecimento da memória que reflete a estru¬ 
tura espacial do ambiente. 

aprendizagem social Modificaęao do comportamento por meio da ob- 
seryaęao de outros individuos. 

apresentaęao de antigeno Processo pelo qual uma molecula de MHC se 
liga a um fragmento de um antigeno intracelular proteico e o conduz 
ate a superficie celular, onde este e apresentado e pode ser reconheci- 
do por uma celula T. 

aquaporina Canal proteico na membrana celular que especificamente 
facilita a osmose, a difusao de agua atraves da membrana, 
aracnideo Membro de um subgrupo do grandę clado Chelicerata de ar- 
trópodes. Os aracnideos tern seis pares de apendices, incluindo quatro 
pares de patas, e abrangem aranhas, escorpióes, carrapatos e acaros. 
Archaea Um dos dois dominios dos procariotos, sendo, o outro, Bacteria. 
Archaeplastida Um dos quatro supergrupos de eucariotos proposto na 
hipótese atual da historia evolutiva dos eucariotos. Este grupo mono- 
filetico, que inclui algas vermelhas, algas verdes e plantas terrestres, 
descende de um ancestral protista primitivo que incorporou uma cia- 
nobacteria. Ver tambem Excavatae, clado “SAR” e Unikontae. 
arcossauro Membro do grupo de repteis que inclui crocodilos, jacares, 
dinossauros e aves. 

area umida Habitat que e inundado por agua pelo menos parte do tempo 
e que sustenta plantas adaptadas a solos encharcados. 
arąuegónio O gametangio feminino nas plantas, uma camara umida na 
qual os gametas se desenvolvem. 

arąuentero Cavidade que acompanha a ectoderme e desenvolve o trato 
digestório de um animal, formada durante o processo de gastrulaęao. 
arteria Vaso que transporta sangue do coraęao para órgaos de todo o 
corpo. 

arteriola Vaso que transporta sangue entre uma arteria e um leito capilar. 
artrópode Um ecdisozoario segmentado com exoesqueleto duro e apen¬ 
dices articulados. Exemplos comuns incluem insetos, aranhas, cento- 
peias e caranguejos. 

arvore evolutiva Diagrama ramificado que reflete uma hipótese sobre as 
relaęóes evolutivas entre grupos de organismos. 
arvore filogenetica Diagrama ramificado que representa uma hipótese 
sobre a historia evolutiva de um grupo de organismos. 
asco Capsula em forma de saco que armazena esporos, localizada na ex- 
tremidade de uma hifa dicariótica de um ascomiceto. 
ascocarpo O corpo frutifero de um fungo de saco (ascomiceto). 
ascomiceto Membro do filo de fungos Ascomycota, comumente chama- 
dos de fungos de saco. O nome surgiu da estrutura na forma de saco 
onde os esporos se desenvolvem. 

aster Arranjo radial de pequenos microtubulos que se estende de cada 
centrossomo ate a membrana plasmatica em uma celula que esta so- 
frendo mitose. 

astrócito Celula glial com diversas funęóes, incluindo dar suporte estru- 
tural a neurónios, regular o ambiente intersticial, facilitar a transmis- 


sao sinaptica e auxiliar na regulaęao do fornecimento de sangue ao 
cerebro. 

ataąue cardiaco Dano ou morte do tecido cardiaco resultante do blo- 
queio prolongado de uma ou mais veias coronarias. 
aterosclerose Doenęa cardiovascular em que depósitos de gordura, cha- 
mados de placas, se desenvolvem nas paredes internas das arterias, 
obstruindo as arterias e causando seu endurecimento. 
ativador Proteina que se liga ao DNA e estimula a transcrięao genica. 
Em procariotos, o ativador liga-se no promotor ou próximo a ele; em 
eucariotos, o ativador liga-se a elementos regulatórios nos estimula- 
dores. 

atomo A menor unidade da materia que conserya as propriedades de um 
elemento. 

ATP (trifosfato de adenosina) Nucleosideo trifosfato contendo adenina 
que libera energia livre quando sua ligaęao fosfato e hidrolisada. Essa 
energia e utilizada para impulsionar reaęóes endergónicas nas celulas. 
ATP sintase Complexo de diversas proteinas de membrana que funciona 
em quimiosmose com canais de transporte de eletrons adjacentes, uti- 
lizando a energia de um gradiente de concentraęao de ion hidrogenio 
(proton) para formar ATP. A ATP sintase e encontrada no interior da 
membrana mitocondrial das celulas eucarióticas e na membrana plas¬ 
matica dos procariotos. 

atrio Camara do coraęao de yertebrados que recebe sangue das veias e 
transfere o sangue para um yentriculo. 
autócrina Propriedade de uma molecula secretada agir sobre as celulas 
que a produzem. 

autoincompatibilidade Habilidade de uma planta com sementes para 
rejeitar seu próprio pólen e, em alguns casos, o pólen de indiyiduos 
proximamente relacionados. 

autopoliploide IndMduo que tern mais de dois conjuntos de cromosso- 
mos originados de uma unica especie. 
autossomo Cromossomo que nao esta envolvido diretamente na deter- 
minaęao do sexo; cromossomo nao sexual. 
autótrofo Organismo que obtem moleculas organicas sem ingerir outros 
organismos ou substancias deriyadas de outros organismos. Os orga¬ 
nismos autótrofos utilizam energia proveniente do sol ou da oxidaęao 
de substancias inorganicas para produzir moleculas organicas. 
auxina Termo que se refere principalmente ao acido indolacetico (AIA), 
hormónio yegetal natural que tern efeitos yariados, incluindo alonga- 
mento celular, formaęao de raizes, crescimento secundario e cresci- 
mento de frutos. 

axónio Extensao geralmente longa, ou processo, de um neurónio que 
transporta impulsos neryosos do corpo celular para as celulas-alvo. 
Bacteria Um dos dois dominios dos procariotos, sendo, o outro, Archaea. 
bacteriófago Virus que infecta bacterias, tambem chamado de fago. 
bacterioide Forma de Rhizobium contida dentro de yesiculas formadas 
pelas celulas da raiz de um nódulo radicular. 
bainha de mielina Cobertura isolante da membrana celular das celulas 
de Schwann ou oligodendrócitos ao redor do axónio de um neurónio. 
E interrompida pelos nódulos de Ranyier, onde potenciais de aęao sao 
gerados. 

barreira pós-zigótica Barreira reprodutiva que impede que zigotos hi- 
bridos produzidos por duas especies diferentes se desenvolvam em 
adultos viaveis e ferteis. 

barreira pre-zigótica Barreira reprodutiva que impede o cruzamento 
entre especies ou bloqueia a fertilizaęao se houver tentativa de cruza¬ 
mento interespecifico. 

base Substancia que reduz a concentraęao de ions hidrogenio de uma 
soluęao. 

basidio Apendice reprodutivo que produz esporos sexuais nas lamelas 
dos cogumelos (fungos de taco). 

basidiocarpo Corpo frutifero elaborado de um micelio dicariótico de um 
fungo de taco. 

basidiomiceto Membro do filo de fungos Basidiomycota, comumente 
conhecidos como fungos de taco. O nome surgiu da forma de taco 
do basidio. 

bastonete Celula na forma de bastao da retina do olho dos yertebrados, 
sensivel a luz de baixa intensidade. 

bentos As comunidades de organismos vivos na zona bentónica de um 
bioma aquatico. 


Glossario 



Glossario 


1350 glossArio 


beta oxidaęao Processo metabólico que converte acidos graxos em uni- 
dades de dois atomos de carbono que entram no ciclo do acido citrico 
como acetil-CoA. 

bexiga natatória Em osteictes aquaticos, urna bolsa de ar que permite ao 
animal controlar sua flutuabilidade dentro da agua. 
bexiga urinaria Bolsa onde a urina e armazenada antes da eliminaęao. 
bicoid Gene de resposta materna que codifica urna proteina responsavel 
pela especificaęao da extremidade anterior em Drosophila melanogas- 
ter. 

bilaterio Membro de um clado de animais com simetria bilateral e tres 
camadas germinativas. 

bile Mistura de substancias que e produzida pelo figado e armazenada na 
yesicula biliar que permite a formaęao de goticulas de gordura na agua 
como auxilio na digestao e absoręao de gorduras. 
binomial Termo comum para o formato latinizado de nomear a especie 
com duas palavras, formado pelo genero e o epiteto especifico; tam¬ 
bem chamado binómio. 

biocombustivel Combustivel produzido a partir de biomassa. 
bioenergetica (1) Fluxo global e a transformaęao da energia em um or- 
ganismo. (2) O estudo de como a energia flui completamente em or- 
ganismos vivos. 

biofilme Colónia de cobertura de superficie de urna ou mais especies de 
procariotos que participam de cooperaęao metabólica. 
biogeografia Estudo cientifico das distribuięóes das especies no passado 
e no presente. 

bioinformatica Utilizaęao de computadores, programas e modelos mate- 
maticos para processar e integrar informaęóes biológicas contidas em 
extensos bancos de dados. 

biologia da conseryaęao O estudo integrado da ecologia, biologia evo- 
lutiva, fisiologia, biologia molecular e genetica para a manutenęao da 
diversidade biológica em todos os niveis. 
biologia O estudo cientifico da vida. 

biologia sistemica Proposta de estudo em biologia cujo objetivo e mode- 
lar o comportamento dinamico de todos os sistemas biológicos com 
base em um estudo de interaęao entre partes do sistema. 
bioma Qualquer um dos principais ecossistemas, geralmente classifica- 
dos de acordo com a yegetaęao predominante para biomas terrestres e 
com o meio fisico para biomas aquaticos, e caracterizados pelas adap- 
taęóes de organismos a esse ambiente particular. 
biomanipulaęao Abordagem que aplica o modelo cima para baixo ( top - 
-down) de organizaęao de comunidades para alterar as caracteristi- 
cas de um ecossistema. Por exemplo, ecologistas podem prevenir a 
proliferaęao de algas e a eutrofizaęao pela alteraęao da densidade de 
consumidores de niveis superiores em lagos em vez de utilizar trata- 
mentos quimicos. 

biomassa Massa total de materia organica correspondente a um grupo de 
organismos em um habitat especifico. 
biorremediaęao O uso de organismos vivos para desintoxicar e recupe- 
rar ecossistemas poluidos e degradados. 
biosfera Toda poręao do planeta Terra que tenha presenęa de organismos 
vivos; a soma de todos os ecossistemas do planeta, 
biota ediacarana Grupo de eucariotos multicelulares de corpo mole 
conhecido por meio de fósseis que variam de idade entre 565 e 545 
milhóes de anos. 

biotecnologia Manipulaęao de organismos ou de suas partes, a firn de 
criar produtos de utilidade. 

biótico Relativo aos fatores vivos, os organismos, em um ambiente. 
blastocele Cavidade preenchida de liquido que se forma no centro de 
urna blastula. 

blastocisto O estagio de blastula do desenvolvimento embrionario dos 
mamiferos, formado por urna massa celular interna, urna cavidade, 
e urna camada externa chamada de trofoblasto. Em seres humanos, o 
blastocisto se forma urna semana após a fertilizaęao. 
blastómero Celula embrionaria inicial que surge durante o estagio de cli- 
vagem de um embriao inicial. 

blastóporo Na gastrula, a abertura do arquentero que geralmente se de- 
senvolve para formar o anus nos deuterostómios e a boca nos protos- 
tómios. 

blastula Bola oca de celulas que marca o firn do estagio de clivagem du¬ 
rante o desenvolvimento embrionario inicial em animais. 


bloąueio lento a polispermia Formaęao do enyelope de fertilizaęao e 
outras mudanęas na superficie do ovo que previnem a fusao do óvulo 
com mais de um espermatozoide. O bloqueio lento inicia cerca de um 
minuto após a fertilizaęao. 

bloąueio rapido a polispermia Despolarizaęao da membrana plasmatica 
do óvulo que inicia de 1 a 3 segundos após a ligaęao do espermatozoi¬ 
de em urna proteina da membrana do óvulo. A despolarizaęao dura 
cerca de 1 minuto e previne a fusao de outro espermatozoide com o 
óvulo durante este tempo. 

bolo alimentar Massa lubrificada de alimento mastigado. 
bomba de prótons Transporte ativo por meio de proteinas na membrana 
celular que utiliza ATP para transportar ions hidrogenio para fora da 
celula contra o gradiente de concentraęao, gerando um potencial de 
membrana no processo. 

bomba eletrogenica Proteina que transporta ions gerando yoltagem 
atraves de urna membrana. 

bomba sódio-potassio Proteina transportadora na membrana plasmati¬ 
ca de celulas animais que ativamente transporta sódio para o exterior 
da celula e potassio para o interior. 

botao gustatório Coleęao de celulas epiteliais modificadas na lingua e na 
boca, que sao receptores para o sabor em seres humanos. 
braąuiópode Lofoforado marinho com a concha diyidida nas metades 
dorsal e yentral; tambem chamado de concha-lampada. 
brassinosteroide Hormónio esteroide de plantas que tern efeitos varia- 
dos, incluindo alongamento celular, retardo na queda das folhas e pro- 
moęao da diferenciaęao do xilema. 

briófita Nome informal para musgo, hepatica ou antócero; planta avascu- 
lar que vive na terra, mas nao tern algumas das adaptaęóes terrestres 
das plantas yasculares. 

brónąuio Um de um par de tubos respiratórios que se ramifica da tra- 
queia ate os pulmóes. 

bronąuiolo Ramificaęao fina do brónquio que transporta ar para os al- 
yeolos. 

cadeia alimentar Rota pela qual a energia dos alimentos e transferida de 
um nivel trófico para outro, comeęando pelos produtores. 
cadeia de transporte de eletrons Sequencia de moleculas carreadoras 
de eletrons (proteinas de membrana) as quais transportam eletrons 
durante as reaęóes redox que liberam energia utilizada para sintetizar 
ATP. 

cadeia leve Um de dois tipos de cadeias de polipeptideos que formam 
urna molecula de anticorpo e o receptor de celula B; consiste em urna 
regiao variavel, que contribui para o sitio de reconhecimento do anti- 
geno, e de urna regiao constante. 

cadeia pesada Um dos dois tipos de cadeias polipeptidicas que formam 
urna molecula de anticorpo e um receptor de celulas B; consiste em 
urna regiao variavel, que contribui para o sitio de reconhecimento de 
antigeno, e urna regiao constante. 

calcitonina Hormónio secretado pela glandula tiroide que reduz os ni- 
veis de calcio no sangue por favorecer o depósito de calcio no osso 
e a excreęao de calcio nos rins; nao e essencial para seres humanos 
adultos. 

cało Massa de celulas indiferenciadas em diyisao crescendo em urna cul- 
tura. 

calor Energia termica em transferencia de um corpo de materia para ou¬ 
tro. 

calor de yaporizaęao Quantidade de calor que deve ser absoryida para 
que 1 g de um liquido passe ao estado gasoso. 
calor especifico Quantidade de calor que deve ser absoryida ou perdida 
por um grama de substancia para variar em 1°C sua temperatura, 
caloria (cal) Quantidade de calor necessaria para elevar 1°C a tempera¬ 
tura de 1 g de agua; tambem a quantidade de calor perdida por 1 g de 
agua quando a temperatura diminui 1°C. Caloria (com inicial maius- 
cula), geralmente utilizada para indicar o conteudo energetico dos ali¬ 
mentos, e urna quilocaloria. 

camada de hidrataęao Regiao de moleculas de agua em torno de cada 
ion dissolyido. 

camada de yalencia Ultima camada energetica de um atomo, contendo 
os eletrons de yalencia envolvidos nas reaęóes quimicas desse atomo. 
camada eletrónica Nivel de energia de eletrons em dada distancia media 
ate o nucleo de um atomo. 
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camada superior do solo Mistura de particulas derivadas de rochas, or- 
ganismos vivos e materia organica em decomposięao (humus), 
cambio da cortięa Cilindro de tecido meristematico em plantas lenho- 
sas que substitui a epiderme com celulas de cortięa mais espessas e 
resistentes. 

cambio vascular Cilindro de tecido meristematico em plantas lenhosas 
que acrescenta camadas ao tecido vascular secundario chamado xile- 
ma secundario (lenho) e floema secundario. 
canais semicirculares Camara de tres partes da orelha interna que fun- 
ciona na manutenęao do equilibrio. 

canal alimentar Trato digestório completo formado de um tubo que atra- 
vessa da boca ao anus. 

canal controlado Canal proteico transmembrana que abre ou fecha em 
resposta a um determinado estimulo. 
canal controlado por ions Canal que bloqueia a passagem de ions espe- 
cificos. Pela abertura ou fechamento destes canais, a celula altera seu 
potencial de membrana. 

canal iónico Canal na proteina transmembrana que permite a passagem 
de um ion especifico atraves da membrana celular contra seu gradien- 
te de concentraęao. 

canal iónico controlado por ligante Proteina transmembrana que con- 
tem um poro que abre e fecha quando muda de forma em resposta a 
urna molecula sinalizadora (ligante), permitindo a passagem ou blo- 
queando o fluxo de ions especificos; tambem chamado de receptor 
ionotrófico. 

canal iónico controlado por yoltagem Canal iónico especializado que 
abre ou fecha em resposta a mudanęas no potencial da membrana, 
capacidade de carga Tamanho maximo de populaęao que pode ser sus- 
tentado pelos recursos disponiveis, simbolizado como K. 
capacidade vital Volume maximo de ar que um mamifero pode inalar ou 
exalar a cada respiraęao. 

capilar Vaso sanguineo microscópico que penetra em tecidos e consiste 
em urna camada simples de celulas endoteliais que permite a troca 
entre o sangue e o liquido intersticial. 
capilar peritubular Um dos minusculos vasos sanguineos que formam a 
rede ao redor dos tubulos proximal e distal no rim. 
capsideo Envoltório proteico que reveste o genoma viral. Pode ter forma 
de bastao, poliedrica ou mais complexa. 
capsula (1) Em varios procariotos, camada viscosa e bem definida de po- 
lissacarideos ou proteinas que envolve a parede celular, protegendo a 
celula e auxiliando na adesao da celula a substratos ou outras celulas. 
(2) O esporangio de urna briófita (musgo, hepatica ou antócero). 
capsula de Bowman Receptaculo em forma de taęa, nos rins de verte- 
brados, que e o segmento expandido inicial do nefron onde entra o 
liquido filtrado do sangue. 

caracteristica Qualquer variante detectavel em um carater genetico. 
carater Caracteristica hereditaria observavel que pode variar entre os 
individuos. 

carater ancestral compartilhado Carater compartilhado pelos membros 
de um clado em particular, que foi originado de um ancestral que nao 
e membro deste clado. 

carater deriyado compartilhado Novidade evolutiva que e especifica de 
um clado em particular. 

carater quantitativo Caracteristica hereditaria que varia continuamente 
em urna serie em vez de em urna forma “ou um, ou outro”. 
carboidrato Um aęucar (monossacarideo) ou um de seus dimeros (dissa- 
carideos) ou polimeros (polissacarideos). 
carga critica Quantidade de nutriente adicionado, geralmente nitrogenio 
ou fósforo, que pode ser absoryido pelas plantas sem danificar a inte- 
gridade do ecossistema. 

cariogamia Nos fungos, a fusao de nucleos haploides a partir dos pais; 
ocorre como um estagio da reproduęao sexuada, precedida pela plas- 
mogamia. 

cariótipo Representaęao dos pares de cromossomos de urna celula orga- 
nizados por tamanho e forma. 

carniyoro Animal que se alimenta essencialmente de outros animais. 
carotenoide Pigmento acessório de coloraęao amarela ou cor de laranja 
presente nos cloroplastos das plantas e em alguns procariotos. Ao ab- 
sorver comprimentos de onda de luz que os cloroplastos nao conse- 
guem absoryer, os carotenoides ampliam o espectro de cores que sao 
efetiyas na fotossintese. 


carpelo Órgao reprodutivo produtor de óvulos de urna flor, formado pelo 
estigma, estilete e ovario. 

cartilagem Tecido conectivo flexivel com abundancia de fibras de colage- 
no inclusas em sulfato de condroitina. 
casca Todos os tecidos externos do cambio yascular, formada principal- 
mente pelo floema secundario e camadas da periderme. 
cascata de fosforilaęao Serie de fosforilaęóes proteicas que ocorrem 
sequencialmente na qual cada proteina-cinase fosforila a próxima, 
ativando-a; muitas vezes encontrada nas rotas de sinalizaęao. 
catalisador Agente quimico que aumenta a yelocidade de urna reaęao 
sem ser consumido pela reaęao. 

catecolamina Qualquer membro de urna classe de neurotransmissores e 
hormónios, incluindo os hormónios epinefrina e norepinefrina, que 
sao sintetizados a partir do aminoacido tirosina. 
cation fon carregado positivamente. 

cauda poli-A Sequencia de 50 a 250 nucleotideos adenina adicionados a 
extremidade 3' de urna molecula de RNAm. 
caule Órgao yegetal das plantas yasculares formado de um sistema al- 
ternado de nós e entrenós que sustenta as folhas e estruturas repro- 
dutivas. 

cavidade corporal Espaęo preenchido por liquido ou ar entre o trato di¬ 
gestório e a parede externa do corpo. 
cavidade do manto Camara preenchida de agua que guarda branquias, 
anus e poroś excretores de um molusco. 
cavidade gastrovascular Cavidade corporal central com forma de saco 
de alguns animais, incluindo cnidarios e vermes chatos, que funciona 
na digestao e distribuięao de nutrientes. 
cavidade orał A boca de um animal. 
ceco O bolso de fundo cego no inicio do intestino grosso. 
celoma Cavidade corporal revestida por tecido deriyado apenas da me- 
soderme. 

celomado Animal que tern celoma yerdadeiro (cavidade corporal revesti- 
da por tecido completamente deriyado da mesoderme). 
celula apresentadora de antigeno Urna celula que, por meio da inges- 
tao de patógenos ou da internalizaęao de proteinas de patógenos, 
gera fragmentos peptidicos que se ligam a moleculas MHC classe II e 
posteriormente sao apresentados na superficie para celulas B. Macró- 
fagos, celulas dendriticas e celulas B sao as principais celulas apresen- 
tadoras de antigenos. 

celula assassina natural (NI<) Tipo de leucócito que pode matar celulas 
cancerigenas e celulas infectadas por virus como parte da imunidade 
inata. 

celula companheira Tipo de celula yegetal que fica conectada a um 
elemento de tubo crivado por muitos plasmodesmas e cujo nucleo e 
ribossomos podem servir a um ou mais elementos de tubo criyado 
adjacentes. 

celula da bainha em feixe Tipo de celula fotossintetizante das plantas 
C 4 arranjada em bainha compacta ao redor do feixe yascular da folha. 
celula de memória Urna de um clone de linfócitos de vida longa, forma- 
dos durante a resposta imune primaria, que permanece em um órgao 
linfoide ate ser ativado pela exposięao ao mesmo antigeno que ativou 
sua formaęao. Celulas de memória ativadas iniciam a resposta imune 
secundaria. 

celula de Schwann Tipo de celula glial que forma bainhas isolantes de 
mielina ao redor dos axónios dos neurónios no sistema neryoso pe- 
riferico. 

celula dendritica Celula apresentadora de antigeno, localizada princi- 
palmente nos tecidos linfaticos e na pele, especialmente eficiente na 
apresentaęao de antigenos para celulas T auxiliadoras, iniciando, as- 
sim, urna resposta imune primaria. 

celula diploide Celula contendo dois conjuntos de cromossomos (2n), 
cada conjunto herdado de um dos pais. 
celula do colenąuima Tipo de celula yegetal flexivel que ocorre em fai- 
xas ou cilindros e sustenta as partes jovens da planta sem restringir o 
crescimento. 

celula do esclerenąuima Tipo de celula yegetal rigida de sustentaęao 
geralmente sem protoplasto, que tern paredes secundarias espessas 
reforęadas pela lignina na maturidade. 
celula efetora (1) Celula muscular ou glandular que realiza a resposta do 
corpo a um estimulo; responde a sinais do cerebro ou outros centros 
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de processamento do sistema nervoso. (2) Linfócito que sofreu sele- 
ęao clonal e e capaz de mediar uma resposta imune adąuirida. 
celula eucariótica Tipo de celula cujo nucleo e organelas sao delimitados 
por uma membrana. Organismos com celulas eucarióticas (protistas, 
plantas, fungos e animais), sao chamados de eucariotos. 
celula haploide Celula que apresenta apenas um lote de cromosso- 
mos ( n ). 

celula parenąuimatica Tipo de celula vegetal relativamente pouco es- 
pecializada que realiza a maior parte do metabolismo, sintetiza e ar- 
mazena produtos organicos, e se desenvolve em tipos celulares mais 
diferenciados. 

celula pilosa Celula mecanossensorial que altera a resposta do sistema 
nervoso quando projeęóes semelhantes a pelos sao dispostas na su- 
perficie da celula. 

celula procariótica Tipo de celula cujo nucleo e organelas nao sao deli¬ 
mitados por membranas. Organismos com celulas procarióticas (bac¬ 
terias e arqueias) sao chamados de procariotos. 
celula somatica Qualquer celula de um organismo multicelular excetu- 
ando-se os espermatozoides e óvulos ou seus precursores. 
celula T auxiliar Tipo de celulas T que, quando ativado, secreta citocinas 
que promovem a resposta de celulas B (resposta humoral) e celulas T 
citotóxicas (resposta celular) contra antigenos. 
celula T citotóxica Tipo de linfócito que, quando ativado, destrói celulas 
infectadas assim como algumas celulas cancerigenas e celulas trans- 
plantadas. 

celula-tronco Qualquer celula relativamente nao diferenciada capaz de 
produzir, durante uma unica diyisao, uma celula-irma identica e outra 
mais especializada que pode sofrer diferenciaęao. 
celulas B Linfócitos que completam seu desenvolvimento na medula ós- 
sea e se tornam celulas efetoras da resposta imune humoral. 
celulas T Classe de linfócitos que se diferenciam no timo e que incluem 
celulas efetoras para a resposta imune mediada pela celula e celulas 
auxiliares requeridas para ambos os ramos da imunidade adaptativa. 
celulas-guarda As duas celulas que guardam o poro do estómato e regu- 
lam a abertura e fechamento do poro. 
celulose Polissacarideo estrutural da parede celular vegetal, consistindo 
em monómeros de glicose unidos por ligaęóes beta-glicosidicas. 
centriolo Estrutura do centrossomo de uma celula animal constituida de 
um tipo de cilindro de microtubulos triplos arranjados em um padrao 
9 + 0. Um centrossomo tern um par de centriolos. 
centrómero Em um cromossomo duplicado, a regiao em cada cromati- 
de-irma onde ela esta mais proximamente ligada a outra cromatide 
por proteinas que se ligam ao DNA centromerico. Outras proteinas 
condensam a cromatina naquela regiao, portanto ele aparece como 
cintura estreita no cromossomo duplicado. (Um cromossomo nao 
duplicado tern um unico centrómero, identificado pelas proteinas li- 
gadas a ele.) 

centrossomo Estrutura presente no citoplasma de celulas animais, sendo 
importante durante a diyisao celular, funcionando como um centro de 
organizaęao dos microtubulos. Um centrossomo tern dois centriolos. 
cercozoario Protista ameboide ou flagelado que alimenta pseudópodes 
filiformes. 

cerebelo Parte do cerebro posterior dos vertebrados localizada dorsal- 
mente; funciona na coordenaęao inconsciente de movimento e equi- 
librio. 

cerebro Poręao dorsal do prosencefalo dos vertebrados, composto dos 
hemisferios esquerdo e direito; o centro integrador da memória, 
aprendizado, emoęóes e outras funęóes altamente complexas do sis¬ 
tema nervoso central. 

cervice O colo do utero, que se abre para a vagina. 
chaparral Bioma de yegetaęao cerrada formada de arbustos espinhosos 
perenes encontrados em latitudes medias ao longo da costa onde cir- 
culam correntes oceanicas frias; caracterizado por inyernos modera- 
dos e chuvosos e veróes longos, quentes e secos. 
chaperonina Proteina que auxilia no dobramento de outras proteinas. 
ciclina Proteina celular que ocorre em concentraęóes variaveis em cada 
ciclo celular e que exerce um importante papel na sua regulaęao do 
ciclo celular. 

ciclo biogeoąuimico Qualquer um dos varios ciclos quimicos que envol- 
vem componentes bióticos e abióticos dos ecossistemas. 
ciclo cardiaco Alternancia de contraęóes e relaxamentos do coraęao. 


ciclo celular Sequencia ordenada de eventos na vida de uma celula, de 
sua origem na diyisao de uma celula parental ate sua própria diyisao 
em duas; o ciclo das celulas eucarióticas e composto por interfase (in- 
cluindo as subfases G v S e G 2 ) e a fasę M (incluindo mitose e citoci- 
nese). 

ciclo de Calvin A segunda das duas principais fases da fotossintese (após 
as reaęóes luminosas), a qual envolve a fixaęao do C0 2 atmosferico e 
reduęao do carbono fixado em carboidrato. 
ciclo de vida Sequencia de estagios geraęao após geraęao na historia re- 
produtiva de um organismo. 

ciclo do acido citrico Ciclo quimico envolvendo oito passos que comple¬ 
tam a quebra metabólica das moleculas de glicose, iniciado na glicó- 
lise por oxidaęao de acetil-CoA (deriyado do piruvato) em dióxido de 
carbono; ocorre dentro das mitocóndrias das celulas eucarióticas e no 
citosol dos procariotos; junto com a oxidaęao do piruvato, e a segunda 
maior etapa da respiraęao celular. 

ciclo do nitrogenio Processo natural pelo qual o nitrogenio da atmosfera 
ou da materia organica em decomposięao e conyertido por bacterias 
do solo em compostos assimilados pelas plantas. Este nitrogenio in- 
corporado e, entao, assimilado por outros organismos e posterior- 
mente liberado, processado por bacterias e novamente tornado dis- 
poniyel para o ambiente. 

ciclo estral Ciclo reprodutivo caracteristico em femeas de mamiferos, 
exceto nos seres humanos e em certos primatas, no qual o endome- 
trio sem gestaęao e reabsoryido em vez de se desprender, e a resposta 
sexual ocorre somente durante a metade do ciclo do estro. 
ciclo lisogenico Tipo de ciclo reprodutivo de fago no qual o genoma vi- 
ral incorpora-se ao cromossomo do hospedeiro bacteriano como um 
prófago, e replicado junto com o cromossomo e nao mata o hospe¬ 
deiro. 

ciclo litico Tipo de ciclo reprodutivo do fago resultando na liberaęao de 
novos fagos por meio de lise (e morte) da celula hospedeira. 
ciclo menstrual Ver ciclo uterino. 

ciclo ovariano Recorrencia cielica da fasę folicular, ovulaęao, fasę lutea 
no ovario de mamiferos, regulada por hormónios. 
ciclo uterino Mudanęas que ocorrem no utero durante o ciclo reprodu- 
tivo de femeas humanas; tambem conhecido como ciclo menstrual. 
ciclóstomo Membro do subgrupo dos yertebrados desprovidos de man- 
dibulas. Incluem mbcinas e lampreias. 
ciencia Abordagem para compreender o mundo natural. 
eiliado Tipo de protista que se move por meio de eilios. 
eilio Apendice celular curto nas celulas eucarióticas que contem micro¬ 
tubulos. Um eilio motor e especializado para locomoęao ou mover 
liquidos; e formado por um nucleo com nove microtubulos externos 
duplos e dois microtubulos internos simples (arranjo “9 + 2”) e co- 
berto por uma extensao da membrana plasmatica. Um eilio primario 
geralmente nao apresenta motilidade e participa de funęóes sensoriais 
e sinalizadoras; nao apresenta os dois microtubulos internos (arranjo 
“9 + 0”). 

cinase dependente de ciclina (Cdk) Proteina-cinase que e ativada so¬ 
mente quando ligada a uma ciclina especifica. 
cinetócoro Estrutura proteica localizada no centrómero que conecta 
cada cromatide-irma ao fuso mitótico. 
cinetoplastideo Um protista, como o tripanossomo, que tern uma mito- 
cóndria unica e grandę que hospeda uma massa de DNA organizado. 
circuito sistemico Ramo do sistema circulatório que fornece sangue oxi- 
genado para todos os órgaos e tecidos do corpo e retira o sangue nao 
oxigenado. 

circulaęao dupla Sistema circulatório que consiste em circuitos pulmo- 
nares e sistemicos separados, em que o sangue passa pelo coraęao 
após completar cada circuito. 

circulaęao simples Sistema circulatório que consiste em somente uma 
bomba e um circuito, no qual o sangue passa dos locais de trocas de 
gases para o restante do corpo antes de retornar ao coraęao. 
citocinese Diyisao do citoplasma para formar duas celulas-filhas indivi- 
dualizadas imediatamente após a mitose, meiose I ou meiose II. 
citocinina Qualquer uma de uma classe de hormónios yegetais relaciona- 
dos que retardam o enyelhecimento e atuam em conjunto com a auxi- 
na para estimular a diyisao celular, influenciar a rota de diferenciaęao 
e controlar a dominancia apical. 
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citocromo Proteina que contem ferro e que compóe a cadeia de transpor- 
te de eletrons nas mitocóndrias e cloroplastos das celulas eucarióticas 
e nas membranas plasmaticas das celulas procarióticas. 
citoesąueleto Rede de microtubulos, microfilamentos e filamentos in- 
termediarios que se ramifica pelo citoplasma e desempenha funęóes 
mecanica, de transporte e de sinalizaęao. 
citoplasma O conteudo celular delimitado pela membrana plasmatica; 

nos eucariotos, a poręao exclusiva do nucleo. 
citosol A poręao semifluida do citoplasma. 

cladistica Abordagem da sistematica na qual os organismos sao colo- 
cados em grupos chamados de clados com base principalmente no 
descendente comum. 

clado “SAR” Um de quatro supergrupos de eucariotos propostos em urna 
hipótese atual da historia evolutiva dos eucariotos. Este supergrupo 
contem urna coleęao grandę, extremamente diversa de protistas de 
tres subgrupos principais: estramenópilos, alveolados e rizarias. Ver 
tambem Excavatae, Archaeplastida e Unikontae. 
clado Grupo de especies que inclui urna especie ancestral e todos os seus 
descendentes. O clado e equivalente a um grupo monofiletico. 
classe Na classificaęao lineana, a categoria taxonómica acima do nivel de 
ordem. 

clima As condięóes do tempo predominantes em urna localidade. 
climógrafo Grafico representando a temperatura e a precipitaęao de urna 
regiao. 

clitóris Órgao feminino que e preenchido de sangue e fica ereto durante 
a excitaęao sexual. 

clivagem (1) Processo de citocinese nas celulas animais, caracterizado 
pelo estrangulamento da membrana plasmatica. (2) Sucessao de di- 
yisóes celulares rapidas sem crescimento durante o inicio do desen- 
volvimento embrionario que transforma o zigoto em um aglomerado 
celular. 

clivagem determinada Tipo de desenvolvimento embrionario em pro- 
tostómios que define rigidamente o destino de cada celula no desen- 
volvimento embrionario muito precocemente. 
clivagem espiral Tipo de desenvolvimento embrionario em protostómios 
em que os planos de divisao celular que transformam o zigoto em urna 
esfera de celulas sao diagonais ao eixo yertical do embriao. Por isso, as 
celulas de cada camada ficam nas saliencias entre as celulas da camada 
adjacente. 

clivagem indeterminada Tipo de desenvolvimento embrionario dos deu- 
terostómios no qual cada celula produzida durante as diyisóes iniciais 
mantem a capacidade de se desenvolver em um embriao completo. 
clivagem radial Tipo de desenvolvimento embrionario em deuterostó- 
mios no qual os planos de diyisao celular que transformam o zigoto 
em urna esfera de celulas sao paralelos ou perpendiculares ao eixo do 
embriao, que, assim, alinha as camadas de celulas urna sobre a outra. 
cloaca Abertura comum para os tratos digestório, urinario e reproduti- 
vo, encontrado em muitos yertebrados nao mamiferos e em alguns 
mamiferos. 

clonagem de DNA Produęao de multiplas cópias de um segmento espe- 
cifico de DNA. 

clonagem genica Produęao de multiplas cópias de um gene. 
clonar Fazer urna ou mais replicas geneticas de um indiyiduo ou celula. 
Ver tambem clonagem genica. 

clone (1) Linhagem de indiyiduos ou celulas geneticamente identicos. 

(2) Popularmente, e um indiyiduo geneticamente identico a outro. 
clorofila a Pigmento fotossintetico que participa diretamente das reaęóes 
luminosas, as quais convertem energia solar em energia quimica. 
clorofila b Pigmento fotossintetico acessório que transfere energia para 
a clorofila a. 

clorofila Pigmento verde localizado no interior dos cloroplastos das plan- 
tas e algas e nas membranas de certos procariotos. A clorofila a par¬ 
ticipa diretamente das reaęóes luminosas, as quais conyertem energia 
solar em energia quimica. 

cloroplasto Organela encontrada nas plantas e em protistas fotossinte- 
tizantes que absorye a luz solar e a utiliza na sintese de compostos 
organicos a partir de gas carbónico e agua. 
cnidócito Celula especializada exclusiva do filo Cnidaria; contem urna 
organela na forma de capsula que abriga um filamento espiralado que, 
ao ser liberado, e lanęado para fora e funciona na captura de presas 
ou como defesa. 


coanócito Celula flagelada de alimentaęao encontrada em esponjas. 
Tambem chamada de celula de colar, ela tern um anel semelhante a 
um colar que captura particulas de alimento ao redor da base de seus 
flagelos. 

cóclea Órgao espiralado complexo da audięao que contem o órgao de 
Corti. 

código triplo Sistema de informaęao genetica no qual conjuntos de tres 
nucleotideos de comprimento especificam os aminoacidos para as ca- 
deias polipeptidicas. 

codominancia Situaęao na qual os fenótipos de ambos os alelos se ex- 
pressam no heterozigoto porque afetam o fenótipo de forma separada 
e distinta. 

códon Sequencia de tres nucleotideos de DNA ou RNAm que codificam 
um determinado aminoacido ou indicam o ponto de inicio ou termino 
da traduęao da cadeia; unidade basica do código genetico. 
coeficiente de parentesco Fraęao de genes que, na media, e compartilha- 
da por dois indiyiduos. 

coenzima Molecula organica que serve como cofator. A maioria das vita- 
minas funciona como coenzimas nas reaęóes metabólicas. 
coesao Foręa de ligaęao entre móleculas, frequentemente por meio de 
ligaęóes de hidrogenio. 

coevoluęao A evoluęao unida de duas especies em interaęao, cada urna 
em resposta a seleęao imposta pela outra. 
cofator Qualquer molecula nao proteica ou ion que e necessario para o 
funcionamento adequado de urna enzima. Cofatores podem estar per- 
manentemente ligados a um sitio ativo ou podem ligar-se frouxamen- 
te de modo reversivel com o substrato durante a catalise. 
cognięao Processo do conhecimento que pode incluir atenęao, razao, 
memória e julgamento. 

coifa Cone de celulas na extremidade de urna raiz yegetal que protege o 
meristema apical. 

colageno Glicoproteina presente na matriz extracelular de celulas ani¬ 
mais formando fibras resistentes, encontrada em abundancia no teci- 
do conectivo e nos ossos; e a proteina encontrada em maior abundan¬ 
cia no reino animal. 

coleóptilo A cobertura de um broto jovem do embriao de urna semente 
de graminea. 

coleorriza A cobertura de urna raiz jovem do embriao de urna semente 
de graminea. 

colesterol Esteroide que forma um componente essencial das membranas 
das celulas animais e atua como molecula precursora para a sintese de 
outros esteroides biologicamente importantes, como os hormónios. 
colo Maior seęao do intestino grosso dos yertebrados; funciona na absor- 
ęao de agua e na formaęao de fezes. 

coloraęao aposematica Coloraęao brilhante de animais com defesas fi- 
sicas ou quimicas eficazes que atua como advertencia aos predadores. 
coloraęao criptica Camuflagem que dificulta a localizaęao de urna presa 
no seu ambiente. 

coloraęao de Gram Metodo de coloraęao que distingue entre dois tipos 
de paredes celulares bacterianas; pode ser usado para determinar a 
resposta medica a urna infecęao. 

comedor de grandes pedaęos Animal que come pedaęos relativamente 
grandes de alimento. 

comedor de liquido Animal que suga liquidos ricos em nutrientes de ou¬ 
tro organismo vivo. 

comedor de substrato Animal que vive dentro ou sobre sua fonte ali- 
mentar, traęando um caminho atraves do alimento. 
comensalismo Relaęao simbiótica na qual um organismo se beneficia en- 
quanto o outro nao e auxiliado nem prejudicado. 
competięao interespecifica Competięao por recursos entre indiyiduos 
de duas ou mais especies quando os recursos sao escassos. 
complexo coletor de luz Complexo de proteinas associado a móleculas 
de pigmentos (incluindo clorofila a , clorofila b e carotenoides) que 
captura energia luminosa e a transfere aos pigmentos no centro de 
reaęao em um fotossistema. 

complexo de inicio da transcrięao Arranjo concluido de fatores de 
transcrięao e RNA-polimerase yinculados ao promotor. 
complexo do centro de reaęao Complexo de proteinas associado com 
um par especial de móleculas de clorofila a e um receptor primario 
de eletrons. Localizado no centro do fotossistema, este complexo de- 
sencadeia as reaęóes luminosas da fotossintese. Excitado pela ener- 
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gia luminosa, o par especial de clorofilas doa um eletron ao receptor 
primario que o transfere para uma cadeira de transporte de eletrons. 
complexo enzima-substrato Complexo temporario formado ąuando 
uma enzima se liga ao substrato. 

complexo principal de histocompatibilidade (MHC) Familia genica 
que codifica um grupo variado de proteinas de superficie celular que 
funcionam na apresentaęao de antigeno. Moleculas de MHC estra- 
nhas de tecidos transplantados podem ativar respostas por celulas T 
que podem levar a rejeięao do transplante. 
complexo sinaptonemico Estrutura em forma de ziper, composta de 
proteinas, que conecta dois cromossomos homólogos fortemente ao 
longo de seus comprimentos. 

complexo troponina Proteinas reguladoras que controlam a posięao da 
tropomiosina no filamento fino. 

comportamento Individualmente, uma aęao realizada por musculos ou 
glandulas sob o controle do sistema nervoso em resposta a um esti- 
mulo; coletivamente, a soma das respostas de um animal a estimulos 
externos e internos. 

comportamento inato Comportamento animal que esta fixado no de- 
senvolvimento e sob forte controle genetico. Comportamento inato e 
apresentado de forma virtualmente identica por todos os individuos 
em uma populaęao, apesar das diferenęas internas ou externas duran- 
te o desenvolvimento e ao longo de suas vidas. 
composto Substancia constituida por dois ou mais elementos diferentes 
combinados em uma proporęao fixa. 
composto iónico Composto resultante da formaęao de uma ligaęao ióni- 
ca: tambem chamado de sal. 

comprimento de onda Distancia entre as cristas das ondas, como aque- 
las do espectro eletromagnetico. 

comunicaęao No comportamento animal, processo envolvendo trans- 
missao, recepęao e resposta de sinais. O termo tambem e usado na 
conexao com outros organismos e tambem entre celulas individuais 
de organismos multicelulares. 

comunidade Todos os organismos que habitam uma regiao qualquer; 
agrupamento de populaęóes de diferentes especies vivendo suficien- 
temente perto para ocorrerem potenciais interaęóes. 
conceito biológico de especie Definięao de uma especie como uma po¬ 
pulaęao ou grupo de populaęóes cujos membros tern o potencial de se 
cruzar na natureza e produzir prole fertil e viavel, mas nao consegue 
produzir prole fertil e viavel com membros de outros grupos. 
conceito ecológico de especie Definięao de especie em termos de nicho 
ecológico, o resultado de como os membros de uma especie interagem 
com as partes bióticas e abióticas de seu ambiente. 
conceito filogenetico de especie Definięao de especie como o menor 
grupo de individuos que compartilha um ancestral comum, formando 
um ramo na arvore da vida. 

conceito morfológico de especie Definięao de especie segundo criterios 
anatómicos mensuraveis. 

concepęao Fertilizaęao de um óvulo por um espermatozoide em seres 
humanos. 

condricte Membro da classe Chondrichthyes, vertebrados com esquele- 
tos feitos essencialmente de cartilagem, como os tubaróes e as arraias. 
conduęao saltatória Transmissao rapida de um impulso nervoso ao 
longo do axónio, resultante dos saltos dos potenciais de aęao de um 
nódulo de Ranvier para outro, passando pelas regióes de bainha de 
mielina da membrana. 

cone Celula em forma de cone na retina do olho dos vertebrados, sensivel 
a cor. 

conformador Animal cuja condięao interna se aj usta com a mudanęa de 
uma variavel ambiental. 

conidio Esporo haploide produzido na ponta de uma hifa especializada 
de ascomiceto durante a reproduęao assexuada. 
conifera Membro da maior diyisao de gimnosperma. A maioria das co- 
niferas consiste em aryores que produzem cones, como pinheiros e 
abetos. 

conjugaęao (1) Em procariotos, a transferencia direta de DNA entre duas 
celulas que ficam temporariamente unidas. Quando as duas celulas 
sao membros de especies diferentes, a conjugaęao resulta na trans¬ 
ferencia genica horizontal. (2) Em ciliados, um processo sexuado em 
que as duas celulas trocam micronucleos, mas nao se reproduzem. 


conodonte Vertebrado primitivo de corpo mole com olhos e dentes proe- 
minentes. 

consumidor Organismo que se alimenta de produtores, outros consumi- 
dores ou materia organico morta. 

consumidor primario Herbivoro; organismo que se alimenta de plantas 
ou de outros autótrofos. 

consumidor secundario Carnivoro que se alimenta de herbivoros. 
consumidor terciario Carnivoro que se alimenta de outro carnivoro. 
contracepęao Prevenęao deliberada da gestaęao. 

cooperatividade Tipo de regulaęao alosterica por meio da qual a mudan¬ 
ęa na conformaęao em uma subunidade de uma proteina causada pela 
ligaęao a um substrato e transmitida a todas as outras, facilitando a 
ligaęao das moleculas de substrato seguintes. 
coorte Grupo de indiyiduos da mesma idade em uma populaęao. 
cópia da escolha de parceiro Comportamento no qual indiyiduos em 
uma populaęao copiam a escolha de parceiros de outros, aparente- 
mente como resultado do aprendizado social. 
coraęao Bomba muscular que utiliza energia metabólica para elevar a 
pressao hidrostatica do liquido circulatório (sangue ou hemolinfa). 
O liquido, entao, segue por um gradiente de pressao pelo corpo e fi- 
nalmente retorna ao coraęao. 

cordado Membro do filo Chordata, animais que em algum momento do 
desenvolvimento tern notocorda, cordao neryoso oco dorsal, fendas 
ou rachaduras faringeas e cauda muscular pós-anal. 
corpo caloso Feixe grosso de fibras neryosas que liga os hemisferios di- 
reito e esquerdo do cerebro em mamiferos placentarios, permitindo 
que os hemisferios processem informaęóes em conjunto. 
corpo celular Parte do neurónio que abriga o nucleo e outras organelas. 
corpo luteo Tecido secretor no ovario que se forma do foliculo colapsado 
após a ovulaęao e produz progesterona. 
corpusculo basal Organela das celulas eucarióticas que consiste no ar- 
ranjo de 9 + 0 tripletes de microtubulos. O corpusculo basal pode 
constituir a montagem microtubular de um cilio ou flagelo e e estru- 
turalmente muito similar a um centriolo. 
corpusculo de Barr Corpo denso encontrado dentro do enyelope nuclear 
em celulas de mamiferos femeas, representando um cromossomo X 
altamente condensado e inativado. 

corredor de deslocamento Serie de pequenos fragmentos de yegetaęao 
ou uma faixa estreita de habitat (utilizavel por organismos) que liga 
duas regióes isoladas. 

corrente citoplasmatica Fluxo circular de citoplasma, envolvendo fila- 
mentos de miosina e actina, que facilita a distribuięao de materiais 
dentro da celula. 

correpressor Pequena molecula que se liga a um sitio repressor de uma 
proteina bacteriana e muda sua conformaęao, permitindo que se ligue 
ao operador e desligue o óperon. 

córtex (1) Regiao periferica do citoplasma de uma celula eucariótica, si- 
tuada junto a membrana plasmatica, sendo mais consistente que as 
camadas mais internas pela presenęa de multiplos microfilamentos. 
(2) Em plantas, o tecido localizado entre o tecido yascular e o epitelial 
da raiz e do caule. 

córtex cerebral Superficie do cerebro; a poręao maior e mais complexa 
do cerebro dos mamiferos, contendo órgaos sensoriais e motores das 
celulas neryosas do cerebro; a parte do cerebro dos yertebrados que 
mais mudou ao longo da evoluęao. 
córtex renal Poręao externa do rim dos yertebrados. 
cotiledone Folha primordial do embriao de uma angiosperma. Existem 
algumas especies com um cotiledone, e outras com dois. 
cotransporte Transporte de uma substancia contra um gradiente ele- 
troquimico por meio de sua conjugaęao com outra substancia que e 
transportada a favor de seu gradiente eletroquimico. 
crescimento determinado Tipo de crescimento caracteristico da maioria 
dos animais e de alguns órgaos yegetais, cujo crescimento cessa após 
ter atingido determinado tamanho. 

crescimento indeterminado Tipo de crescimento caracteristico de plan¬ 
tas, no qual o organismo continua crescendo por toda sua vida. 
crescimento populacional exponencial Crescimento de uma populaęao 
em um ambiente ideał e ilimitado, representado por uma curva na for¬ 
ma de J quando o tamanho da populaęao e representado graficamente 
em relaęao ao tempo. 
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crescimento populacional logistico Crescimento populacional que es- 
tabiliza ąuando o tamanho da populaęao se aproxima da capacidade 
de sustento. 

crescimento populacional nulo (CPN) Periodo de estabilidade no ta¬ 
manho da populaęao, ąuando adięóes a populaęao por nascimentos 
e imigraęao estao eąuilibradas com subtraęóes por mortes e emigra- 
ęóes. 

crescimento primario Crescimento produzido por meristemas apicais, 
aumentando o comprimento dos caules e das raizes. 
crescimento secundario Crescimento produzido por meristemas late- 
rais, engrossando raizes e caules de plantas lenhosas. 
crista ectodermica apical (CEA) Area da ectoderme espessa na ponta do 
botao do membro que promove o seu crescimento. 
crista Pręga da membrana mitocondrial interna. A membrana interna 
abriga as cadeias de transporte de eletrons e moleculas da enzima que 
catalisa a sintese de ATP (ATP sintase). 
crista neural Em yertebrados, regiao localizada ao longo das laterais do 
tubo neural onde este se desprende da ectoderme. As celulas migram 
para varias partes do embriao e formam celulas pigmentadas na pele 
e partes do cranio, dentes, glandulas suprarrenais e sistema nervoso 
periferico. 

cristalino Estrutura do olho que focaliza os raios de luz na retina. 
cristalografia por raios X Tecnica que depende da difraęao por um feixe 
por raios X atraves de atomos individuais de urna molecula cristaliza- 
da para estudar a estrutura tridimensional da molecula. 
cromatide-irma Cada urna das cópias do cromossomo duplicado ligadas 
entre si por meio de proteinas no centrómero e, as vezes, ao longo dos 
braęos. Enąuanto estao unidas, duas cromatides-irmas compóem um 
cromossomo; por firn, as cromatides sao separadas durante a mitose 
ou meiose II. 

cromatina O complexo de DNA e proteinas que constituem um cromos¬ 
somo eucariótico. Quando a celula nao esta se dividindo, a cromatina 
se apresenta com sua forma dispersa, como urna massa de fibras del- 
gadas e muito longas que nao podem ser yisualizadas com microscó- 
pio óptico. 

cromossomo Estrutura celular que consiste em urna molecula de DNA 
e moleculas proteicas associadas. (Em alguns contextos, como o se- 
ąuenciamento do genoma, o termo pode se referir ao DNA.) Cada 
celula eucarionte normalmente tern multiplos cromossomos lineares, 
que estao localizados no nucleo. Urna celula procarionte normalmen¬ 
te tern um cromossomo circular, que e encontrado no nucleoide, re¬ 
giao que nao e isolada por membrana. Ver tambem cromatina. 
cromossomo recombinante Cromossomo criado ąuando o Crossing over 
associa o DNA dos dois pais em um unico cromossomo. 
cromossomo sexual Cromossomo responsavel pela determinaęao do 
sexo de um indiyiduo. 

cromossomos homólogos Par de cromossomos de igual comprimento, 
posięao do centrómero e padrao de coloraęao que tern genes para a 
mesma caracteristica nos loci correspondentes. Um cromossomo ho- 
mólogo e herdado do pai e outro da mae de um organismo. Tambem 
chamado de par de homólogos. 

Crossing over Troca reciproca de materiał genetico entre cromatides nao 
irmas durante a prófase I da meiose. 

cruzamento di-hibrido Cruzamento entre dois organismos que sao he- 
terozigotos para ambos os caracteres sendo testados (ou a autopolini- 
zaęao de urna planta que e heterozigota para ambos caracteres). 
cruzamento mono-hibrido Cruzamento entre dois organismos que sao 
heterozigotos para o caractere que esta sendo estudado (ou a autopo- 
linizaęao de urna planta heterozigota). 
cruzamento-teste Cruzamento entre um organismo de genótipo desco- 
nhecido com um indiyiduo homozigoto recessivo para determinar o 
seu genótipo. A proporęao fenotipica da descendencia revelara o ge¬ 
nótipo desconhecido. 

cultura hidropónica Metodo no qual as plantas crescem em soluęóes 
minerais em vez de no solo. 

cultura Sistema de transferencia de informaęóes por meio da aprendiza- 
gem social ou ensino que influencia o comportamento de indiyiduos 
de urna populaęao. 


curva de sobrevivencia Grafico do numero de membros de urna coorte 
que ainda estao vivos a urna certa idade; urna forma de representar a 
mortalidade especifica da idade. 

curva especie-area Padrao de biodiversidade que mostra que ąuanto 
maior a area geografica de urna comunidade, maior o seu numero de 
especies. 

cuticula (1) Cobertura de cera sobre a superficie do caule e das folhas que 
atua como urna adaptaęao contra a dessecaęao em plantas terrestres. 

(2) O exoesqueleto de um artrópode, formado por camadas de pro¬ 
teina e ąuitina que tern modificaęóes yariadas para diversas funęóes. 

(3) Cobertura rigida que envolve o corpo de um nematódeo. 
dados Obseryaęóes registradas. 

dalton Medida de massa para atomos e particulas subatómicas; o mesmo 
que unidade de massa atónica. 

dataęao radiometrica Metodo para determinaęao de idades absolutas de 
rochas e fósseis, com base na meia-vida de isótopos radioativos. 
debito cardiaco Volume de sangue bombeado por minuto por cada ven- 
triculo do coraęao. 

decompositor Organismo que absorye nutrientes de materia organica 
morta, como carcaęas, plantas caidas e dej etos de organismos vivos, e 
os conyerte em formas inorganicas; um detritivoro. 
deleęao (1) Deficiencia no cromossomo resultante da perda de um dos 
seus segmentos por meio de ąuebra. (2) Perda por mutaęao de um ou 
mais pares de nucleotideos de um gene. 
demografia Estudo de alteraęóes com o tempo, na estatistica das popula- 
ęóes, especialmente nas taxas de natalidade e mortalidade. 
dendrito Urna das extensóes, em geral numerosas, curtas e altamente ra- 
mificadas, de um neurónio que recebem sinais de outros neurónios. 
densidade dependente Relacionada a qualquer caracteristica que varia 
de acordo com a densidade populacional. 
densidade Numero de indiyiduos por unidade de area ou volume. 
dependencia de ancoragem Necessidade de urna celula estar ligada a um 
substrato para iniciar a diyisao celular. 
deriva genetica Processo em que os eventos aleatórios causam flutuaęóes 
imprevisiveis na freąuencia de alelos de urna geraęao para a próxima. 
Os efeitos da deriva genetica sao mais pronunciados em peąuenas po- 
pulaęóes. 

derrame cerebral Morte do tecido neryoso no cerebro, geralmente resul¬ 
tante da ruptura ou bloąueio de arterias na cabeęa. 
desenvolvimento deuterostómio Em animais, um modo de desenvolvi- 
mento distinto pela formaęao do anus a partir do blastóporo; freąuen- 
temente tambem caracterizado pela cliyagem radial e pela formaęao 
de extensóes do tecido mesodermico na cavidade corporal. 
desenvolvimento Eyentos envolvidos nas alteraęóes de um organismo de 
modo gradual, desde urna forma simples ate urna mais complexa ou 
especializada. 

desenvolvimento protostómio Em animais, o modo de desenvolvimento 
caracteristico pelo desenvolvimento da boca a partir do blastóporo; 
tambem caracterizado por cliyagem espiral e pela formaęao de cavi- 
dade corporal como segmentos, entre massas densas da mesoderme. 
desenvolvimento sustentavel Desenvolvimento que atende as necessi- 
dades das pessoas de hoje sem limitar a capacidade das futuras gera- 
ęóes de atender as suas necessidades. 
deserto Bioma terrestre caracterizado por precipitaęóes muito baixas. 
desestiolamento Mudanęas sofridas pelo broto de urna planta em res- 
posta a luz solar; tambem conhecido informalmente, em ingles, como 
greening. 

deslocamento de carater Tendencia de que caracteristicas sejam mais 
divergentes em populaęóes simpatricas de duas especies do que em 
populaęóes alopatricas das mesmas especies. 
desmossomo Tipo de junęao intercelular em celulas animais que funcio- 
na como rebite, mantendo as celulas firmemente unidas. 
desnaturaęao Nas proteinas, o processo no qual urna proteina perde sua 
estrutura original devido a ąuebra de ligaęóes ąuimicas fracas e de in- 
teraęóes, tornando-se inativa biologicamente; no DNA, e a separaęao 
das duas fitas da dupla-helice. A desnaturaęao ocorre sob condięóes 
extremas de pH, salinidade e temperatura. 
desoxirribose Aęucar constituinte dos nucleotideos de DNA, apresen- 
tando urna hidroxila a menos que a ribose, que e o aęucar que compóe 
os nucleotideos de RNA. 
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despolarizaęao Mudanęa no estado eletrico em que o interior de urna 
celula excitavel se torna menos negativo em relaęao ao exterior do 
que com o potencial da membrana em repouso. Urna membrana de 
neurónio esta despolarizada se um estimulo diminui sua voltagem do 
estado de repouso de -70 mV em direęao a voltagem zero. 
desvio-padrao Medida da yariaęao encontrada em um conjunto de pon- 
tos de dados. 

determinaęao Restrięao progressiva do potencial de desenvolvimento no 
qual o destino possivel de cada celula torna-se mais limitado a medida 
que o embriao se desenvolve. No finał da determinaęao, a celula esta 
comprometida com seu destino. 

determinantę citoplasmatico Substancia materna, como urna proteina 
ou RNA, localizada em um óvulo e que influencia o curso inicial do 
desenvolvimento pela regulaęao da expressao dos genes que afetam o 
desenvolvimento das celulas. 

detritivoro Consumidor que obtem sua energia e nutrientes de materia 
organica morta, como carcaęas, plantas caidas e dejetos de organis- 
mos vivos; um decompositor. 
detrito Materia organica morta. 

deuteromiceto Classificaęao tradicional para um fungo sem estagio se- 
xual conhecido. 

Deuterostomia Urna das tres principais linhagens de animais bilaterais. 

Ver tambem Ecdysozoa e Lophotrochozoa. 
di-hibrido Organismo que e heterozigoto com respeito a dois genes de 
interesse. Toda a descendencia do cruzamento entre pais duplamente 
homozigotos para alelos diferentes e di-hibrida. Por exemplo, pais de 
genótipos AABB e aabb produzem um hibrido de genótipo AaBb. 
diabetes melito Doenęa endócrina marcada pela incapacidade de manter 
a homeostasia da glicose. O tipo I resulta da destruięao autoimune das 
celulas secretoras de insulina; o tratamento geralmente requer inje- 
ęóes diarias de insulina. O tipo II resulta principalmente da sensibi- 
lidade reduzida das celulas-alvo a insulina; obesidade e sedentarismo 
sao fatores de risco. 

diacilglicerol (DAG) Segundo mensageiro produzido pela clivagem de 
um certo tipo de fosfolipideo na membrana plasmatica. 
diafragma (1) Lamina muscular que forma a parede inferior da cavida- 
de toracica de mamiferos. A contraęao do diafragma puxa o ar para 
dentro dos pulmóes. (2) Objęto cóncavo de borracha que e encaixado 
na poręao superior da vagina antes da relaęao sexual. Funciona como 
barreira fisica para bloquear a passagem de semen para o interior do 
utero. 

diapsideo Membro de um clado de amniotas diferenciado pelo par de 
orificios em cada lado do cranio. Diapsideos incluem os lepidossauros 
e os arcossauros. 

diastole Estagio do ciclo cardiaco no qual urna camara do coraęao que 
esta relaxada e preenchida de sangue. 
diatomacea Protista fotossintetizante no clado Estramenopilo; tern urna 
exclusiva parede celular vitrea feita de dióxido de silicone embebida 
em urna matriz organica. 

dicariótico Referente ao micelio fungico com dois nucleos haploides por 
celula, urna de cada genitor. 

dicotiledónea Termo tradicionalmente utilizado para se referir as plantas 
floriferas que tern duas folhas embrionarias, ou cotiledones. Eviden- 
cias moleculares recentes indicam que as dicotiledóneas nao formam 
um clado; especies anteriormente classificadas como dicotiledóneas 
sao agrupadas atualmente em eudicotiledóneas, magnolideas e algu- 
mas linhagens de angiospermas basais. 
diferenciaęao Processo pelo qual urna celula ou grupo de celulas se torna 
especializado em estrutura e funęao. 

difusao facilitada Passagem de moleculas ou ions com o gradiente ele- 
troquimico atraves de urna membrana biológica por intermedio de 
proteinas de transporte transmembrana especificas, sem gasto de 
energia. 

difusao Movimento termal randómico de particulas de liquidos, gases ou 
sólidos. Na presenęa de um gradiente de concentraęao ou eletroqui- 
mico, a difusao resulta no movimento geral de urna substancia a partir 
de urna regiao mais concentrada para urna menos concentrada. 
digestao O segundo estagio do processamento de alimentos em animais: 
a decomposięao do alimento em moleculas pequenas o suficiente para 
que o corpo consiga absoryer. 


dimorfismo sexuada Diferenęas entre as caracteristicas sexuais secunda- 
rias de machos e femeas da mesma especie. 
dinamica populacional Estudo de como as interaęóes complexas entre 
fatores bióticos e abióticos influenciam nas yariaęóes do tamanho da 
populaęao. 

dineina Grandę proteina contratil que se estende de um par de micro- 
tubulos para o par adjacente em cilios e flagelos. A hidrólise de ATP 
leva a mudanęas na conformaęao da dineina que atua na curvatura de 
cilios e flagelos. 

dinoflagelado Membro de um grupo constituido principalmente de algas 
fotossintetizantes com dois flagelos situados em sulcos perpendicula- 
res nas placas de celulose que cobrem a celula. 
dinossauro Membro de um clado extremamente diverso de repteis que 
yariam na forma do corpo, tamanho e habitat. As aves sao os unicos 
dinossauros sobreviventes. 

dioico Em botanica, que tern as partes reprodutivas masculinas e femini- 
nas em indiyiduos diferentes da mesma especie. 
diploblastico Que tern duas camadas germinativas. 
diplomonadideo Protista que tern mitocóndrias modificadas, dois nu¬ 
cleos do mesmo tamanho e flagelos multiplos. 
disco intercalado Junęao especial entre celulas do musculo cardiaco que 
proporciona acoplamento eletrico direto entre as celulas. 
dispersao Movimento de indiyiduos (ou gametas) para longe de sua lo- 
calizaęao original. Este movimento as vezes expande a distribuięao 
geografica de urna populaęao ou especie. 
disperso Padrao de espaęamento entre os indiyiduos dentro das frontei- 
ras de urna populaęao. 

dissacarideo Consiste em dois monossacarideos unidos por urna ligaęao 
glicosidica formada durante a sintese por desidrataęao. 
distrofia muscular de Duchenne Doenęa genetica humana causada por 
um alelo recessivo ligado ao sexo; caracterizada pelo enfraquecimento 
progressivo e perda de tecido muscular. 
disturbio depressivo maior Disfunęao do humor caracterizado por sen- 
timentos de tristeza, falta de autoestima, vazio ou perda de interesse 
por quase tudo. 

disturbio Evento natural ou causado por seres humanos que modifica 
urna comunidade biológica e, em geral, elimina organismos desta 
comunidade. Perturbaęóes, como queimadas e tempestades, desem- 
penham funęóes essenciais na estruturaęao de muitas comunidades 
biológicas. 

diversidade de especies Numero e abundancia relativa das especies em 
urna comunidade biológica. 

diversidade de Shannon Indice de diversidade para comunidades simbo- 
lizado por H e representado pela equaęao H = - (p A ln p A + p B ln p B + 
p c ln p c +...), onde A, B, C... sao as especies, p e a abundancia relativa 
de cada especie e ln e o logaritmo natural. 
diyisao celular A reproduęao das celulas. 

diyisao enterica Urna das tres diyisóes do sistema neryoso autónomo; 
consiste em redes de neurónios no trato digestório, pancreas e vesi- 
cula biliar; normalmente e regulado pelas diyisóes simpaticas e paras- 
simpaticas do sistema neryoso autónomo. 
diyisao parassimpatica Urna das tres diyisóes do sistema neryoso au¬ 
tónomo; geralmente aumenta as atividades corporais que ganham e 
conservam energia, como a digestao e a reduęao da frequencia car- 
diaca. 

diyisao simpatica Urna das tres diyisóes do sistema neryoso autónomo 
dos yertebrados; geralmente aumenta o gasto energetico e prepara o 
corpo para aęao. 

DNA (acido desoxirribonucleico) Molecula de acido nucleico com a 
forma de urna dupla-helice consistindo em monómeros de nucleo- 
tideos com um aęucar desoxirribose e as bases nitrogenadas adeni¬ 
na (A), citosina (C), guanina (G) e timina (T); sao capazes de se repli- 
car e determinar a estrutura hereditaria de urna proteina celular. 
DNA complementar (DNAc) Molecula dupla-helice de DNA produzida 
in vitro usando RNAm como molde e as enzimas transcriptase reversa 
e DNA-polimerase. Urna molecula de DNAc corresponde aos exons 
de um gene. 

DNA de seąuencia simples Sequencia de DNA que contem muitas có- 
pias de sequencias pequenas e repetidas. 

DNA recombinante Molecula criada in vitro a partir de segmentos 
oriundos de diferentes fontes. 
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DNA repetitivo Seąuencias de nucleotideos, geralmente nao codificado- 
ras, que estao presentes em muitas cópias em um genoma eucariótico. 
As unidades repetidas podem ser curtas e arranjadas em seąuencia 
(em serie) ou longas e dispersas no genoma. 

DNA-ligase Enzima de ligaęao que e essencial para a replicaęao do DNA; 
catalisa a ligaęao covalente da extremidade 3' de um fragmento de 
DNA (p.ex., um fragmento de Okazaki) para urna extremidade 5' de 
outro fragmento de DNA (como urna cadeia de DNA em desenyol- 
yimento). 

DNA-polimerase Enzima que catalisa o prolongamento de novas fitas de 
DNA (por exemplo, na forquilha de replicaęao) pela adięao de nucleo¬ 
tideos na extremidade 3' de urna cadeia. Existem diferentes DNA-po- 
limerases; DNA-polimerase III e DNA-polimerase I tern papel mais 
importante na replicaęao de DNA em E. coli . 
doenęa autoimune Disfunęao imune na qual o sistema imune se volta 
contra o próprio organismo. 

doenęa da celula falciforme Doenęa do sangue humano herdada de for¬ 
ma recessiva na qual urna unica alteraęao de nucleotideo no gene da 
globina (3 agrega a hemoglobina, modificando o formato das celulas 
yermelhas do sangue e causando multiplos sintomas nos indiyiduos 
afetados. 

doenęa de Alzheimer Demencia (deterioraęao mental) relacionada a ida- 
de avanęada, caracterizada por confusao e perda da memória. 
doenęa de Huntington Doenęa genetica humana causada por um alelo 
dominantę; caracterizada por movimentos incontrolaveis do corpo e 
degeneraęao do sistema nervoso; geralmente fatal 10 ou 20 anos após 
o inicio dos sintomas. 

doenęa de Parkinson Disfunęao motora causada por urna doenęa cere- 
bral progressiva caracterizada pela dificuldade de iniciar movimentos, 
lentidao dos movimentos e rigidez. 

doenęa de Tay-Sachs Doenęa humana de origem genetica causada por 
um alelo recessivo para urna enzima disfuncional, levando ao acumulo 
de certos lipideos no cerebro. Convulsoes, cegueira e degeneraęao do 
desempenho motor e mental geralmente se manifestam poucos meses 
após o nascimento, seguidas de morte em poucos anos. 
dominancia apical Concentraęao de crescimento na extremidade de um 
ramo yegetal, onde urna gema terminal inibe parcialmente o cresci¬ 
mento das gemas axilares. 

dominancia completa Situaęao na qual os fenótipos do heterozigoto e o 
homozigoto dominantę sao indistinguiveis. 
dominancia incompleta Situaęao na qual o fenótipo de um indiyiduo 
heterozigoto e intermediario entre os fenótipos de indiyiduos homo- 
zigotos para cada alelo. 

dominio (1) Categoria taxonómica superior ao nivel de reino. Os tres do- 
minios sao Archaea, Bacteria e Eukarya. (2) Regiao estrutural e fun- 
cional separada de urna proteina. 

dopamina Neurotransmissor que e urna catecolamina, como a epinefrina 
e a norepinefrina. 

dormencia Condięao caracterizada pela taxa metabólica extremamente 
reduzida e urna suspensao do crescimento e desenvolvimento. 
dorsal Referente a face superior de um animal com simetria radial ou bi- 
lateral. 

dossel Estrato superior da yegetaęao em um bioma terrestre. 
dreno de aęucar Órgao yegetal que e um consumidor ou armazenador de 
aęucar. Raizes em crescimento, gemas, caules e frutos sao drenos de 
aęucar abastecidos pelo floema. 

ducto coletor A localizaęao no rim onde o filtrado processado, chamado 
de urina, e coletado dos tubulos renais. 
duodeno A primeira seęao do intestino delgado, onde o quimo do estó- 
mago se mistura com os sucos digestórios do pancreas, figado, vesicu- 
la biliar e celulas glandulares da parede do intestino. 
dupla fecundaęao Mecanismo de fecundaęao em angiospermas no qual 
dois nucleos espermaticos sao unidos a duas celulas do gametófito 
feminino (saco embrionario) para formar o zigoto e o endosperma. 
dupla-helice Forma original do DNA, referindo-se as duas fitas de poli- 
nucleotideos adjacentes e antiparalelas entrelaęadas ao redor de um 
eixo imaginario com formato em espiral. 
duplicaęao Aberraęao na estrutura do cromossomo devida a fusao com 
um fragmento de cromossomo homólogo, de modo que parte do cro¬ 
mossomo e duplicada. 


Ecdysozoa Urna das tres principais linhagens de animais bilaterais; 
muitos ecdisozoarios sao animais que fazem muda de exoesqueleto. 
Ver tambem Deuterostomia e Lophotrochozoa. 
ecologia comportamental Estudo da evoluęao e das bases ecológicas do 
comportamento animal. 

ecologia de comunidades O estudo do efeito das interaęóes entre as es- 
pecies na estrutura e organizaęao da comunidade. 
ecologia de ecossistemas Estudo do fluxo de energia e de ciclagem de 
compostos quimicos entre varios componentes bióticos e abióticos de 
um ecossistema. 

ecologia de paisagem Estudo de como o arranjo espacial dos tipos de 
habitats afeta a distribuięao e a abundancia de organismos e os pro- 
cessos do ecossistema. 

ecologia de populaęóes Estudo de populaęóes em relaęao ao seu am- 
biente, incluindo influencias ambientais na densidade e na distribui¬ 
ęao da populaęao, estrutura etaria e yariaęóes no tamanho da popu¬ 
laęao. 

ecologia do organismo Ramo da ecologia preocupado com os meios 
morfológicos, fisiológicos e de comportamento utilizados pelos orga¬ 
nismos individualmente para enfrentar os desafios impostos por seus 
ambientes bióticos a abióticos. 

ecologia Estudo sobre como os organismos interagem entre si e com seu 
ambiente. 

ecologia global Estudo do funcionamento e da distribuięao de organis¬ 
mos pela biosfera e de como as mudanęas regionais de energia e mate- 
riais afetam esses organismos. 

ecologia urbana Estudo de organismos e seu ambiente nas regióes urba- 
nas e suburbanas. 

ecossistema Todos os organismos em determinada area alem dos fatores 
abióticos com os quais eles interagem; urna ou mais comunidades e o 
ambiente fisico ao seu redor. 

ecótono Transięao de um tipo de habitat ou ecossistema para outro, 
como na transięao entre urna floresta e um campo. 
ectoderme A mais externa das tres camadas germinativas primarias em 
embrióes animais; origina a cobertura externa e, em alguns filos, o 
sistema nervoso, a orelha interna e o cristalino do olho. 
ectomicorriza Associaęao de um fungo com um sistema de raiz yegetal 
em que o fungo envolve as raizes sem causar inyaginaęao na membra¬ 
na plasmatica das celulas hospedeiras. 
ectoparasito Parasito que se alimenta na superficie externa de um hos- 
pedeiro. 

ectópico Que ocorre em local anormal. 

ectoprocto Lofoforado sessil colonial que normalmente e chamado de 
briozoario. 

ectotermico Referente aos organismos para os quais as fontes externas 
sao a principal fonte de calor para a regulaęao da temperatura, 
efeito Bohr Reduęao da afinidade da hemoglobina por oxigenio, causada 
pela diminuięao do pH. Isso facilita a liberaęao de oxigenio das hemo- 
globinas na proximidade de tecidos ativos. 
efeito estufa Aquecimento da Terra devido a acumulaęao de dióxido de 
carbono e alguns outros gases na atmosfera, que absorvem a radiaęao 
infravermelha refletida e transferem parte dessa radiaęao de volta para 
a Terra. 

efeito fundador Deriva genetica que ocorre quando poucos indiyiduos 
ficam isolados de urna populaęao maior, onde a composięao do pool 
genico da nova populaęao nao reflete aquela da populaęao original. 
efeito gargalo de garrafa Deriva genetica que ocorre quando o tamanho 
de urna populaęao se reduz, em decorrencia de desastres naturais ou 
aęóes humanas. Em geral, a populaęao sobrevivente deixa de ser gene- 
ticamente representativa da populaęao original. 
efetor Proteina codificada pelo patógeno que inutiliza o sistema imune 
inato do hospedeiro. 

eficiencia de produęao Porcentagem de energia armazenada no alimen- 
to que nao e utilizada para a respiraęao ou e eliminada como residuo. 
eficiencia trófica Porcentagem de produęao transferida de um nivel tró- 
fico para o seguinte. 

ejaculaęao Propulsao de semen do epididimo por meio do vaso deferente 
muscular, do ducto ejaculatório e da uretra. 
elemento de controle Segmento de DNA nao codificado que auxilia a 
regular a transcrięao de um gene por meio da sua ligaęao a um fator 
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de transcrięao. Elementos de controle multiplos estao presentes nos 
estimuladores de genes dos eucariotos. 
elemento de tubo criyado Celula viva que transporta aęucares e outros 
nutrientes organicos no floema das angiospermas; tambem chamado 
de membro de tubo criyado. Conectados uns aos outros, eles formam 
os tubos criyados. 

elemento essencial Elemento ąuńnico necessario para a sobrevivencia, o 
crescimento e a reproduęao. 

elemento Qualquer substancia que nao pode ser decomposta em outra 
por meio de reaęóes quimicas. 

elemento transpomyel Segmento de DNA que pode se mover no geno- 
ma de uma celula por meio de um DNA ou RNA intermediario; tam¬ 
bem chamado de elemento genetico transpomyel. 
elemento-traęo Elemento indispensavel para a vida, mas em quantidade 
muito pequena. 

elemento-vaso Celula curta e larga que transporta agua, encontrada no 
xilema da maioria das angiospermas e algumas plantas yasculares nao 
floriferas. Morrendo na maturidade, os elementos-vaso ficam alinha- 
dos para formar os micro tubos denominados de vasos. 
eletrocardiograma (ECG) Registro dos impulsos eletricos que percor- 
rem o musculo cardiaco durante o ciclo cardiaco. 
eletroforese em gel Tecnica para separar acidos nucleicos ou proteinas, 
com base no tamanho e na carga eletrica, que afetam a yelocidade do 
seu movimento pelo campo eletrico em um gel feito de agarose ou 
outro polimero. 

eletron de yalencia Eletron da ultima camada do atomo. 
eletron Particula subatómica com carga eletrica negativa simples e massa 
cerca de 2.000 vezes menor que a do neutron ou proton. Um ou mais 
eletrons movem-se ao redor do nucleo de um atomo. 
eletronegatiyidade A atraęao de um dado atomo por eletrons de uma 
ligaęao covalente. 

eletroporaęao Tecnica que introduz DNA recombinante para dentro da 
celula pela aplicaęao de um breve pulso eletrico em uma soluęao onde 
ela esta. O pulso cria um orificio temporario da membrana plasmatica 
da celula, pelo qual o DNA pode entrar. 
eliminaęao O quarto e ultimo estagio do processamento de alimentos 
em animais; a passagem do materiał nao digerido para fora do sistema 
digestório. 

embebięao Absoręao fisica da agua para as superficies internas de es- 
truturas. 

embriófita Nome alternativo para as plantas terrestres que se refere ao 
seu carater derivado compartilhado de embrióes multicelulares de- 
pendentes. 

emigraęao Movimento de indMduos para fora de uma populaęao. 
enantiómero Um de dois compostos que e a imagem em espelho do ou¬ 
tro e difere em formato devido a presenęa de carbono assimetrico. 
encefalo Órgao do sistema nervoso onde as informaęóes sao processadas 
e integradas. 

endemica Referente a uma especie que esta confinada em uma area geo- 
grafica especifica. 

endocitose Absoręao celular de moleculas biológicas e materiais particu- 
lados por meio da formaęao de yesiculas pela membrana plasmatica. 
endocitose mediada por receptor Movimento de moleculas espedficas 
dentro de uma celula atraves de uma depressao e formaęao de yesi¬ 
culas membranosas contendo proteinas com sitios receptores espe- 
cificos as moleculas envolvidas; permite que a celula adquira grandes 
quantidades de substancias espedficas. 
endoderme (1) A mais profunda das tres camadas germinativas prima- 
rias dos embrióes de animais; delimita o arquentero e da origem ao 
figado, pancreas, pulmóes e o interior do trato digestório em especies 
que tern essas estruturas. (2) A camada mais profunda do córtex de 
raizes yegetais; um cilindro com uma celula de espessura que forma o 
limite entre o córtex e o cilindro yascular. 
endoesąueleto Esqueleto duro, coberto pelos tecidos moles de um ani- 
mal. 

endófito Fungo que vive dentro da folha ou de outra parte da planta ou 
alga multicelular sem causar dano a ela. 
endometrio Revestimento interno do utero, o qual e ricamente vascu- 
larizado. 


endometriose Condięao resultante da presenęa de tecido endometrial 
fora do utero. 

endoparasito Parasito que vive dentro do hospedeiro. 
endorfina Um dos varios hormónios produzidos no cerebro e na adeno- 
-hipófise que inibe a percepęao de dor. 
endosperma Tecido rico em nutrientes formado pela uniao de um ga¬ 
meta masculino com dois nucleos da celula media durante a dupla 
fecundaęao em angiospermas. O endosperma fornece alimento para o 
embriao em desenvolvimento em sementes de angiospermas. 
endósporo Celula de resistencia de parede espessa produzida por uma 
celula bacteriana exposta a condięóes severas. 
endossimbiose Relaęao entre duas especies na qual um organismo vive 
dentro da celula ou celulas de outro organismo. Ver tambem teoria 
endossimbionte. 

endossimbiose secundaria Processo da evoluęao eucariótica na qual 
uma celula eucariótica heterotrófica incorporou uma celula eucarió¬ 
tica fotossintetizante, que sobreviveu em uma relaęao de simbiose no 
interior da celula heterotrófica. 

endossimbiose serial Hipótese para a origem dos eucariotos que con- 
siste em uma sequencia de eventos endossimbióticos nos quais mi- 
tocóndrias, cloroplastos e talvez outras estruturas celulares seriam 
originados de procariotos menores que teriam sido incorporados por 
celulas maiores. 

endotelio Camada simples e escamosa de celulas revestindo o lumen dos 
vasos sanguineos. 

endotermico Referente a organismos com corpos que sao aquecidos pelo 
calor gerado pelo metabolismo. Este calor normalmente e utilizado 
para manter o corpo em uma temperatura relativamente estavel e su¬ 
perior a temperatura do ambiente externo. 
endotoxina Componente tóxico da membrana externa de algumas bacte- 
rias gram-negativas que e liberado somente quando a bacteria morre. 
energia Capacidade de causar mudanęa, especialmente realizar trabalho 
(deslocar materia contra uma foręa de oposięao). 
energia cinetica Energia associada ao movimento relativo dos objetos. 
Um corpo em movimento pode realizar trabalho por transmitir movi- 
mento para outro corpo. 

energia de ativaęao Quantidade de energia que os reagentes precisam 
absorver antes do inicio de uma reaęao quimica; tambem chamada de 
energia livre de ativaęao. 

energia de ligaęao No metabolismo celular, o uso da energia liberada de 
uma reaęao exotermica para realizar uma reaęao endotermica. 
energia livre Poręao de energia de um sistema biológico capaz de realizar 
trabalho quando a temperatura e a pressao sao uniformes. A mudanęa 
na energia livre de um sistema (AG) e calculada pela equaęao AG = 
A H - TAS, onde A H e a mudanęa na entalpia (em sistemas biológicos, 
equivalente a energia total), AT e a temperatura absoluta e AS e a mu¬ 
danęa na entropia. 

energia potencial Energia presente na materia como resultado de sua po- 
sięao ou arranjo espacial (estrutura). 

energia quimica Energia disponivel nas moleculas para ser liberada em 
uma reaęao quimica; forma de energia potencial. 
energia termica Energia cinetica devido ao movimento randómico de 
atomos e moleculas; energia na sua forma mais randómica. Ver tam¬ 
bem calor. 

engenharia genetica Manipulaęao direta de genes com finalidades pra- 
ticas. 

engenheiro do ecossistema Organismo que influencia a estrutura da co- 
munidade por causar alteraęóes fisicas no meio ambiente. 
enraizada Descreve uma arvore filogenetica que contem um ponto de 
ramificaęao (em geral, aquele mais afastado para a esquerda) repre- 
sentando o ultimo ancestral comum a todos os taxons presentes na 
arvore. 

entrenó Segmento do caule da planta entre os pontos de inseręao das 
folhas. 

entropia Medida do grau de desordem de um sistema. 
enyelope nuclear Na celula eucariótica, dupla membrana que circunda o 
nucleo, perfurada por poroś que regulam o trafego para o citoplasma. 
A membrana externa e continua com o reticulo endoplasmatico. 
enyelope viral Membrana, derivada de membranas da celula hospedeira, 
que envolve o capsideo que, por sua vez, contem o genoma viral. 
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enxerto Ramo enxertado em um porta-enxerto (cavalo) na enxertia. 
enzima de restrięao Uma endonuclease (tipo de enzima bacteriana) que 
reconhece e corta moleculas de DNA nao bacterianas (como genomas 
de fagos). A enzima reconhece e corta seąuencias especificas de nu- 
cleotideos (sitios de restrięao). 

enzima Macromolecula que serve como catalisador, ou seja, agente qui- 
mico que altera a velocidade de uma reaęao sem ser consumido por 
ela. A maioria das enzimas consiste em proteinas. 
epicótilo No embriao de uma angiosperma, o eixo embrionario acima 
do ponto de inseręao do(s) cotiledone(s) e abaixo do primeiro par de 
folhas. 

epidemico Surto disseminado de uma doenęa. 

epiderme (1) Sistema de tecidos dermicos de plantas nao lenhosas, geral- 
mente consiste em uma camada simples de celulas firmemente com- 
pactadas. (2) Revestimento externo dos animais. 
epididimo Tubulo espiralado localizado junto aos testiculos dos mamife- 
ros, onde o esperma e armazenado. 

epifita Planta que se alimenta por conta própria, mas cresce sobre a su- 
perficie de outra planta para obter sustentaęao, geralmente nos ramos 
ou troncos de aryores. 

epinefrina Hormónio tipo catecolamina que quando secretado pela me- 
dula suprarrenal medeia as respostas “łuta ou fuga” contra estresse de 
curta duraęao funciona como neurotransmissor; tambem conhecida 
como adrenalina. 

epistasia Tipo de interaęao genica em que a expressao fenotipica de um 
gene altera a de outro gene que e herdado independentemente. 
epitelio de transporte Uma ou mais camadas de celulas epiteliais espe- 
cializadas que regulam o movimento de solutos. 
epitelio Tecido epitelial. 

epitopo Regiao pequena e acessivel de um antigeno no qual um receptor 
de antigeno ou anticorpo se liga. 

eąuilibrio de Hardy-Weinberg O estado de uma populaęao no qual as 
freąuencias dos alelos e genótipos permanecem constantes de gera- 
ęao em geraęao, supondo que somente a segregaęao mendeliana e a 
recombinaęao de alelos estejam influenciando. 
eąuilibrio pontuado No registro fóssil, periodos extensos de aparente 
estabilidade, onde uma especie sofre poucas ou nenhuma mudanęa 
morfológica, interrompido por periodos curtos de mudanęa repen- 
tina. 

eąuilibrio ąuimico Na reaęao ąuimica, e o estado no qual a velocidade 
da reaęao direta e igual a da reaęao inyersa, de modo que a concentra- 
ęao relativa dos reagentes e produtos se mantem constante. 
eąuinoderma Deuterostómio marinho sessil ou de movimento lento 
com sistema vascular aąuifero e, na fasę larval, com simetria bilateral. 
Eąuinodermos incluem as estrelas-do-mar, estrelas-serpente, ouri- 
ęos-do-mar, lirios-do-mar e pepinos-do-mar. 
eritrócito Celula sanguinea que contem hemoglobina e transporta oxige- 
nio; tambem chamado de celula vermelha do sangue. 
eritropoietina (EPO) Hormónio que estimula a produęao de eritrócitos. 
E secretado pelos rins ąuando os tecidos do corpo nao recebem oxi- 
genio suficiente. 

esclereide Celula do esclerenąuima curta e irregular presente na casca da 
noz e no tegumento de sementes. Esclereides sao encontradas disper- 
sas pelo parenąuima de algumas plantas. 
escroto Bolsa de pele externa ao abdome que armazena os testiculos; 
mantem os testiculos em temperaturas inferiores, necessarias para a 
espermatogenese. 

esfincter Uma banda de fibras musculares em forma de anel que controla 
o tamanho da abertura no corpo, como a passagem entre o esófago e 
o estómago. 

esófago Tubo muscular que conduz o alimento, por peristaltismo, da fa- 
ringe para o estómago. 

especiaęao alopatrica Formaęao de novas especies em populaęóes que 
foram isoladas geograficamente. 

especiaęao Processo evolutivo em que uma especie se divide em duas ou 
mais especies. 

especiaęao simpatrica Formaęao de novas especies em populaęóes que 
vivem na mesma area geografica. 

especie ameaęada Especie que provavelmente entrara em perigo de ex- 
tinęao em um futuro previsivel. 


especie dominantę Especie com abundancia ou biomassa substancial- 
mente superior a de outras especies na comunidade. Especies domi- 
nantes exercem um controle poderoso sobre a ocorrencia e distribui- 
ęao de outras especies. 

especie em perigo Especie que esta em risco de extinęao, em uma poręao 
significativa ou em todas as regióes em que ocorre. 
especie introduzida Especie transferida por seres humanos, seja inten- 
cional ou acidentalmente, de sua localizaęao nativa para uma nova 
regiao geografica; tambem chamada de especie nao nativa ou exótica. 
especie inyasora Especie, muitas vezes introduzida por seres humanos, 
que se mantem fora de seu dominio natural. 
especie Populaęao ou grupo de populaęóes cujos membros tern a possi- 
bilidade de cruzar na natureza e produzir prole viavel e fertil, mas nao 
produz prole viavel e fertil com membros de outros grupos. 
especie-chave Especie que nao e necessariamente abundante em uma co¬ 
munidade, mas exerce controle intenso na estrutura da comunidade 
devido a natureza de seu papel ecológico ou nicho. 
espectro de absoręao Capacidade de um pigmento para absoryer varios 
comprimentos de onda de luz; grafico que mostra a distribuięao des- 
ses comprimentos de onda. 

espectro de aęao Grafico que traęa o perfil da efetiyidade relativa de di- 
ferentes comprimentos de onda de radiaęao na conduęao de um pro¬ 
cesso particular. 

espectro de hospedeiros Numero limitado de celulas hospedeiras que 
cada tipo de virus pode infectar. 

espectro eletromagnetico Espectro completo da faixa de radiaęao em 
comprimentos de onda que vao desde menos de um nanómetro ate 
mais de um ąuilómetro. 

espectrofotómetro Instrumento que mede as proporęóes de luz de di- 
ferentes comprimentos de onda absoryidas e transmitidas pelos pig- 
mentos de uma soluęao. 

espermateca Em muitos insetos, um saco no sistema reprodutivo femini- 
no onde o espermatozoide e armazenado. 
espermatogenese Produęao continua e abundante de espermatozoides 
nos testiculos. 

espermatogónia Celula que se divide mitoticamente para formar esper- 
matócitos. 

espermatozoide O gameta masculino. 
espongiocele Cavidade central de uma esponja. 

esporangio Órgao multicelular de fungos e plantas em que ocorre a 
meiose e o desenvolvimento de celulas haploides. 
esporo (1) Celula haploide produzida no esporófito por meiose, no ciclo 
de vida de uma planta ou alga com alternancia de geraęóes. Um espo¬ 
ro pode se diyidir por mitose para desenvolver um indiyiduo haploide 
multicelular, o gametófito, sem haver fusao com outra celula. (2) Nos 
fungos, celula haploide gerada sexuadamente ou assexuadamente que 
produz um micelio após a germinaęao. 
esporofilo Folha modificada que tern esporangios e, portanto, e especia- 
lizada para a reproduęao. 

esporófito Forma diploide multicelular que resulta da uniao de gametas 
em organismos que apresentam alternancia de geraęóes (plantas e al¬ 
gumas algas). O esporófito produz esporos haploides por meiose que 
se tornam gametófitos. 

esporopolenina Polimero duravel que cobre os zigotos expostos de algas 
carófitas e forma as paredes dos esporos yegetais, protegendo contra 
o dessecamento. 

esąueleto hidrostatico Sistema esąueletico composto de liąuido man- 
tido sob pressao em um compartimento corporal fechado; o esąue¬ 
leto principal da maioria dos cnidarios, vermes chatos, nematódeos 
e anelideos. 

esąuizofrenia Disturbio mental severo caracterizado por episódios psi- 
cóticos em que os pacientes tern uma percepęao distorcida da reali- 
dade. 

estame Órgao reprodutivo produtor de pólen de uma flor, consiste em 
uma antera e um filete. 

estatocisto Tipo de mecanorreceptor que funciona no eąuilibrio de in- 
yertebrados pelo uso de estatolitos, que estimula celulas ciliadas em 
relaęao a gravidade. 

estatolito (1) Em plantas, um plastidio especializado que contem gra- 
nulos densos de amido e podem participar na detecęao da grayidade. 
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(2) Em invertebrados, um grao de areia ou outro granulo denso que 
assenta em resposta a gravidade e e encontrado nos órgaos sensoriais 
que funcionam no equilibrio. 
estelo Tecido vascular de um caule ou raiz. 

esteroide Tipo de lipideo caracterizado por urna cadeia carbónica consis- 
tindo em quatro aneis ligados a varios grupos quimicos. 
estigma Parte adesiva do carpelo de urna flor, que captura graos de pólen. 
estilete Hastę do carpelo de urna flor, com o ovario na base e o estigma na 
extremidade superior. 

estimulador Segmento de DNA eucariótico que contem multiplos ele- 
mentos-controle, geralmente localizado distante do gene cuja trans- 
crięao esta sendo regulada. 

estimulo Na homeostase, flutuaęóes de urna variavel que desencadeia 
urna resposta. 

estimulo sinal Sinal sensorial externo que ativa um padrao de aęao fixo 
por um animal. 

estiolamento Adaptaęóes morfológicas das plantas para o crescimento 
no escuro. 

estipe Estrutura semelhante a um caule em algas marinhas. 
estómago Órgao do sistema digestório que armazena alimento e realiza 
etapas preliminares da digestao. 

estómato Poro microscópico circundado por celulas-guarda na epiderme 
de folhas e caules que possibilita trocas gasosas entre o ambiente e o 
interior da planta. 

estradiol Hormónio esteroide que estimula o desenvolvimento e a manu- 
tenęao do sistema reprodutivo feminino e das caracteristicas sexuais 
secundarias; o principal estrogenio em mamiferos. 
estrato Camada de rocha formada quando novas camadas de sedimento 
cobrem e comprimem as camadas mais antigas. 
estria de Caspary Anel impermeavel de cera nas celulas da endoderme 
da plantas que bloqueia o fluxo passivo de agua e solutos para o estelo 
pelas paredes celulares. 

estrigolactonas Qualquer um de urna classe de hormónios que inibem a 
ramificaęao do broto, acionam a germinaęao de sementes de plantas 
parasitas e estimulam a associaęao de raizes de plantas com fungos 
micorrizicos. 

estróbilo Termo tecnico para um agrupamento de esporofilos comumen- 
te conhecidos como cone, encontrado na maioria das gimnospermas 
e algumas plantas vasculares sem sementes. 
estrogenio Qualquer hormónio esteroide, como o estradiol, que estimula 
o desenvolvimento e a manutenęao do sistema reprodutivo feminino e 
das caracteristicas sexuais secundarias. 
estroma Liquido denso do cloroplasto que circunda a membrana dos tila- 
coides; envolvido na sintese de moleculas organicas a partir de dióxido 
de carbono e agua. 

estromatólito Rocha sedimentar que resulta da atividade de procariotos 
que unem camadas finas do sedimento. 
estrutura etaria O numero relativo de individuos de cada idade em urna 
populaęao. 

estrutura primaria Piano da estrutura proteica que se refere especifica- 
mente a sequencia de aminoacidos. 

estrutura ąuaternaria Configuraęao particular de um complexo agrega- 
do de proteinas, definido pelo arranjo tridimensional caracteristico 
de suas subunidades constituintes, cada qual sendo um polipeptideo. 
estrutura secundaria Espirais ou dobras localizadas e repetitivas da ca¬ 
deia polipeptidica de urna proteina devido a formaęóes de ligaęóes de 
hidrogenio entre os constituintes do esqueleto (nao as cadeias late- 
rais). 

estrutura terciaria Contoręóes irregulares de urna molecula de proteina 
devido as interaęóes das cadeias laterais envolvidas em interaęóes hi- 
drofóbicas, ligaęóes iónicas, ligaęóes de hidrogenio e pontes dissul- 
feto. 

estrutura trófica As diferentes relaęóes alimentares em um ecossistema, 
que determina a rota do fluxo de energia e o padrao de ciclagem qui- 
mica. 

estrutura yestigial Estrutura com pouca ou nenhuma importancia para 
um organismo. Estruturas vestigiais sao remanescentes históricos de 
estruturas que tinham importante funęao nos organismos ancestrais. 
estruturas homólogas Estruturas em especies diferentes que apresentam 
semelhanęas devido a urna ancestralidade comum. 


estuario Area onde urna corrente de agua doce ou rio encontra o oceano. 
estudo de adoęao interespecifica Estudo do comportamento onde o jo- 
vem de urna especie e colocado sob os cuidados de adultos de urna 
outra especie. 

estudo de associaęóes no genoma Analise em larga escala do genoma de 
varias pessoas que tern determinado fenótipo ou doenęa, com o ob- 
jetivo de encontrar marcadores geneticos que se correlacionem com 
aquele fenótipo ou doenęa. 

estudo de gemeos Estudo comportamental em que pesquisadores com- 
param o comportamento de gemeos identicos criados separadamente 
com aqueles criados na mesma familia, 
etileno Hormónio gasoso das plantas envolvido na resposta ao estresse 
mecanico, morte celular programada, abscisao foliar e amadureci- 
mento de frutos. 

eucromatina A forma menos condensada da cromatina nos eucariotos e 
geneticamente ativas para transcrięao. 
eudicotiledónea Membro de um clado que consiste na ampla maioria 
das plantas floriferas que tern duas folhas embrionarias na semente, 
ou cotiledones. 

euglenoide Protista como a Euglena ou relacionados, caracterizado por 
urna bolsa anterior do qual emergem um ou dois flagelos. 
euglenozoario Membro de um clado diversificado de protistas flagelados 
que inclui predadores heterótrofos, fotossintetizantes autótrofos e pa- 
rasitos patogenicos. 

Eukarya O dominio que engloba todos os organismos eucariotos. 
eumetazoario Membro de um clado de animais com tecidos verdadeiros. 

Todos os animais, exceto as esponjas e alguns outros grupos. 
eurialino Referente a organismos que toleram mudanęas consideraveis 
na osmolaridade externa. 

euripterideo Um queliceriforme carnivoro extinto, tambem chamado de 
escorpiao aquatico. 

euterio Mamifero placentario; mamifero cujos filhotes completam seu 
desenvolvimento embrionario dentro do utero, ligados a mae pela 
placenta. 

eutroficaęao Processo pelo qual nutrientes, principalmente fósforo e 
nitrogenio, tornam-se muito concentrados em um corpo dagua, 
causando o aumento do crescimento de organismos como algas ou 
cianobacterias. 

evapotranspiraęao Evaporaęao total de agua de um ecossistema, incluin- 
do evaporaęao do solo e do exterior das plantas, normalmente medido 
em milimetros e estimado por um ano. 
evo-devo Biologia evolutiva do desenvolvimento; area da biologia que 
compara processos do desenvolvimento de diferentes organismos 
multicelulares para entender como esses processos podem ter evo- 
luido e como as mudanęas podem modificar as caracteristicas exis- 
tentes dos organismos ou gerar novos organismos. 
evoluęao adaptativa Evoluęao que resulta em urna melhor combinaęao 
entre organismos e seu meio ambiente. 
evoluęao convergente Evoluęao de caracteristicas semelhantes em linha- 
gens evolutivas independentes. 

evoluęao Descendencia com mudanęa; a ideia de que especies vivas sao 
descendentes de especies ancestrais que eram diferentes das atuais; 
tambem definida, de forma mais restrita, como a mudanęa na compo- 
sięao genetica de urna populaęao de geraęao para geraęao. 

Excavatae Um dos quatro supergrupos de eucariotos propostos na hi- 
pótese atual da historia evolutiva de eucariotos. Excavatae tern estru¬ 
turas exclusivas do citoesqueleto, e algumas especies tern urna fenda 
de alimentaęao “escavada” em um lado do corpo celular. Ver tambem 
clado “SAR” Archaeplastida e Unikontae. 
exclusao competitiya Conceito de que quando populaęóes de duas es¬ 
pecies semelhantes competem pelos mesmos recursos limitados, urna 
populaęao utilizara os recursos com maior eficiencia e tera vantagem 
reprodutiva que, por firn, levara a eliminaęao da outra populaęao. 
excreęao Eliminaęao de metabólitos contendo compostos nitrogenados e 
outros produtos residuais. 

exocitose Secreęao celular de moleculas biológicas por meio da fusao de 
yesiculas que as contem com a membrana plasmatica. 
exoesqueleto Revestimento duro na superficie de um animal, como na 
concha de um molusco ou na cuticula de um artrópode, que fornece 
proteęao e pontos de fixaęao para musculos. 



glossArio 1361 


exon Seąuencia dentro de um transcrito primario que permanece no 
RNA mesmo após o seu processamento; tambem se refere a regiao do 
DNA da qual essa sequencia foi transcrita. 
exotoxina Proteina tóxica que e secretada por um procarioto ou outro 
patógeno e que produz sintomas especificos, mesmo o patógeno nao 
estando mais presente. 

expansina Enzima vegetal que rompe as ligaęóes cruzadas (ligaęóes de 
hidrogenio) entre microfibrilas de celulose e outros componentes da 
parede celular, afrouxando a estrutura da parede. 
experimento controlado Experimento no qual um grupo experimental e 
comparado a um grupo-controle que varia apenas em relaęao ao fator 
que esta sendo testado. 

experimento Teste cientifico realizado sob condięóes controladas, envol- 
vendo a manipulaęao de um ou mais fatores em um sistema com o 
objetivo de observar os efeitos dessas modificaęóes. 
explosao do Cambriano Periodo relativamente curto na historia ge- 
ológica em que animais grandes de corpo rigido com a maioria dos 
principais tipos de planos corporais conhecidos atualmente aparece- 
ram no registro fóssil. Esta explosao de mudanęa evolutiva ocorreu ha 
aproximadamente 535 a 525 milhóes de anos, com o surgimento dos 
primeiros grandes animais de corpo duro. 
expressao genica diferencial Expressao de diferentes conjuntos de genes 
em celulas com o mesmo genoma. 

expressao genica Processo pelo qual a informaęao codificada pelo DNA 
conduz a sintese de proteinas ou, em alguns casos, de RNA que nao e 
traduzido em proteinas e, assim, funciona como RNA. 
extensao convergente Processo onde as celulas da camada de um tecido 
se reorganizam, de modo que a camada de celulas fica mais estreita 
(converge) e mais longa (se estende). 

extinęao em massa Eliminaęao de um grandę numero de especies por 
toda a Terra, resultado de mudanęas ambientais globais. 
extremidade coesiva Extremidade da fita simples de um fragmento de 
restrięao de dupla-fita. 

extremófilo Organismo que vive em um ambiente cujas condięóes sao 
tao extremas que poucas especies conseguem sobreviver. Extremófi- 
los incluem os halófilos extremos (“amam sal”) e os termófilos extre- 
mos (“amam calor”). 

facilitaęao Interaęao na qual urna especie tern um efeito positivo na so- 
brevivencia e reproduęao de outra especie na ausencia de urna asso- 
ciaęao intima de urna simbiose. 

fago temperado Fago que e capaz de se reproduzir tanto pelo ciclo litico 
como pelo lisogenico. 

fago yirulento Fago que se reproduz exclusivamente por meio do ciclo 
litico. 

fago Virus que infecta bacterias, tambem denominado bacteriófago. 
fagocitose Tipo de endocitose na qual grandes substancias particuladas 
ou pequenos organismos sao capturados por urna celula. E executada 
por algumas propostas e por determinadas celulas do sistema imune 
de mamiferos (principalmente macrófagos, neutrófilos e celulas den- 
driticas). 

familia multigenica Coleęao de genes com sequencias similares ou iden- 
ticas, presumiyelmente com origem comum. 
familia Na classificaęao lineana, a categoria taxonómica acima de genero. 
faringe (1) Regiao da garganta de yertebrados onde as passagens de ar e 
alimento se cruzam. (2) Nos vermes chatos, o tubo muscular que se 
projeta do lado yentral do verme e termina na boca. 
fasę de leitura Grupo de tres ribonucleotideos utilizado pelo mecanismo 
de traduęao durante a sintese de polipeptideos no RNAm. 
fasę folicular Periodo do ciclo ovariano em que os foliculos crescem e os 
oócitos amadurecem. 

fasę G 0 Estado nao diyisional apresentado pelas celulas que sairam do ci¬ 
clo celular; algumas vezes e reversivel. 
fasę G! Primeira fasę de espera, ou fasę de crescimento, do ciclo celular, 
consistindo na parte da interfase que antecede a sintese de DNA. 
fasę G 2 Segunda fasę de espera, ou fasę de crescimento, do ciclo celular, 
consistindo na parte da interfase subsequente a sintese de DNA. 
fasę mitótica (M) Fasę do ciclo celular que inclui mitose e citocinese. 
fasę S A fasę de sintese do ciclo celular; a parte da interfase na qual o 
DNA e replicado. 


fator de crescimento (1) Proteina que deve estar presente no ambiente 
extracelular (meio de cultura ou corpo do animal) para o crescimento 
e desenvolvimento normal de determinados tipos de celulas. (2) Regu- 
lador local que estimula a proliferaęao e diferenciaęao celular. 
fator de transcrięao Proteina reguladora que se liga ao DNA e permite a 
transcrięao de genes especificos. 

fator F Em bacterias, o segmento de DNA que confere a habilidade de 
formar pilus para conjugaęao e funęóes associadas necessarias para 
a transferencia de DNA do doador para o receptor. O fator F pode 
existir como plasmideo ou ser integrado ao cromossomo bacteriano. 
fenda faringea Em embrióes de cordados, urna das aberturas que se for- 
mam a partir das rachaduras faringeas e se comunicam com o exte- 
rior, posteriormente se desenvolvendo nas fendas branquiais em mui- 
tos yertebrados. 

fenda hidrotermal Area no fundo oceanico onde agua quente e minerais 
do interior da Terra jorram para dentro da agua do mar. 
fenótipo Caracteristicas fisicas e fisiológicas de um organismo, as quais 
sao determinadas por sua constituięao genetica. 
fermentaęao alcoólica Glicólise seguida pela reduęao de piruvato em al- 
cool etilico, regenerando NAD + e liberando dióxido de carbono. 
fermentaęao lactica Glicólise seguida da conyersao de piruvato em lacta- 
to, regenerando NAD + sem ocorrer liberaęao de dióxido de carbono. 
fermentaęao Processo catabólico que sintetiza urna quantidade limitada 
de ATP a partir da glicose (ou outra moleculas organicas) sem urna 
cadeia de transporte de eletrons e que gera um produto finał caracte- 
ristico, como alcool etilico ou acido lactico. 
feromónio Em animais e fungos, urna pequena molecula liberada no am¬ 
biente que funciona na comunicaęao entre membros da mesma espe¬ 
cie. Em animais, tern aęao semelhante a um hormónio, influenciando 
a fisiologia e o comportamento. 

fertilizaęao (1) Uniao de gametas haploides para formar um zigoto di- 
ploide. (2) Adięao de nutrientes minerais ao solo. 
fertilizaęao in vitro (FIV) Fertilizaęao de oócitos em frascos de labora- 
tório antes da implantaęao artificial de embriao inicial no utero ma- 
terno. 

feto Mamifero em desenvolvimento que tern as principais estruturas de 
um adulto. Nos seres humanos, o estagio fetal vai da nona semana de 
gestaęao ate o nascimento. 
fezes Os dej etos do trato digestório. 

fibra de contraęao lenta Fibra muscular que pode suportar contraęóes 
longas. 

fibra de contraęao rapida Fibra muscular utilizada para contraęóes ra- 
pidas e potentes. 

fibra Tipo celular lignificado que reforęa o xilema das angiospermas e 
funciona no suporte mecanico; urna celula do esclerenquima, delgada 
e afilada, que geralmente ocorre em feixes. 
fibroblasto Tipo de celula em tecido conectivo frouxo que secreta protei- 
nas componentes das fibras extracelulares. 
fibronectina Glicoproteina extracelular secretada por celulas animais 
que as aj uda a se aderirem a matriz extracelular. 
fibrose cistica Disturbio genetico humano causado por um alelo reces- 
sivo que controla a sintese da proteina responsavel pela regulaęao de 
transferencia de cloreto de sódio pelas membranas das celulas; carac- 
terizado pela secreęao excessiva de muco e consequente yulnerabili- 
dade a infecęóes; e fatal se nao for tratado. 
figado Órgao interno grandę nos yertebrados que realiza varias funęóes, 
como produęao de bile, manutenęao do nivel de glicose e desintoxica- 
ęao de substancias yenenosas no sangue. 
filamento fino Filamento formado de duas fitas de actina e duas fitas de 
proteinas reguladoras enroladas entre si; um componente das miofi- 
brilas nas fibras musculares. 

filamento grosso Filamento composto de um arranjo alternado de mo¬ 
leculas de miosina; um componente das miofibrilas nas fibras mus¬ 
culares. 

filamento intermediario Um dos componentes do citoesqueleto que in¬ 
clui filamentos intermediarios em tamanho, entre os microtubulos e 
os microfilamentos. 

filete Em urna angiosperma, a poręao peduncular do estame, o órgao re- 
produtivo produtor de pólen de urna flor. 
filo Em classificaęao, a categoria taxonómica acima de classe. 
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filogenia Historia evolutiva de uma especie ou grupo de especies rela- 
cionadas. 

filotaxia Arranjo das folhas no caule de uma planta. 
filtraęao Em sistemas excretores, a extraęao de agua e peąuenos solutos, 
incluindo residuos metabólicos, do liąuido corporal. 
filtrado Liąuido sem celulas extraido do liąuido corporal pelo sistema 
excretor. 

fimbria Apendice curto e capilar de uma celula procariótica que aj uda na 
aderencia ao substrato ou a outras celulas. 
fisiologia Processos e funęóes de um organismo e seus estudos. 
fissao binaria Metodo de reproduęao assexuada que consiste na diyisao 
de uma celula em duas. Em procariotos, a fissao binaria nao envolve 
mitose; mas em eucariotos unicelulares que apresentam fissao binaria, 
a mitose faz parte do processo. 

fissao Separaęao de um individuo parental em dois ou mais individuos 
com aproximadamente o mesmo tamanho. 
fita descontinua Fita de DNA sintetizada descontinuamente que se elon- 
ga por meio de fragmentos de Okazaki, cada qual sintetizado na dire- 
ęao 5' —» 3' a partir da forąuilha de replicaęao. 
fita-lider A nova fita complementar de DNA sintetizada continuamente 
ao longo da fita-molde rumo a forąuilha de replicaęao, sempre na di- 
reęao 5' —> 3'. 

fita-molde Fita de DNA que serve de modelo, ou molde, para ordenar por 
pareamento de bases a seąuencia de nucleotideos em um transcrito 
de RNA. 

fitocromo Tipo de receptor de luz em plantas que absorve principalmen- 
te luz vermelha e reguła muitas respostas de plantas, como germina- 
ęao de sementes e busca da luz. 

fitorremediaęao Biotecnologia emergente nao destrutiva que busca re- 
cuperar areas contaminadas aproveitando a capacidade de algumas 
plantas de extrair metais pesados e outros poluentes do solo e concen- 
tra-los nas partes da planta que podem ser removidas com facilidade. 
fixaęao do carbono Fixaęao inicial do carbono C0 2 em um composto 
organico realizada por um organismo autotrófico (planta, outro orga¬ 
nismo fotossintetizante ou procarioto ąuimioautotrófico). 
fixaęao do nitrogenio Conyersao de nitrogenio atmosferico (N 2 ) em 
amónia (NH 3 ). A fixaęao biológica de nitrogenio e realizada por al- 
guns procariotos, alguns dos ąuais tern relaęóes mutualisticas com 
plantas. 

flacida. Frouxa. Sem turgor (firmeza ou dureza), como nas celulas das 
plantas onde ha tendencia de salda de agua da celula. (Uma celula com 
parede se torna flacida se tiver um potencial de agua mais alto do que 
o meio, resultando na perda de agua). 
flagelo Apendice celular longo especializado para locomoęao. Como ci- 
lio locomotor, o flagelo dos eucariotos e formado por um conjunto 
de nove pares de microtubulos que rodeiam dois outros microtubu- 
los (arranjo de “9 + 2”) embainhados em uma extensao da membrana 
plasmatica. O flagelo dos procariotos e eucariotos diferem em estru- 
tura. 

floema Tecido vascular vegetal formado por celulas vivas organizadas em 
tubos alongados, responsavel pelo transporte de aęucar e outros nu- 
trientes organicos na planta. 

flor completa Flor que tern todos os ąuatro órgaos florais basicos: sepa- 
las, petalas, estames e carpelos. 

flor Em angiospermas, um eixo curto com ate ąuatro grupos de folhas 
modificadas, que sustenta as estruturas que participam da reproduęao 
sexuada. 

flor incompleta Flor na qual um ou mais dos ąuatro órgaos florais basi¬ 
cos (sepalas, petalas, estames ou carpelos) esta ausente ou nao fun- 
cional. 

floresta boreal Bioma terrestre caracterizado por invernos longos e gela- 
dos e dominado por coniferas. 

floresta temperada Bioma localizado em regióes de latitude media onde 
existe umidade suficiente para o crescimento de aryores deciduas de 
folhas largas. 

floresta tropical seca Bioma terrestre caracterizado por niveis relativa- 
mente elevados de precipitaęao e temperatura, mas com um periodo 
de seca pronunciada. 

floresta tropical umida Bioma terrestre caracterizado por niveis relati- 
yamente eleyados de precipitaęao e temperaturaspor todo o ano. 


florigeno Sinalizador do florescimento, provavelmente uma proteina, 
que e produzida nas folhas sob certas condięóes e que viaja ate os me- 
ristemas apicais dos brotos induzindo-os a passarem de vegetativos 
para o crescimento reprodutivo. 

fluxo cielico de eletrons Rota de fluxo de eletrons durante as reaęóes da 
fasę clara da fotossintese que envolve apenas o fotossistema I, produ- 
zindo ATP, mas nao NADPH ou 0 2 . 

fluxo em feixe E o movimento de um liąuido decorrente de uma diferen- 
ęa de pressao entre dois locais. 

fluxo genico Transferencia de alelos de uma populaęao para outra, causa- 
do pela migraęao de indiyiduos ferteis ou de seus gametas. 
fluxo linear de eletrons Rota de transporte de eletrons durante as rea¬ 
ęóes luminosas da fotossintese que envolvem os fotossistemas I e II e 
produz ATP, NADPH e 0 2 . No transporte linear ocorre a transferen¬ 
cia de eletrons da H 2 0 para NADP + . 

folha beta (|5) pregueada Forma de estrutura secundaria das proteinas 
na qual a cadeia polipeptidica dobra-se de um lado para outro. Duas 
regióes da cadeia encontram-se paralelas entre si e sao unidas por li- 
gaęóes de hidrogenio entre os atomos do esąueleto polipeptidico (nao 
cadeias laterais). 

folha O principal órgao fotossintetizante das plantas yasculares. 
folheto embrionario Uma das tres camadas principais em uma gastrula 
que forma varios tecidos e órgaos no corpo de um animal. 
foliculo Estrutura microscópica no ovario que contem o oócito em de- 
senvolvimento e secreta estrogenios. 

fonte de aęucar Órgao yegetal onde o aęucar esta sendo produzido por 
fotossintese ou ąuebra de amido. Folhas desenvolvidas sao as princi¬ 
pais fontes de aęucar das plantas. 

fontes alcalinas Fonte hidrotermal do fundo oceanico que libera agua 
morna (40-90°C) em vez de ąuente com pH alto (basico). Essas fontes 
consistem em minusculos poroś revestidos de ferro e outros minerais 
cataliticos. Alguns cientistas acreditam que pode ter sido o local das 
primeiras sinteses abióticas de compostos organicos. 
foraminifero Protista aąuatico que secreta uma carapaęa rigida contendo 
carbonato de calcio e estende pseudópodes atraves dos poroś dessa 
carapaęa. 

foręa protomotriz Energia potencial armazenada na forma de um gra- 
diente eletroąuimico, gerado pelo bombeamento de ions hidrogenio 
(H + ) atraves de membranas biológicas durante a ąuimiosmose. 
foręas de Van der Waals Atraęóes fracas entre moleculas ou parte de 
moleculas que resultam de flutuaęóes transientes localizadas de car- 
gas. 

formaęao do padrao Desenvolvimento da organizaęao espacial de um 
organismo multicelular, o arranjo dos órgaos e tecidos em seus locais 
caracteristicos no espaęo tridimensional. 
forąuilha de replicaęao Regiao em forma de Y em uma molecula de 
DNA onde as fitas parentais se desenrolam e novas fitas se formam. 
forrageio A busca e a obtenęao do alimento. 

fosfolipideo Lipideo constituido de glicerol ligado a dois acidos graxos 
e a um grupo fosfato. As cadeias hidrocarbonadas dos acidos graxos 
atuam como cauda apolar e hidrofóbica, ao passo que o restante da 
molecula comporta-se como cabeęa polar e hidrofilica. Fosfolipideos 
formam bicamadas que atuam como membranas biológicas. 
fosforilaęao em nivel de substrato Formaęao de ATP por uma enzima 
transferindo diretamente um grupo fosfato ao ADP a partir de um 
substrato intermediario no catabolismo. 
fosforilaęao oxidativa Produęao de ATP usando a energia deriyada de 
reaęóes redox de uma cadeia de transporte de eletrons; e o terceiro 
maior estagio da respiraęao celular. 

fóssil Restos ou impressóes preseryados de um organismo que viveu no 
passado. 

foto-heterotrófico Organismo que utiliza luz para gerar ATP, mas obtem 
carbono na forma organica. 

fotoautotrófico Organismo que aproveita a energia luminosa para reali- 
zar a sintese de compostos organicos a partir do dióxido de carbono. 
fotofosforilaęao Processo de geraęao de ATP a partir de ADP e fosfato 
por meio de uma foręa próton-motora gerada atraves da membrana 
tilacoide do cloroplasto ou da membrana de certos procariotos duran¬ 
te as reaęóes luminosas da fotossintese. 
fotomorfogenese Efeito da luz na morfologia yegetal. 
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foton Um ąuantum ou ąuantidade separada de energia luminosa que se 
comporta como se fosse uma particula. 
fotoperiodismo Resposta fisiológica para o fotoperiodo, o intervalo de 
um periodo de 24 horas durante o qual um organismo e exposto a luz. 
Um exemplo de fotoperiodismo e a floraęao. 
fotorreceptor de luz azul Tipo de receptor de luz em plantas que inicia 
respostas variadas, como fototropismo e o retardo do alongamento 
do hipocótilo. 

fotorreceptor Receptor eletromagnetico que detecta a radiaęao conhe- 
cida como luz visivel. 

fotorrespiraęao Rota metabólica que consome oxigenio e ATP, libera di- 
óxido de carbono e diminui o rendimento fotossintetico. A fotorres¬ 
piraęao geralmente ocorre em dias claros, quentes e secos, quando os 
estómatos se fecham e a concentraęao de oxigenio na folha excede a 
concentraęao de dióxido de carbono. 
fotossintese Conyersao de energia luminosa em energia quimica, a qual e 
armazenada em aęucares ou outros compostos organicos; ocorre em 
plantas, algas e certos procariotos. 

fotossistema I (PS I) Uma das duas unidades de captaęao de luz em uma 
membrana tilacoide do cloroplasto ou na membrana de alguns pro¬ 
cariotos; tern duas moleculas de clorofila a P700 em seu centro de 
reaęao. 

fotossistema II (PS II) Uma das duas unidades de captaęao de luz em 
uma membrana tilacoide do cloroplasto ou na membrana de alguns 
procariotos; tern duas moleculas de clorofila a P680 em seu centro 
de reaęao. 

fotossistema Unidade de captaęao de luz localizada na membrana tila¬ 
coide do cloroplasto, consistindo em um centro de reaęao circundado 
por inumeros complexos de captaęao de luz. Existem dois tipos de 
fotossistemas, I e II; eles absorvem melhor a luz em diferentes com- 
primentos de onda. 

fototropismo Crescimento da parte aerea de uma planta no sentido de se 
aproximar ou distanciar da luz. 

fóvea Centro focal do olho e a regiao da retina com concentraęao elevada 
de fotorreceptores. 

fracionamento celular Rompimento de uma celula e a separaęao de suas 
organelas por centrifugaęao em diferentes velocidades. 
fragmentaęao Tipo de reproduęao assexuada em que um unico genitor 
se fragmenta em partes que se regeneram em novos indMduos. 
fragmento de Okazaki Segmento curto de DNA sintetizado distante da 
forquilha de replicaęao sobre uma fita-molde durante a replicaęao de 
DNA, muitos dos quais sao reunidos para compor a fita atrasada do 
DNA recem-sintetizado. 

fragmento de restrięao Segmento de DNA que resulta do corte da mole- 
cula de DNA por uma enzima de restrięao. 
freąuencia cardiaca A frequencia de contraęao cardiaca (batidas por 
minuto). 

fruto acessório Fruto, ou reuniao de frutos, em que as partes carnosas 
sao derivadas em grandę parte ou inteiramente de tecidos extraova- 
rianos. 

fruto agregado Fruto derivado de uma unica flor e que tern mais de um 
carpelo. 

fruto multiplo Fruto originado de uma inflorescencia. 
fruto O ovario maduro de uma flor. O fruto protege as sementes dormen- 
tes e frequentemente auxilia na sua dispersao. 
fruto simples Fruto originado de um unico carpelo ou de varios carpelos 
fundidos. 

fungo cenocitico Fungo que nao tern septos e, portanto, o corpo e feito 
de uma massa citoplasmatica continua que pode conter centenas ou 
milhares de nucleos. 

fungo ectomicorrizico Fungo simbiótico que forma camadas de hifas ao 
redor da superficie das raizes vegetais e tambem cresce nos espaęos 
extracelulares do córtex radicular. 

fungo micorrizico arbuscular Fungo simbiótico cuja hifa cresce atra- 
ves da parede celular das raizes vegetais e se estende para o interior 
das celulas da raiz (inclusive em tubos formados pela inyaginaęao da 
membrana plasmatica das celulas da raiz). 
fuso mitótico Estrutura formada por microtubulos e proteinas associa- 
das que esta envolvida no movimento dos cromossomos durante a 
mitose. 


gameta Celula reprodutiva haploide, como um óvulo ou um espermato- 
zoide. Gametas se fusionam durante a reproduęao sexuada para pro- 
duzir um zigoto diploide. 

gametangio Estrutura multicelular yegetal onde os gametas sao forma¬ 
dos. O gametangio feminino e chamado de arquegónio, e o gametan¬ 
gio masculino e chamado de anteridio. 
gametófito Em organismos que apresentam alternancia de geraęóes 
(plantas e algumas algas), a forma haploide multicelular que produz 
gametas haploides por meio de mitose. Os gametas haploides se fusio¬ 
nam e formam esporófitos. 

gametóforo Estrutura produtora de gametas maduros de um gametófito 
de um musgo. 

gametogenese Processo pelo qual os gametas sao produzidos. 
ganglio Grupo (funcional) de neurónios em um sistema nervoso centra- 
lizado. 

gastrula Estagio embrionario no desenvolvimento animal envolvendo a 
formaęao de tres camadas: ectoderme, mesoderme e endoderme. 
gastrulaęao No desenvolvimento animal, uma serie de movimentos de 
celulas e tecidos na qual o embriao no estagio de blastula se dobra 
para o interior, produzindo um embriao de tres camadas, a gastrula. 
gema apical Gema localizada na extremidade de um ramo; tambem cha- 
mada de gema terminal. 

gema axilar Estrutura com o potencial de formar um broto lateral ou 
ramo. A gema surge no angulo formado entre uma folha e um caule. 
gene de efeito materno Gene que, quando mutante na mulher, resulta 
em um fenótipo mutante na prole independente de seu genótipo. Ge- 
nes de efeito materno, tambem chamados genes de polaridade do ovo, 
foram identificados pela primeira vez em Drosophila melanogaster. 
gene de identidade de órgao Gene homeótico yegetal que utiliza infor- 
maęao posicional para determinar quais folhas em formaęao vao se 
desenvolver em quais tipos de órgaos florais. 
gene de identidade do meristema Gene yegetal que promove a mudanęa 
do crescimento vegetativo para a floraęao. 
gene de polaridade do óvulo Gene que ajuda a controlar a orientaęao 
(polaridade) do óvulo; tambem chamado gene de efeito materno. 
gene homeótico Qualquer um dos genes reguladores principais que con- 
trolam a disposięao e organizaęao espacial das partes do corpo dos 
animais, plantas e fungos, por meio do controle da diferenciaęao de 
grupos de celulas. 

gene ligado ao sexo Gene localizado em ambos cromossomos sexuais. 
A maioria dos genes ligados ao sexo esta no cromossomo X e mostra 
padróes distintos de heranęa; existem pouquissimos genes no cro¬ 
mossomo Y. 

gene ligado ao X Gene localizado no cromossomo X; esses genes mos- 
tram um padrao distinto de heranęa. 
gene p53 Gene supressor de tumores que codifica um fator de transcri- 
ęao espedfico que promove a sintese de proteinas que inibem o ciclo 
celular. 

gene ras Gene que codifica para Ras, proteina G que aciona um sinal de 
crescimento de um receptor de fator de crescimento na membrana 
plasmatica a uma cascata de proteina-cinase, resultando basicamente 
na estimulaęao do ciclo celular. 

gene regulador Gene que codifica uma proteina, tal como um repressor, 
que controla a transcrięao de outro gene ou grupo genico. 
gene supressor de tumor Gene que produz uma proteina que inibe a di- 
visao celular, prevenindo o crescimento desordenado das celulas que 
contribuem com o cancer. 

gene Unidade separada de informaęao hereditaria consistindo em uma 
sequencia especifica de nucleotideos no DNA (ou RNA, em alguns 
virus). 

genero Categoria taxonómica acima do nivel de especie, designado pela 
primeira palavra do nome da especie no binómio cientifico. 
genes ligados Genes localizados tao próximos no cromossomo que ten- 
dem a ser herdados juntos. 

genes ortólogos Genes homólogos que sao encontrados em diferentes 
especies devido a especiaęao. 

genes paralogos Genes homólogos que sao encontrados no mesmo ge- 
noma como resultado de uma duplicaęao genica. 
genetica O estudo cientifico da hereditariedade e da yariaęao hereditaria. 
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genoma Materiał genetico de um organismo ou virus; o complemento 
dos genes de um organismo ou virus com suas seąuencias de acidos 
nucleicos nao codificadas. 

genómica O estudo sistematico de conjuntos inteiros de genes (ou outro 
DNA) e suas interaęóes dentro da especie, assim como comparaęóes 
do genoma entre especies. 

genótipo Composięao genetica ou conjunto de alelos de um organismo. 
geraęao F x A primeira geraęao, descendentes hibridos (heterozigotos) a 
partir de um cruzamento parental (geraęao P). 
geraęao F 2 Descendencia resultante do intercruzamento (ou autopolini- 
zaęao) da geraęao hibrida F r 

geraęao P Os indMduos parentais puros por cruzamento (homozigotos) 
dos ąuais deriva a descendencia hibrida F x em estudos de heranęa ge¬ 
netica; P significa “parental”. 
gestaęao Ver gravidez. 

giberelina Qualquer um de urna classe de hormónios vegetais relaciona- 
dos que estimulam o crescimento do caule e folhas, ativam a germina- 
ęao em sementes, quebram a dormencia das gemas e (junto da auxina) 
estimulam o desenvolvimento dos frutos. 
gimnosperma Planta vascular que tern sementes nuas - nao envolvidas 
por um fruto. 

glande Estrutura arredondada na extremidade do clitóris ou penis que 
esta envolvida na estimulaęao sexual. 
glandula endócrina Glandula sem ductos que secreta hormónios dire- 
tamente no liquido intersticial, de onde se difundem para a corrente 
sanguinea. 

glandula hipófise Glandula endócrina na base do hipotalamo; consiste 
em um lobo posterior, que armazena e libera dois hormónios produzi- 
dos pelo hipotalamo, e um lobo anterior, que produz e secreta muitos 
hormónios que regulam diversas funęóes do corpo. 
glandula paratireoide Qualquer das quatro pequenas glandulas endó- 
crinas inseridas na superficie da glandula tireoide, que secreta o pa- 
ratormónio. 

glandula pineal Glandula pequena na superficie dorsal do prosencefalo 
de vertebrados que secreta o hormónio melatonina, 
glandula salivar Glandula associada com a cavidade orał que secreta 
substancias para lubrificar o alimento e iniciar o processo de digestao 
quimica. 

glandula suprarrenal Urna das duas glandulas endócrinas localizadas 
junto ao rim dos mamiferos. Celulas endócrinas na poręao exterior 
(córtex) respondem ao hormónio adrenocorticotrófico (ACTH) pela 
secreęao de hormónios esteroides que aj udam na manutenęao da ho- 
meostase em periodos de estresse de longa duraęao. Celulas neuros- 
secretoras na poręao central (medula) secretam epinefrina e norepi- 
nefrina em resposta a estimulos nervosos acionados por estresse de 
curta duraęao. 

glandula tireoide Glandula endócrina, localizada na superficie ventral 
da traqueia, que secreta dois hormónios contendo iodo, tri-iodotiro- 
nina (T 3 ) e tiroxina (TJ, alem da calcitonina. 
glandulas mamarias Glandulas exócrinas que secretam leite para ali- 
mentar o filhote. Estas glandulas sao caracteristicas dos mamiferos. 
glia (celulas gliais) Celulas do sistema nervoso que aj udam no funciona- 
mento correto dos neurónios. 

gliceraldeido-3-fosfato (G3P) Carboidrato de tres carbonos que e o pro- 
duto direto do ciclo de Calvin; e tambem um intermediario na glicó- 
lise. 

glicocorticoide Hormónio esteroide que e secretado pelo córtex suprar¬ 
renal e influencia no metabolismo da glicose e na imunidade. 
glicogenio Polissacarideo de glicose extremamente ramificado para ar- 
mazenamento encontrado no figado e musculo dos animais; o equiva- 
lente animal do amido. 

glicolipideo Lipideo ligado covalentemente a um ou mais carboidratos. 
glicólise Serie de reaęóes que, por firn, fragmentam a glicose em piruvato. 
Ocorre em quase todas as celulas vivas, servindo como ponto de par- 
tida para a fermentaęao ou respiraęao celular. 
glicoproteina Proteina covalentemente ligada a um ou mais carboidratos. 
glomeromiceto Membro do filo de fungos Glomeromycota, caracteriza- 
do por urna forma exclusiva de ramificaęao da micorriza chamada de 
micorriza arbuscular. 


glomerulo Esfera de capilares envoltas pela capsula de Bowman no ne- 
fron, local onde ocorre a filtraęao no rim de vertebrados. 
glucagon Hormónio secretado pelas celulas alfa do pancreas que eleva os 
niveis de glicose no sangue. Isso promove a degradaęao de glicogenio 
e liberaęao de glicose pelo figado. 

glutamato Aminoacido que funciona como neurotransmissor no sistema 
nervoso central. 

gnatostómio Membro do subgrupo de vertebrados que tern mandibulas. 
Incluem tubaróes e raias, peixes com nadadeiras radiais, celacantos, 
peixes pulmonados, anfibios, repteis e mamiferos. 
gonada Órgao sexual masculino ou feminino produtor de gametas. 
gordura Lipideo consistindo em tres acidos graxos ligados a um molecu- 
la de glicerol, tambem denominado de triacilglicerol ou triglicerideo. 
gordura trans Gordura insaturada formada artificialmente durante a hi- 
drogenaęao de óleos, que contem urna ou mais duplas ligaęóes trans. 
gradiente de concentraęao Regiao ao longo da qual a densidade de urna 
substancia quimica aumenta ou diminui. 
gradiente eletroąuimico Gradiente de difusao de um ion, o qual e afeta- 
do pela diferenęa de concentraęao do ion nos dois lados da membrana 
(foręa quimica) e sua tendencia a se deslocar devido ao potencial de 
membrana (foręa eletrica). 

grafico de barras Grafico no qual a variavel independente representa 
grupos ou categorias nao numericas, e os valores da variavel depen- 
dente estao mostrados em barras. 

grafico de dispersao Grafico no qual cada dado e representado por um 
ponto. Um grafico de dispersao e utilizado quando os dados para to¬ 
das as variaveis sao numericos e continuos. 
grafico de linhas Grafico no qual cada ponto de dados e conectado ao 
próximo ponto do conjunto de dados com urna linha reta. 
gram-negativa Descreve o grupo de bacterias que apresenta urna parede 
celular estruturalmente mais complexa e contem menos peptideo- 
glicano que a parede celular das bacterias gram-positivas. Em geral, 
bacterias gram-negativas sao mais tóxicas que as bacterias gram- 
-positivas. 

gram-positiva Descreve o grupo de bacterias que apresenta urna parede 
celular estruturalmente menos complexa e contem mais peptideo- 
glicano que a parede celular das bacterias gram-negativas. Em geral, 
bacterias gram-positivas sao menos tóxicas que as bacterias gram- 
-negativas. 

granum (plural, grana) Serie de tilacoides empilhados e envolvidos por 
urna membrana. Os grana tern funęao nas reaęóes luminosas da fo- 
tossintese. 

grao de pólen Em plantas com sementes, estrutura que consiste no ga- 
metófito masculino envolvido dentro de urna parede polinica. 
gravidez Condięao de carregar um ou mais embrióes dentro do utero; 
tambem chamada de gestaęao. 

gravitropismo Resposta de urna planta ou animal a aęao da gravidade. 
grupamento hidroxila Grupo quimico que consiste em um atomo de 
oxigenio ligado a um atomo de hidrogenio. Moleculas que tern este 
grupo sao soluveis em agua e chamadas de alcoois. 
grupo amino Grupo quimico que consiste em um atomo de nitrogenio 
ligado a dois atomos de hidrogenio; pode atuar como base em soluęao, 
aceitando um ion hidrogenio e adquirindo urna carga de 1+. 
grupo carbonila Grupo quimico presente nos aldeidos e cetonas que 
consiste em um atomo de carbono formando dupla ligaęao com um 
atomo de oxigenio. 

grupo carboxila Grupo quimico presente nos acidos organicos que con¬ 
siste em um unico atomo de carbono formando dupla ligaęao com um 
atomo de oxigenio e tambem ligaęao simples a um grupo hidroxila. 
grupo controle Em um experimento controlado, um conjunto de temas 
que nao tern (ou nao recebeu) o fator especifico sendo testado. Ideal- 
mente, o grupo-controle deveria ser identico ao grupo experimental 
em outros aspectos. 

grupo experimental Um conjunto de tópicos que tern (ou recebe) um 
fator especifico sendo testado em um experimento-controle. 
grupo externo Especie ou grupo de especies de urna linhagem evoluti- 
va que sabidamente divergiu antes da linhagem que contem o grupo 
de especies estudadas. Um grupo externo e selecionado de forma que 
seus membros sejam relacionados ao grupo de especies estudadas, 
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mas nao tao intimamente relacionadas ąuanto os membros do grupo 
estudados sao entre si. 

grupo fosfato Grupo ąuimico que consiste em um atomo de fósforo li- 
gado a ąuatro atomos de oxigenio; importante na transferencia de 
energia. 

grupo funcional Configuraęao especifica de atomos comumente ligados 
a urna cadeia carbónica de moleculas organicas e geralmente envolvi- 
dos em reaęóes ąuimicas. 

grupo interno Urna especie ou grupo de especies cujas relaęóes evoluti- 
vas nós buscamos determinar. 

grupo metila Grupo ąuimico que consiste em um carbono ligado a tres 
atomos de hidrogenio. O grupo metila pode ser ligado a um carbono 
ou a um atomo diferente. 

grupo sulfidrila Grupo ąuimico formado por um atomo de enxofre liga¬ 
do a um atomo de hidrogenio. 
gustaęao O sentido do paladar. 

gutaęao Exsudaęao de goticulas de agua causada pela pressao de raiz em 
algumas plantas. 

halófilo extremo Organismo que vive em ambientes altamente salinos, 
como o Grandę Lago Salgado ou o Mar Morto. 
halófilo Ver halófilo extremo. 

haustório Em alguns fungos simbiontes, urna hifa especializada que pode 
penetrar nos tecidos dos organismos hospedeiros. 
helicase Enzima que desenrola a dupla-helice de DNA na forąuilha de 
replicaęao, separando as duas cadeias e disponibilizando-as como 
molde. 

helice alfa (cl) Regiao espiralada constituindo um tipo de estrutura se- 
cundaria das proteinas, decorrente de um padrao especifico de ligaęao 
de hidrogenio entre atomos do esąueleto polipeptidico (nao as cadeias 
laterais). 

hemisferio cerebral O lado esąuerdo ou direito do cerebro. 
hemofilia Doenęa genetica humana causada por um alelo recessivo li¬ 
gado ao sexo, resultando na ausencia de urna ou mais proteinas de 
coagulaęao sanguinea; e caracterizada por um excessivo sangramento 
após ferimento. 

hemoglobina Proteina presente nos eritrócitos que contem ferro e se liga 
reversivelmente ao oxigenio. 

hemolinfa Em invertebrados de sistema circulatório aberto, o liąuido 
corporal que irriga os tecidos. 

hepatica Peąuena planta herbacea avascular que e um membro do filo 
Hepatophyta. 

heranęa epigenetica Heranęa de caracteristicas transmitidas por meio 
de mecanismos envolvendo nao diretamente a seąuencia de nucleo- 
tideos. 

heranęa poligenica Efeito aditivo de dois ou mais genes em um unico 
carater fenotipico. 

herbivoria Interaęao em que um organismo se alimenta de partes de urna 
planta ou alga. 

herbivoro Animal que se alimenta principalmente de plantas ou algas. 
hereditariedade Transmissao de caracteres de urna geraęao a outra. 
hermafrodita Indiyiduo que participa como macho e femea na repro- 
duęao sexuada por meio da produęao de espermatozoides e óvulos. 
hermafroditismo Condięao na qual um indiyiduo tern as gónadas mas- 
culinas e femininas e participa como macho e femea na reproduęao 
sexuada pela produęao de espermatozoides e óvulo. 
heterocariótico Micelio de fungo que contem dois ou mais nucleos ha- 
ploides por celula. 

heterócito Celula especializada que participa na fixaęao de nitrogenio em 
algumas cianobacterias filamentosas; conhecido anteriormente como 
heterocisto. 

heterocromatina Cromatina dos eucariotos que permanece fortemente 
condensada durante a interfase e geralmente nao e transcrita. 
heterocronia Mudanęa evolutiva na regulaęao do periodo ou taxa de de- 
senvolvimento de um organismo. 

heteromórfico Relativo a condięao no ciclo de vida de plantas e algumas 
algas em que as geraęóes de esporófitos e gametófitos diferem mor- 
fologicamente. 

heterosporada Relativo a urna especie de plantas que tern dois tipos de 
esporos: micrósporos, que dao origem aos gametófitos masculinos, e 
megasporos, que dao origem aos gametófitos femininos. 


heterótrofo Organismo que obtem moleculas organicas pela ingestao de 
outros organismos ou de substancias derivadas deles. 
heterozigoto Que apresenta dois alelos diferentes para um dado gene. 
hibernaęao Estado fisiológico no qual o metabolismo reduz, o coraęao e 
sistema respiratório ficam lentos e a temperatura do corpo e mantida 
em um nivel inferior ao normal. 

hibridaęao de acido nucleico Processo de pareamento de bases entre um 
gene e urna seąuencia complementar sobre outra molecula de acido 
nucleico. 

hibridaęao Em genetica, e o acasalamento, ou cruzamento, de duas va- 
riedades puras. 

hibridaęao in situ Tecnica utilizada para detectar a posięao de um 
RNAm especifico usando hibridaęao de acido nucleico com urna son¬ 
da marcada em um organismo intacto. 
hibrido Indiyiduo que resulta do acasalamento de indiyiduos de duas 
especies diferentes ou de duas yariedades puras por cruzamento da 
mesma especie. 

hidrocarboneto Molecula organica que consiste apenas de carbono e 
hidrogenio. 

hidrofilico Que tern afinidade pela agua. 

hidrofóbico Que apresenta aversao a agua; tende a aglutinar-se e for mar 
goticulas em agua. 

hidrólise Reaęao ąuimica que ąuebra ligaęóes entre duas moleculas pela 
adięao de agua; funciona na desmontagem de polimeros em monó- 
meros. 

hifa Um dos muitos filamentos que formam em conjunto o micelio de 
um fungo. 

hiperpolarizaęao Mudanęa no potencial de membrana da celula, de 
modo que o interior da membrana se torna negativo em relaęao ao 
exterior. A hiperpolarizaęao reduz a possibilidade de um neurónio vir 
a transmitir um impulso neryoso. 

hipertensao Doenęa na qual a pressao sanguinea mantem-se anormal- 
mente alta. 

hipertónica Referente a urna soluęao que, em torno de urna celula, causa 
urna perda de agua por parte da celula. 
hipocótilo No embriao de urna angiosperma, o eixo embrionario abaixo 
do ponto de adesao do cotiledone(s) e acima da radicula. 
hipotalamo Parte yentral do prosencefalo de yertebrados; funciona na 
manutenęao da homeostase, especialmente na coordenaęao dos sis- 
temas endócrino e neryoso; secreta hormónio da neuro-hipófise e 
fatores de liberaęao que regulam a adeno-hipófise. 
hipótese ABC Modelo de formaęao floral que identifica tres classes de 
genes de identidade de órgaos que direcionam a formaęao de ąuatro 
tipos de órgaos florais. 

hipótese da perturbaęao intermediaria O conceito de que niveis mode- 
rados de perturbaęao podem favorecer mais o aumento de diversidade 
do que perturbaęóes em niveis baixos ou altos. 
hipótese de coesao-tensao Principal explicaęao sobre a ascensao da sei- 
va xilemica. A hipótese afirma que a transpiraęao exerce traęao sobre 
a seiva xilemica, colocando a seiva sob pressao ou tensao negativa, e 
que a coesao das moleculas de agua transmite essa traęao ao longo de 
todo comprimento do xilema dos brotos as raizes. 
hipótese energetica O conceito de que o comprimento de urna cadeia 
alimentar e limitado pela ineficiencia da transferencia de energia ao 
longo da cadeia. 

hipótese Explicaęao testavel para um conjunto de obseryaęóes com base 
nos dados disponiyeis e guiada pelo raciocinio indutivo. A hipótese e 
mais limitada no escopo do que a teoria, 
hipotónica Referente a urna soluęao que, em torno de urna celula, causa a 
captaęao de agua por parte da celula. 
histamina Substancia liberada pelos mastócitos que provoca dilataęao e 
aumento da permeabilizaęao dos vasos sanguineos durante respostas 
inflamatórias e alergicas. 

histograma Variante do grafico de barras feito para dados numericos que 
sao primeiro agrupados, a variavel e adicionada ao eixo x em interva- 
los de largura igual. Os grupos podem ser inteiros ou series de nume- 
ros. A altura de cada barra mostra o percentual ou o numero de itens 
experimentais cujas caracteristicas podem ser descritas por um dos 
interyalos adicionados no eixo x. 
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histona Peąuena proteina com abundancia de aminoacidos carregados 
positivamente que se liga ao DNA carregado negativamente e partici- 
pa na organizaęao da estrutura da cromatina. 
historia biológica Os aspectos que afetam a reproduęao e sobrevivencia 
de um organismo. 

HIV (virus da imunodeficiencia humana) Agente infeccioso que provo- 
ca a Aids. O HIV e um retrovirus. 

holoblastico Tipo de clivagem no qual existe diyisao completa do óvulo; 
ocorre em óvulos que tem pouco vitelo (como aqueles de ourięo-do- 
-mar) ou quantidades moderadas de vitelo (como aqueles das ras). 
homeobox Sequencia de 180 nucleotideos dentro de genes homeóticos 
e outros genes de desenvolvimento que sao amplamente conservados 
em animais. Sequencias relacionadas ocorrem em plantas e leveduras. 
homeostase Condięao fisiológica equilibrada do corpo. 
hominineo Um membro da ramificaęao dos seres humanos na arvore 
evolutiva. Hominineos incluem Homo sapiens e nossos ancestrais, um 
grupo de especies extintas que sao mais intimamente relacionadas co- 
nosco do que com os chimpanzes. 

homologia Semelhanęa em caracteristicas resultantes de urna ancestra- 
lidade comum. 

homoplasia Estrutura ou sequencia molecular similar (analoga) que evo- 
luiu independentemente em duas especies. 
homosporado Em referenda a urna especie de planta que tem um unico 
tipo de esporo, que costuma se tornar um gametófito bissexual. 
homozigoto Que apresenta dois alelos identicos para certo gene. 
horizonte do solo Camada do solo que e paralela a superficie terrestre 
e tem caracteristicas fisicas que diferem das camadas acima e abaixo. 
hormónio antidiuretico (HAD) Hormónio peptidico, tambem conhe- 
cido como vasopressina, que promove a retenęao de liquido pelos 
rins. Produzido no hipotalamo e liberado a partir da neuro-hipófise, o 
HAD tambem apresenta atividades no cerebro. 
hormónio da tireoide Um dos dois hormónios que contem iodo (tri-io- 
dotironina e tiroxina) secretado pela glandula tireoide e que aj udam a 
regular o metabolismo, desenvolvimento e maturaęao nos yertebra- 
dos. 

hormónio do crescimento (GH) Hormónio que e produzido e secretado 
pela adeno-hipófise e que tem efeitos diretos (nao tróficos) e tróficos 
em diversos tecidos. 

hormónio Em organismos multicelulares, um dos muitos tipos de subs- 
tancias quimicas secretadas as quais sao formadas em celulas espe- 
cializadas, sao transportadas pelos liquidos corporais e atuam em 
alvos celulares especificos em outras partes do corpo, alterando seu 
funcionamento. 

hormónio estimulante de melanócito (MSH) Hormónio produzido e 
secretado pela adeno-hipófise que reguła a atividade das celulas que 
contem pigmentos na pele de alguns vertebrados. 
hormónio foliculo-estimulante (FSH) Hormónio trófico que e produ¬ 
zido e secretado pela adeno-hipófise e que estimula a produęao de 
óvulos pelos ovarios e espermatozoides pelos testiculos. 
hormónio luteinizante (LH) Hormónio trófico que e produzido e se¬ 
cretado pela adeno-hipófise e que estimula a ovulaęao em femeas e a 
produęao de androgenio em machos. 
hormónio trófico Hormónio que tem outra glandula endócrina como 
alvo. 

hospedeiro O participante de maior porte em urna relaęao simbiótica, 
seryindo de abrigo e fonte de alimento para o simbionte menor. 
hot spot de biodiversidade Area relativamente pequena com urna con- 
centraęao excepcional de especies endemicas e geralmente com gran¬ 
dę numero de especies ameaęadas e em perigo de extinęao. 
humus Materia organica em decomposięao que e um componente da ca¬ 
mada superior do solo. 

imigraęao Fluxo de entrada de novos indiyiduos, provenientes de outras 
areas, em urna populaęao. 

impressao genómica Fenómeno no qual a expressao de um alelo na des- 
cendencia depende de ter sido herdado do pai ou da mae. 
imunidade adaptativa Urna defesa espedfica de yertebrados que e me- 
diada por linfócitos B (celulas B) e linfócitos T (celulas T). Ela apresen¬ 
ta especificidade, memória e reconhecimento do nao próprio. Tam¬ 
bem chamada de imunidade adquirida. 


imunidade ativa Imunidade de longa duraęao conferida pela aęao de 
celulas B e T e as celulas de memória B e T especificas para um pa- 
tógeno. A imunidade ativa pode se desenvolver como resultado de 
infecęao natural ou imunizaęao. 

imunidade inata Forma de defesa comum para todos os animais que e 
ativada imediatamente após a exposięao a patógenos e que e a mesma, 
tendo ou nao um contato previo com o patógeno. 
imunidade passiva Imunidade de curta duraęao conferida pela trans- 
ferencia de anticorpos, como ocorre na transferencia de anticorpos 
entre a mae e o feto ou bebe em amamentaęao. 
imunizaęao Processo de geraęao de urna condięao de imunidade por 
meios artificiais. Na yacinaęao, urna forma inativa ou atenuada de 
um patógeno e administrada, induzindo respostas de celulas B e T e 
memória imunológica. Na imunizaęao passiva, anticorpos especificos 
para um micróbio sao administrados, conferindo proteęao imediata, 
porem temporaria. 
imunoglobulina (Ig) Ver anticorpo. 

incremento biológico Abordagem da ecologia da restauraęao que utiliza 
organismos para introduzir substancias essenciais a um ecossistema 
degradado. 

independente da densidade Relacionado a qualquer caracteristica que 
nao e afetada pela densidade populacional. 
induęao Processo no qual um grupo de celulas ou tecidos influenciam 
o desenvolvimento de outro grupo por meio de interaęóes próximas. 
indutor Pequena molecula espedfica que se liga a proteina repressora da 
bacteria e muda sua conformaęao para que ela nao possa ligar-se a um 
operador e, assim, ativando um óperon. 
inflorescencia Agrupamento de flores em urna planta. 
informaęao posicional Pistas moleculares que controlam o padrao de 
formaęao em urna estrutura embrionaria de um animal ou planta por 
meio da indicaęao da posięao relativa da celula no eixo do corpo do 
organismo. Essas pistas extraem urna resposta por meio de genes que 
regulam o desenvolvimento. 

ingestao Primeiro estagio de processamento do alimento em animais; o 
ato de se alimentar. 

inibięao dependente da densidade Fenómeno obseryado em celulas 
animais normais no qual elas param de se diyidir quando entram em 
contato entre si. 

inibidor competitivo Substancia que reduz a atiyidade de urna enzima se 
ligando ao sitio ativo em lugar do substrado cuja estrutura ela imita. 
inibidor nao competitivo Substancia que reduz a atiyidade de urna enzi¬ 
ma por meio da ligaęao a um local diferente do centro ativo, alteran¬ 
do a sua conformaęao a firn de que o centro ativo ja nao funcione de 
modo eficaz. 

inositol trifosfato (IP 3) Segundo mensageiro que atua como intermediario 
entre certas moleculas sinalizadoras e um segundo mensageiro subse- 
quente, o Ca 2+ ’ causando um aumento na concentraęao citoplasmatica 
deste. 

inseręao Mutaęao envolvendo a adięao de um ou mais pares de nucleo¬ 
tideos a um gene. 

insulina Hormónio secretado pelas celulas pancreaticas beta que reduz 
os niveis de glicose no sangue. Promove a absoręao de glicose pela 
maioria das celulas do corpo e a sintese e armazenamento de glico- 
genio no figado, alem de estimular a sintese de proteinas e gorduras. 
integrina Em celulas animais, urna proteina transmembrana receptora 
que interconecta a matriz extracelular e o citoesqueleto. 
integumento Camada do tecido do esporófito que contribui para a estru¬ 
tura de um óvulo em urna planta com semente. 
interaęao hidrofóbica Tipo de ligaęao quimica fraca formada quando 
moleculas que nao se misturam em agua se aglutinam para exclui-la. 
interaęao interespecifica Relaęao entre indiyiduos de duas ou mais es¬ 
pecies em urna comunidade. 

interfase Periodo do ciclo celular no qual a celula nao esta se diyidindo. 
Durante a interfase, a atiyidade metabólica celular e alta, cromosso- 
mos e organelas sao duplicados, e o tamanho da celula pode aumentar. 
A interfase responde por 90% do ciclo celular. 
interferon Proteina que tem funęóes antiyirais e imunorreguladoras. In¬ 
terferon alfa e interferon beta, secretados por celulas infectadas por 
virus, auxiliam as celulas próximas a resistir a infecęao viral; interfe¬ 
ron gama, secretado pelas celulas T, ajuda na atiyaęao dos macrófagos. 
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intermediario fosforilado Molecula (muitas vezes um reagente) que 
apresenta ligaęao covalente a um grupo fosfato, tornando-a mais rea- 
tiva (menos estavel) do que a molecula nao fosforilada. 
interneurónio Um neurónio associativo; urna celula nervosa do sistema 
nervoso central que forma sinapses com neurónios sensoriais e mo- 
tores e integra informaęóes de entrada sensorial e de salda motora. 
intestino delgado Seęao mais extensa do canal alimentar, assim deno- 
minado devido ao diametro reduzido se comparado com o intestino 
grosso; principal local da hidrólise de macromoleculas alimentares e 
da absoręao de nutrientes. 

intestino grosso Poręao do canal alimentar dos vertebrados entre o intes¬ 
tino delgado e o anus; funciona principalmente na absoręao de agua e 
na formaęao das fezes. 

intron Sequencia nao codificante, interveniente, de um transcrito prima- 
rio que e removida do transcrito durante o processamento do RNA; 
tambem se refere a regiao do DNA de onde essa sequencia foi trans- 
crita. 

inversao Aberraęao na estrutura do cromossomo resultante da religaęao 
de um fragmento cromossómico em urna posięao invertida em rela- 
ęao ao cromossomo do qual ele se originou. 
inyertebrado Animal sem esqueleto. Os invertebrados correspondem a 
95% das especies de animais. 

inyestigaęao Pesquisa para informaęao e explicaęao, frequentemente re- 
lacionada a questóes especlficas. 

ion Atomo ou grupo de atomos que ganhou ou perdeu um ou mais ele- 
trons, adquirindo assim urna carga. 

ion hidrogenio Um unico proton com carga 1+. A dissociaęao de urna 
molecula de agua (H 2 0) leva a formaęao de um lon hidróxido (OH) e 
de um lon hidrogenio (H + ); na agua H + nao e encontrado sozinho, mas 
associado com urna molecula de agua para formar um lon hidrónio. 
ion hidrónio Molecula de agua que tern um proton extra ligado a ela; 

H 3 0 + , normalmente representado como H + . 
ion hidróxido Molecula de agua que perdeu um proton; OH. 
iris A parte colorida do olho de yertebrados, formado pela poręao ante- 
rior da corioide. 

isolamento reprodutivo Existencia de fatores biológicos (barreiras) que 
impedem membros de duas especies de produzir urna prole viavel e 
fertil. 

isómero cis-trans Um dos diversos compostos que apresenta a mesma 
formula molecular e arranjos covalentes mas diferem na distribuięao 
espacial dos seus atomos devido a inflexibilidade das ligaęóes duplas; 
chamado de isómero geometrico. 

isómero estrutural Cada um dos varios compostos que apresentam a 
mesma formula molecular mas diferem nos arranjos covalentes de 
seus atomos. 

isómero Um dos varios compostos com a mesma formula molecular mas 
que apresentam estruturas diferentes e, portanto, diferentes proprie- 
dades. Os tres tipos de isómeros sao isómeros estruturais, isómeros 
cis-trans e enantiómeros. 

isomórfica Relativo a alternancia de geraęóes em plantas e algumas algas 
na qual os esporófitos e gametófitos parecem iguais, apesar de diferi- 
rem no numero de cromossomos. 

isotónica Soluęao com igual concentraęao de solutos em relaęao ao 11- 
quido celular, nao afetando a entrada e salda de agua na celula nela 
mergulhada. 

isótopo radioativo Isótopo (forma atómica de um elemento qulmico) 
que e instavel; o nucleo se desintegra espontaneamente, desprenden- 
do partlculas detectaveis e energia. 

isótopo Urna das diversas formas atómicas de um elemento, cada qual 
com o mesmo numero de prótons, mas com diferente numero de neu- 
trons, diferindo, assim, na sua massa atómica. 
iteroparidade Reproduęao em que adultos produzem descendentes du¬ 
rante muitos anos; tambem conhecida como reproduęao repetida. 
janela oval Na orelha dos yertebrados, urna abertura no osso do cranio 
coberta por urna membrana, onde as ondas sonoras passam da orelha 
media para a orelha interna. 

janela redonda Na orelha dos mamlferos, ponto de contato entre o estri- 
bo e a cóclea, onde as yibraęóes do estribo criam urna serie de ondas 
em pressao que atrayessam o llquido da cóclea. 


jasmonato Qualquer urna de urna classe de hormónios yegetais relacio- 
nados que regulam urna ampla yariedade de processos do desenyol- 
yimento em plantas e tern um papel essencial nas defesas das plantas 
contra herblvoros. 

joule (J) Unidade de energia: 1J = 0,239 cal; 1 cal = 4,184 J. 
junęao aderente Tipo de junęao intercelular em celulas animais que pre- 
vine o yazamento de materiais entre as celulas; tambem chamada de 
junęao ocludente (em ingles, tight junctioń). 
junęao comunicante Tipo de ponte entre celulas animais, que consiste 
em protelnas em torno de um poro que permite a passagem de mate¬ 
riał entre as celulas (em ingles, gap junctioń). 
labio dorsal Regiao acima do blastóporo no lado dorsal do embriao de 
anflbios. 

labios maiores Par de labios de bordas espessas que cobrem e protegem 
o resto da vulva. 

labios menores Par de dobras cutaneas finas que envolvem a abertura da 
vagina e da uretra. 

lacteal Vaso linfatico pequeno que se estende para o interior de urna vilo- 
sidade intestinal e serve de destino para os quilomlcrons absoryidos. 
lago eutrófico Lago que tern taxa elevada de produtividade biológica fa- 
yorecida por urna taxa elevada de ciclagem de nutrientes. 
lago oligotrófico Lago de aguas claras pobre em nutrientes e com poucas 
especies de fitoplancton. 

lama Tipo de solo com maior fertilidade, feito de partes aproximadamen- 
te iguais de areia, silte e argila. 

lamela media Camada delgada de materiał adesivo extracelular, princi¬ 
palmente pectinas, encontrada entre as paredes primarias de celulas 
jovens adjacentes das plantas. 

lamina (1) Estrutura em forma de folha de urna alga marinha que fornece 
a maior parte da area superficial para fotossintese. (2) Poręao achatada 
de urna folha tipica. 

lamina nuclear Malha de filamentos de proteina que se alinha a super- 
ficie interna do envelope nuclear; ajuda a manter a conformaęao do 
nucleo. 

laąueadura Metodo de esterilizaęao em que os dois ovidutos de urna mu- 
lher (trompas de Falópio) sao amarrados para evitar a passagem dos 
óvulos ao utero. 

laringe Poręao do trato respiratório que contem as cordas vocais; tam¬ 
bem chamada de caixa vocal. 

larva Forma sexualmente imatura de vida livre no ciclo de vida de alguns 
animais que pode ser diferente do animal adulto em morfologia, nu- 
trięao e habitat. 

larva trocófora Estagio larval distinto observado em alguns animais lofo- 
trocozoarios, incluindo alguns anelideos e moluscos. 
lateralizaęao Segregaęao de funęóes no córtex dos hemisferios esquerdo 
e direito do cerebro. 

lei da conseryaęao da materia Lei fisica que declara que a materia pode 
mudar de forma, mas nao pode ser criada ou destruida. Em um siste¬ 
ma fechado, a massa do sistema e constante. 
lei da segregaęao independente Segunda lei de Mendel, que estabelece 
que cada par de alelos se separa, ou se agrupa, independentemente de 
outros pares durante a formaęao do gameta; aplica-se quando genes 
para dois caracteres estao localizados em diferentes pares de cromos¬ 
somos homólogos ou quando estao longe o suficiente no mesmo cro¬ 
mossomo para se comportar como se estivessem em cromossomos 
diferentes. 

lei da segregaęao Primeira lei de Mendel, que estabelece que dois alelos 
em um par segregam-se (separam-se) em diferentes gametas durante 
a formaęao deste. 

lei de Hamilton O principio de que para a seleęao natural favorecer um 
ato altruista, o beneficio para o receptor, avaliado por um coeficiente 
de parentesco, deve exceder o custo para o altruista, 
leito capilar Rede de capilares em um tecido ou órgao. 
lenticela Pequena area elevada na casca de caules e raizes que permite 
trocas gasosas entre as celulas vivas e o ar exterior. 
lepidossauro Membro do grupo de repteis que inclui lagartos, cobras e 
duas especies de animais da Nova Zelandia, chamados de tuataras. 
letal embrionario Mutaęao cujo fenótipo leva a morte a larva ou o em¬ 
briao. 
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leucócito Celula sanguinea que funciona no combate as infecęóes; tam¬ 
bem chamada de celula branca do sangue. 
levedura Fungo unicelular que se reproduz assexuadamente por fissao 
binaria ou por pequenos brotos que se destacam da celula parental. 
Muitas especies de fungos podem crescer como leveduras ou como 
urna rede de filamentos; poucas especies crescem apenas como leve- 
duras. 

licófita Nome informal para um membro do filo Lycophyta, que inclui 
licopódios, Isoetes e Selaginella. 

ligaęao covalente apolar Tipo de ligaęao covalente no qual eletrons sao 
compartilhados uniformemente entre dois atomos com a mesma ele- 
tronegatividade. 

ligaęao covalente polar Ligaęao covalente entre atomos que apresentam 
diferentes eletronegatividades. Os atomos compartilhados ficam mais 
próximos ao atomo com maior eletronegatividade, tornando-o fraca- 
mente negativo, enquanto o outro atomo fica fracamente positivo. 
ligaęao covalente Tipo de ligaęao quimica forte na qual dois atomos 
compartilham um ou mais pares de eletrons de yalencia. 
ligaęao de hidrogenio Tipo de ligaęao quimica fraca que e formada 
quando o atomo de hidrogenio levemente positivo de urna ligaęao 
covalente polar em urna molecula e atraido pelo atomo levemente ne- 
gativo de urna ligaęao covalente polar em outra molecula ou em outra 
regiao da mesma molecula. 

ligaęao dupla Ligaęao covalente dupla; compartilhamento de dois pares 
de eletrons de yalencia por dois atomos. 
ligaęao glicosidica Ligaęao covalente formada entre dois monossacari- 
deos por meio de urna reaęao de desidrataęao. 
ligaęao iónica Ligaęao quimica resultante da atraęao entre ions com car- 
gas opostas. 

ligaęao peptidica Ligaęao covalente entre os grupos carboxila e amina de 
dois aminoacidos, formada por meio de urna reaęao de desidrataęao. 
ligaęao ąuimica Atraęao entre dois atomos resultante do compartilha¬ 
mento de eletrons da camada mais externa ou da presenęa de cargas 
opostas dos atomos. Os atomos ligados ganham a ultima camada 
completa de eletrons. 

ligaęao simples Ligaęao covalente simples; compartilhamento de um par 
de eletrons de yalencia por dois atomos. 
ligamento Tecido conectivo fibroso que liga os ossos as articulaęóes. 
ligante Molecula que se liga especificamente a outra molecula, geralmen- 
te maior que ela. 

lignina Materiał rigido presente na matriz de celulose da parede celu- 
lar de plantas vasculares que fornece suporte estrutural em especies 
terrestres. 

limiar Potencial que urna membrana celular excitavel precisa atingir para 
iniciar um potencial de aęao. 

linfa Liquido incolor do sistema linfatico de vertebrados, derivado do li- 
quido intersticial. 

linfócito Tipo de leucócito que participa da imunidade adquirida. 

As duas classes principais sao as celulas B e T. 
linfonodo Órgao localizado ao longo de um vaso linfatico. Linfonodos 
filtram a linfa e contem celulas que combatem virus e bacterias. 
linha primitiva Espessamento ao longo do futuro eixo anteroposterior 
na superficie de um embriao inicial de ave ou mamifero, causado pelo 
empilhamento de celulas enquanto estas se aproximam da linha me¬ 
dia, antes de migrarem para o interior do embriao. 
lipideo Composto de um grupo de moleculas biológicas grandes, incluin- 
do gorduras, fosfolipideos e esteroides que se misturam fracamente 
ou sao imisciveis em agua. 

lipoproteina de alta densidade (HDL) Particula no sangue formada por 
milhares de moleculas de colesterol e outros lipideos ligados a urna 
proteina. A HDL carrega o excesso de colesterol. 
lipoproteina de baixa densidade (LDL) Particula no sangue formada 
por milhares de moleculas de colesterol e outros lipideos ligados a 
urna proteina. A LDL transporta colesterol do figado para incorpora- 
ęao nas membranas celulares. 

liąuen Associaęao simbiótica formada pela associaęao mutualistica entre 
um fungo e urna alga fotossintetizante ou cianobacteria. 
liąuido intersticial Ambiente interno nos vertebrados, formado pelo li- 
quido que preenche os espaęos entre as celulas. 


lisossomo Saco de enzimas hidroliticas, envolto por membrana, encon- 
trado no citoplasma de celulas animais e de alguns protistas. 
lisozima Enzima que destrói a parede celular de bacterias; em mamiferos 
e encontrada no suor, na lagrima e na saliva. 
locomoęao Movimento ativo de um lugar para outro. 
locus Posięao especifica na extensao do cromossomo onde um dado gene 
esta localizado. 

lofóforo Em alguns animais lofotrocozoarios, incluindo os braquiópodes, 
urna coroa de tentaculos ciliados ao redor da boca que funciona na 
alimentaęao. 

Lophotrochozoa Urna das tres principais linhagens de animais bilaterais; 
os lofotrocozoarios incluem organismos caracterizados pelos lofófo- 
ros ou larva trocófora. Ver tambem Deuterostomia e Ecdysozoa. 
luz visivel Regiao do espectro eletromagnetico que pode ser detectada 
como cores diversas pelo olho humano, com comprimentos de onda 
que variam de 380 a cerca de 750 nm. 
macroclima Padróes climaticos de grandes proporęóes; o clima de urna 
regiao inteira. 

macroevoluęao Mudanęa evolutiva acima do nivel de especie. Exemplos 
de mudanęas macroevolutivas incluem o surgimento das novas ca- 
racteristicas principais em organismos e o impacto das extinęóes em 
massa na diversidade da vida e sua recuperaęao posterior. 
macrófago Celula fagocitica presente em muitos tecidos que funciona na 
imunidade inata pela destruięao de micróbios e na imunidade adqui- 
rida como celula apresentadora de antigeno. 
macromolecula Molecula gigante formada pela uniao de moleculas me- 
nores, geralmente por meio de urna reaęao de desidrataęao. Polissaca- 
rideos, proteinas e acidos nucleicos sao macromoleculas. 
macronutriente Substancia quimica que um organismo deve obter em 
quantidades relativamente grandes. Ver tambem micronutriente. 
magnificaęao biológica Processo em que substancias retidas se tornam 
mais concentradas em cada nivel trófico superior de urna cadeia ali- 
mentar. 

magnolidea Membro do clado das angiospermas mais estreitamente re- 
lacionado com os clados eudicotiledóneas e monocotiledóneas com- 
binados. 

mamifero Membro da classe Mammalia; amniota com glandulas mama- 
rias (glandulas que produzem leite). 

manto Urna das tres partes principais de um molusco; dobra do tecido 
que cobre a massa yisceral do molusco e pode secretar urna concha. 
Ver tambem pe, massa yisceral. 

mapa cognitivo Representaęao neural das relaęóes espaciais abstratas 
entre objetos no ambiente de um animal. 
mapa de ligaęao Mapa genetico que se baseia nas frequencias de recom- 
binaęóes entre marcadores durante o Crossing over de cromossomos 
homólogos. 

mapa do destino Diagrama territorial do desenvolvimento embrionario 
que exibe os futuros deriyados de celulas e tecidos de um indMduo. 
mapa genetico Relaęao ordenada de loci geneticos (genes ou outros mar¬ 
cadores geneticos) ao longo de um cromossomo. 
marsupial Mamifero cujo feto termina o desenvolvimento embrionario 
dentro de urna bolsa materna chamada marsupio, como o coala, o 
canguru ou o gamba. 

massa atómica Massa total de um atomo, numericamente equivalente a 
massa em gramas de um mol do atomo. (Para um elemento com mais 
de um isótopo, a massa atómica e a massa media dos isótopos que 
ocorrem naturalmente, pesados por sua abundancia.) 
massa celular interna Agregado interno de celulas em urna extremidade 
do blastocisto de mamiferos que da origem ao próprio embriao e algu- 
mas membranas extraembrionarias. 

massa molecular Soma das massas de todos os atomos em urna molecu¬ 
la; as vezes e chamada de peso molecular. 
massa yisceral Urna das tres partes principais de um molusco; parte do 
molusco que contem a maioria dos órgaos internos; Ver tambem pe, 
manto. 

mastócito Celula de yertebrados que produz histamina e outras mole¬ 
culas que causam inflamaęao em resposta a infecęao e em reaęóes 
alergicas. 

materia Qualquer coisa que ocupa espaęo e tern massa. 
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matriz extracelular Trama em torno das celulas animais, que consiste em 
glicoproteinas, polissacarideos e proteoglicanos sintetizados e secre- 
tados pelas celulas. 

matriz mitocondrial Espaęo interno da mitocóndria delimitado pela 
membrana interna contendo enzimas e substratos para o ciclo do aci- 
do citrico, assim como ribossomos e DNA. 
maxima parcimónia Principio que afirma que quando se considera mul- 
tiplas explicaęóes para urna obseryaęao, deve-se investigar primeiro 
a explicaęao mais simples que apresentar consistencia com os fatos. 
maxima yerossimilhanęa Para a sistematica, um principio que afirma 
que quando se considera multiplas hipóteses filogeneticas, deve-se 
observar a hipótese que reflete a sequencia de eventos evolutivos mais 
provavel, dadas algumas regras sobre como o DNA muda com o tem¬ 
po. 

mecanorreceptor Receptor sensorial que detecta deformaęao fisica no 
corpo associado a pressóes, toques, estiramentos, movimentos ou 
sons. 

media Soma de todos pontos de um conjunto de dados dividida pelo nu- 
mero de pontos de dados. 

medula oblonga Poręao inferior do cerebro de vertebrados, conhecido 
como bulbo; expansao do rombencefalo dorsal a medula espinal ante- 
rior que controla funęóes autonómicas homeostaticas, incluindo res- 
piraęao, atividade do coraęao e vasos sanguineos, deglutięao, digestao 
e vómito. 

medula renal Poręao interna do rim dos yertebrados, abaixo do córtex 
renal. 

medula Tecido fundamental que fica no interior do tecido vascular do 
caule; em muitas raizes de monocotiledóneas celulas do parenquima 
que formam a regiao central de um cilindro vascular. 
medusa Versao flutuante, achatada, de boca voltada para baixo do piano 
corporal de cnidarios. A forma alternada e o pólipo. 
megafilo Folha com sistema vascular altamente ramificado, caracteristico 
da ampla maioria das plantas vasculares. Ver tambem microfilo. 
megapascal (Mpa) Unidade de pressao equivalente a cerca de 10 atmos- 
feras. 

megasporo Esporo de urna especie vegetal heterosporada, que origina o 
gametófito feminino. 

meia-vida Quantidade de tempo que leva para o decaimento de 50% de 
um isótopo em urna amostra. 

meiose IA primeira divisao do processo de duas fases da divisao celular 
que ocorre em organismos com reproduęao sexuada, resultando em 
celulas com a metade do numero de cromossomos em relaęao a celula 
original. 

meiose IIA segunda diyisao do processo de duas fases da diyisao celular 
que ocorre em organismos com reproduęao sexuada, resultando em 
celulas com a metade do numero de cromossomos em relaęao a celula 
original. 

meiose Tipo modificado de diyisao celular que ocorre em organismos 
com reproduęao sexuada, consistindo em duas divisóes celulares mas 
somente urna replicaęao do DNA. Resulta em celulas com a metade 
do numero de cromossomos em relaęao a celula original. 
melatonina Hormónio secretado pela glandula pineal que reguła funęóes 
do corpo relacionadas com o ritmo biológico e com o sono. 
membrana extraembrionaria Urna das quatro membranas (saco yiteli- 
nico, amnio, córion e alantoide) localizada fora do embriao que auxilia 
desenvolvimento do embriao em repteis e mamiferos. 
membrana plasmatica Membrana que limita a celula e que serve como 
barreira seletiva, regulando sua composięao quimica. 
membrana timpanica Outro nome para o timpano, a membrana entre a 
orelha externa e media. 

memória de curta duraęao A habilidade de manter informaęóes, ante- 
cipaęóes ou metas por um determinado tempo e depois esquecer se 
estas se tornam irrelevantes. 

memória de longa duraęao Habilidade de guardar, associar e lembrar de 
urna informaęao ao longo da vida. 

menopausa O termino da ovulaęao e menstruaęao, marcando o firn dos 
anos reprodutivos em urna femea humana. 
menstruaęao Desprendimento de poręóes do endometrio durante um 
ciclo uterino (menstrual). 


meristema apical Tecido embrionario vegetal na extremidade das raizes 
e nas gemas apicais dos ramos. A diyisao das celulas no meristema 
apical permite o crescimento da planta no comprimento. 
meristema lateral Meristema que aumenta a espessura das raizes e cau- 
les em plantas lenhosas. O cambio vascular e o felogenio sao meris- 
temas laterais. 

meristema Tecido vegetal que permanece embrionario durante toda a 
vida da planta, permitindo o crescimento indeterminado. 
meroblastica Tipo de clivagem no qual existe diyisao incompleta de um 
óvulo rico em vitelo, caracteristico do desenvolvimento de aves. 
mesencefalo Urna das tres regióes ancestrais e embrionarias do encefalo 
dos yertebrados; origina os centros de integraęao sensorial e retrans- 
missao que enviam informaęao sensorial para o cerebro. 
mesoderme Camada germinativa intermediaria primaria em um em¬ 
briao animal; se desenvolve em notocorda, cobertura do celoma, mus- 
culos, esqueleto, gónadas, rins e a maior parte do sistema circulatório 
em especies que tern essas estruturas. 
mesofilo Celulas da folha especializadas na fotossintese. Nas plantas C 3 
e CAM, as celulas do mesofilo estao localizadas entre as epidermes 
superior e inferior; nas plantas C 4 , estao localizadas entre as celulas da 
bainha do feixe e a epiderme. 

mesoilo Regiao gelatinosa entre as duas camadas de celulas de urna es- 
ponja. 

metabolismo acido das crassulaceas (MAC ou CAM) Adaptaęao para a 
fotossintese em condięóes aridas, tendo sido observada pela primeira 
vez na familia Crassulaceae. Nesse processo a planta absorve C0 2 a 
noite, o qual e incorporado em acidos organicos; durante o dia, esse 
C0 2 e utilizado no ciclo de Calvin. 

metabolismo Conjunto de todas as reaęóes quimicas de um organismo, 
consistindo nas rotas catabólica e anabólica, as quais controlam os re- 
cursos de materia e energia da celula. 
metafase O terceiro estagio da mitose, no qual o fuso esta completo e os 
cromossomos, ligados pelos microtubulos dos seus cinetócoros, estao 
alinhados na płaca metafasica. 

metagenómica Coleęao e sequenciamento de DNA de um grupo de 
especies, normalmente urna amostra ambiental de microrganismos. 
Programas de computador ordenam sequencias parciais e as mon- 
tam em sequencias genómicas de especies individuais construindo a 
amostra. 

metamorfose completa Transformaęao de urna larva em um adulto de 
aparencia bem distinta e que frequentemente tern atividades diferen- 
ciadas das larvas em seu ambiente. 

metamorfose incompleta Tipo de desenvolvimento de alguns insetos, 
como os gafanhotos, no qual o jovem (chamado de ninfa) parece com 
o adulto apesar de ser menor e com diferentes proporęóes corporais. 
A ninfa passa por urna serie de mudas, parecendo cada vez mais com 
um adulto, ate atingir o tamanho maximo. 
metamorfose Transformaęao no desenvolvimento que modifica urna lar- 
va animal em um juvenil, que parece com um adulto, mas ainda nao e 
sexualmente maduro. 

metanefridio Órgao excretor encontrado em muitos invertebrados que 
consiste em tubulos que ligam aberturas internas ciliadas com as aber- 
turas externas. 

metanogenico Organismo que obtem energia utilizando dióxido de car- 
bono para oxidar hidrogenio, produzindo metano como residuo. To¬ 
dos os metanogenicos conhecidos sao do dominio Archaea. 
metapopulaęao Grupo de populaęóes de urna especie separadas espa- 
cialmente que interagem por meio de imigraęao e emigraęao. 
metastase Propagaęao de celulas cancerigenas para locais distantes do 
seu sitio original. 

metilaęao de DNA Presenęa de grupamentos metila nas bases de DNA 
(normalmente citosina) de plantas, animais e fungos. (O termo tam¬ 
bem se refere ao processo de adicionar grupamentos metila as bases 
de DNA.) 

metodo de marcaęao e recaptura Tecnica de amostragem usada para 
estimar o tamanho de populaęóes de animais. 
micelio Rede densamente ramificada de hifas de um fungo. 
micorriza arbuscular Associaęao de um fungo com um sistema de raizes 
yegetais na qual o fungo causa a inyaginaęao da membrana plasmatica 
das celulas do hospedeiro. 
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micorriza Associaęao mutualistica de raizes vegetais com fungos. 
micose Termo generico para uma infecęao causada por fungos. 
microclima Padróes do clima em escalas muito peąuenas, como as con- 
dięóes climaticas especificas debaixo de um tronco caido. 
microevoluęao Mudanęa evolutiva abaixo do nivel de especie; mudanęa 
na freąuencia de alelos na populaęao ao longo de geraęóes. 
microfilamento Estrutura delgada constituida de proteinas actina pre- 
sente no citoplasma de ąuase todas as celulas eucarióticas, fazendo 
parte do citoesąueleto e atuando sozinha ou com miosina na contra¬ 
ęao celular; tambem conhecida como filamento de actina. 
microfilo Folha peąuena com uma unica nervura nao ramificada nas li- 
cófitas. Ver tambem megafilo. 

micronutriente Elemento que um organismo precisa em peąuenas 
ąuantidades e que funciona como componente ou cofator de enzimas. 
Ver tambem macronutriente. 
micrópila Um poro no integumento de um óvulo. 
microRNA (miRNA) Peąuenas molecula de RNA de fita simples gerada 
a partir de um RNA precursor dupla-fita. O miRNA associa-se com 
uma ou mais proteinas em um complexo que pode degradar ou im- 
pedir a traduęao de um RNAm com uma seąuencia complementar. 
microscópio eletrónico (ME) Microscópio que utiliza um campo mag- 
netico para focar um feixe de eletrons sobre ou atraves de um espe- 
cime, resultando em resoluęao milhares de vezes maior que a do mi¬ 
croscópio óptico. O microscópio eletrónico de transmissao (MET) e 
utilizado para estudar a estrutura interna de secęóes muito finas de 
celulas. O microscópio eletrónico de varredura (MEV) e utilizado 
para estudar peąuenos detalhes da superficie celular. 
microscópio eletrónico de transmissao (MET) Microscópio que atra- 
vessa um feixe de eletrons por meio de secęóes muito finas e e princi- 
palmente utilizado para estudar ultraestruturas internas das celulas. 
microscópio eletrónico de varredura (MEV) Microscópio que utiliza 
um feixe de eletrons para varrer a superficie de uma amostra coberta 
com atomos de metal para estudar detalhes da sua topografia, 
microscópio óptico (MO) Instrumento óptico que apresenta lentes que 
refratam (desviam) a luz visivel a firn de ampliar imagens de especi- 
mes. 

micrósporo Esporo de uma especie vegetal heterosporada que se torna 
gametófito masculino. 

microtubulo Peąuena estrutura cilindrica oca composta pela proteina 
tubulina que ocorre no citoplasma de todas as celulas eucarióticas e 
nos cilios, flagelos e citoesąueleto. 

microvilosidade Uma de muitas projeęóes finas na forma de dedos das 
celulas epiteliais no lumen do intestino delgado que aumenta sua area 
superficial. 

migraęao assistida A translocaęao de uma especie para um habitat favo- 
ravel alem da sua area nativa com o propósito de proteger especies das 
ameaęas causadas por seres humanos. 
migraęao Mudanęa regular para locais muito distantes. 
mimetismo Batesiano Tipo de mimetismo no qual uma especie inofen- 
siva se assemelha a uma especie venenosa ou perigosa aos predadores. 
mimetismo Mulleriano Imitaęao mutua por duas especies nao palata- 
veis. 

minerał Em nutrięao, um nutriente simples que e inorganico e, portanto, 
nao pode ser sintetizado. 

mineralocorticoide Hormónio esteroide que e secretado pelo córtex su- 
prarrenal e reguła a homeostase de sal e agua. 
miofibrila Fibrila organizada em feixes longitudinais nas celulas muscu- 
lares (fibras); composta de filamentos finos de actina, filamentos es- 
pessos de miosina e uma proteina reguladora. 
mioglobina Proteina pigmentada que armazena oxigenio, presente nas 
celulas musculares. 

miosina Tipo de proteina motora que se associa em filamentos que inte- 
ragem com filamentos de actina para provocar contraęao celular. 
miriapode Artrópode terrestre com muitos segmentos corporais e um 
par de patas por cada segmento. Milipedes e centipedes correspon- 
dem as duas classes de miriapodes atuais. 
mitocóndria Organela das celulas eucarióticas onde se processa a res- 
piraęao celular; utiliza oxigenio para ąuebrar moleculas organicas e 
sintetizar ATP. 


mitose Processo de diyisao nuclear em celulas eucarióticas convencio- 
nalmente dividido em cinco estagios: prófase, prometafase, metafa- 
se, anafase e telófase. A mitose conserva o numero cromossómico 
distribuindo igualmente os cromossomos replicados a cada um dos 
nucleos-filhos. 

mixotrófico Organismo que e capaz de realizar fotossintese e nutrięao 
heterotrófica. 

modelo bottom-up Modelo de organizaęao de comunidades no qual nu- 
trientes minerais a influenciam por meio do controle da ąuantidade 
de vegetais ou fitoplancton, que por sua vez controla a ąuantidade de 
herbivoros, que por sua vez controla a ąuantidade de predadores. 
modelo de deseąuilibrio Modelo ąue preve ąue comunidades mudam 
constantemente após serem atingidas por disturbios. 
modelo de forrageio ótimo Base para analisar o comportamento como 
um compromisso entre custos e beneficios da alimentaęao. 
modelo do filamento deslizante Ideia de que a contraęao muscular 
baseia-se no movimento de filamentos finos (actina) ao longo dos fila¬ 
mentos espessos (miosina), encurtando o sarcómero, a unidade basica 
da organizaęao muscular. 

modelo do mosaico liąuido O modelo da estrutura da membrana ce¬ 
lular atualmente aceito, o qual preve a membrana como um mosaico 
de moleculas proteicas flutuando lateralmente em uma dupla camada 
liąuida de fosfolipideos. 

modelo Representaęao fisica ou conceitual de um fenómeno natural. 
modelo semiconservativo Tipo de replicaęao de DNA no qual a dupla- 
-helice replicada consiste em uma fita antiga deriyada de uma molecu¬ 
la antiga e de uma fita formada recentemente. 
modelo top-down Modelo de organizaęao de comunidade em que a pre- 
daęao influencia a organizaęao da comunidade pelo controle no nu¬ 
mero de herbivoros, que por sua vez controla a ąuantidade de plantas 
e fitoplancton, que por sua vez controla os niveis de nutrientes; tam¬ 
bem chamado de modelo trófico em cascata. 
mofo Termo popular para um fungo filamentoso, produz esporos haploi- 
des por mitose e forma um micelio visivel. 
mol Numero de gramas de uma substancia que iguala sua massa atómica 
ou molecular em daltons; um mol contem o numero de Ayogadro de 
moleculas ou atomos em ąuestao. 

molaridade Medida comum de concentraęao de soluto, relativo ao nu¬ 
mero de moles de soluto por litro de soluęao. 
molecula Dois ou mais atomos mantidos unidos por ligaęóes covalentes. 
molecula polar Molecula, como, por exemplo, a agua, que apresenta car- 
gas opostas em diferentes extremidades da molecula. 
monilofito Nome informal para um membro do filo Monilophyta, que 
inclui samambaias, cavalinhas e yassourinhas e seus parentes. 
mono-hibrido Organismo heterozigoto em relaęao a um unico gene de 
interesse. Toda a descendencia de um cruzamento entre pais homo- 
zigotos por diferentes alelos sao mono-hibridos. Por exemplo, pais de 
genótipos AA e aa produzem um mono-hibrido de genótipo Aa. 
monocotiledónea Membro de um clado formado por plantas floriferas 
que tern apenas uma folha embrionaria ou cotiledone. 
monofiletico Pertencente a um grupo de taxa formado por um ancestral 
comum e todos os seus descendentes. Um taxon monofiletico e equi- 
yalente a um clado. 

monogamico Referente ao tipo de relaęao onde um macho acasala so- 
mente com uma femea. 

monómero Subunidade que serve de elemento estrutural para formar um 
polimero. 

monossacarideo O carboidrato mais simples, ativo sozinho ou seryindo 
como um monómero para dissacarideos e polissacarideos. Tambem 
conhecidos como aęucares simples, os monossacarideos tern fórmulas 
moleculares que geralmente sao multiplas de CH 2 0. 
monossómica Refere-se a celula diploide que tern somente uma cópia de 
um cromossomo em particular, em vez de duas, que e o normal. 
monotremado Mamifero que coloca ovos, como o ornitorrinco ou a 
eąuidna. Como todos os mamiferos, os monotremados tern pelos e 
produzem leite, mas nao tern mamiłoś, 
morfogenese O desenvolvimento da forma de um organismo e suas es- 
truturas. 
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morfogenio Substancia que fornece informaęao posicional na forma 
de um gradiente de concentraęao ao longo de um eixo embrionario, 
como a proteina Bicoid em Drosophila. 

MPF Fator promotor de maturaęao (ou fator promotor da fasę M); com- 
plexo de proteina reąuerido pela celula para avanęar do finał da in- 
terfase da mitose. A forma ativa consiste em ciclina e urna proteina- 
-cinase. 

muco Mistura yiscosa e escorregadia de glicoproteinas, celulas, sais e 
agua que umedece e protege as membranas que cobrem as cavidades 
do corpo que tern abertura para o exterior. 
muda Processo nos ecdisozoarios no qual o exoesqueleto se desprende 
em intervalos, permitindo o crescimento pela produęao de um exo- 
esqueleto maior. 

mudanęa de fasę (1) Mudanęa de urna fasę do desenvolvimento para ou- 
tra. (2) Em plantas, mudanęa morfológica que surge a partir de urna 
transięao na atividade do meristema apical do broto. 
multifatorial Carater fenotipico que e influenciado por multiplos genes 
e por fatores ambientais. 

murchamento Flacidez das celulas vegetais, provocando a pendencia de 
folhas e ramos. 

musculatura lisa Tipo de musculo que nao apresenta as estrias yerifica- 
das nos musculos esqueletico e cardiaco devido a distribuięao unifor- 
me de filamentos de miosina na celula; responsavel pelas atividades 
hwoluntarias do corpo. 

musculo cardiaco Tipo de musculo estriado que forma a parede con- 
tratil do coraęao. Suas celulas sao unidas por discos intercalados que 
dependem de sinais eletricos que sustentam cada batida do coraęao. 
musculo esąueletico Tipo de musculo estriado que geralmente e respon- 
savel pelos movimentos yoluntarios do corpo. 
musgo Planta pequena, herbacea e avascular membro do filo Bryophyta. 
mutaęao de mudanęa de fasę Mutaęao que ocorre quando o numero de 
nucleotideos inseridos ou removidos nao e um multiplo de tres, resul- 
tando em um arranjo irregular dos nucleotideos seguintes nos códons. 
mutaęao Mudanęa na sequencia de nucleotideos do DNA de um organis- 
mo ou no DNA ou RNA de um virus. 
mutaęao pontual Mudanęa de um gene em um unico par de nucleoti¬ 
deos. 

mutaęao sem sentido Mutaęao nonsense que converte um códon que co- 
difica um aminoacido em um códon de termino, resultando em urna 
proteina mais curta e geralmente nao funcional. 
mutaęao silenciosa Substituięao de um par de nucleotideos que nao tern 
efeitos observaveis no fenótipo; por exemplo, dentro de um gene, urna 
mutaęao que resulta em um códon que codifica para o mesmo ami¬ 
noacido. 

mutaęao troca de sentido Substituięao de um par de bases que resulta 
em um códon que codifica um aminoacido diferente. 
mutagenese in vitro Tecnica utilizada para descobrir a funęao de um 
gene por meio de clonagem, introduzindo mudanęas especificas em 
urna sequencia de genes clonados, inserindo novamente o gene alte- 
rado para dentro da celula e analisando o fenótipo do mutante pro- 
duzido. 

mutagenico Agente quimico ou fisico que interage com o DNA e provo- 
ca urna mutaęao. 

mutualismo Relaęao simbiótica na qual ambos participantes se benefi- 
ciam. 

NAD + Nicotinamida adenina dinucleotideo, coenzima que transita facil- 
mente entre os estados oxidado (NAD + ) e reduzido (NADH), atuando 
como carreador de eletrons. 

NADP + Nicotinamida adenina dinucleotideo fosfato, receptor de eletrons 
que, como o NADPH, armazena temporariamente eletrons energiza- 
dos produzidos durante as reaęóes luminosas. 
nao disjunęao Erro na meiose ou na mitose no qual membros de um par 
de cromossomos homólogos ou cromatides-irmas nao se separam 
completamente. 

nefron cortical Em mamiferos e aves, um nefron com alęa de Henie loca- 
lizado quase inteiramente no córtex renal. 
nefron justamedular Nefron com urna alęa de Henie que se estende pro- 
fundamente na medula renal em mamiferos e aves. 
nefron Unidade excretora tubular do rim dos yertebrados. 


nematocisto Em um cnidócito de um cnidario, urna organela especiali- 
zada em forma de capsula que abriga um filamento espiralado que, ao 
ser liberado, pode penetrar no corpo de urna presa. 
nervo Fibra composta principalmente de feixes de axónios de neurónios. 
neuro-hipófise Extensao do hipotalamo composta de tecido neryoso que 
secreta ocitocina e hormónio antidiuretico produzido no hipotalamo; 
local de armazenamento temporario destes hormónios. 
neurónio Celula neryosa; a unidade fundamental do sistema neryoso, 
cuja estrutura e propriedades permitem que conduza sinais pelo apro- 
yeitamento da carga eletrica atraves de sua membrana plasmatica. 
neurónio motor Celula neryosa que transmite sinais do encefalo ou da 
medula espinal para os musculos ou glandulas. 
neurónio sensorial Celula neryosa que recebe informaęóes dos ambien- 
tes interno e externo e transmite estes sinais para o sistema neryoso 
central. 

neuropeptideo Cadeia de aminoacidos relativamente curta que serve 
como neurotransmissor. 

neurormónio Molecula que e secretada por um neurónio, viaja pelos li- 
quidos corporais e atua em urna celula-alvo especifica para modificar 
seu funcionamento. 

neurotransmissor Molecula que e liberada do terminal sinaptico de um 
neurónio na sinapse quimica, difunde pel a fenda sinaptica e se liga na 
celula pós-sinaptica, ativando a resposta. 
neutrófilo O tipo de leucócito mais abundante no sangue. Neutrófilos 
sao fagociticos e tendem a se autodestruirem quando eliminam seus 
inyasores, limitando seu tempo de vida para alguns dias. 
neutron Particula subatómica que nao apresenta carga eletrica (e eletri- 
camente neutra), com massa de aproximadamente 1,7 x 10 24 g, encon- 
trada no nucleo de um atomo. 

nicho ecológico Soma dos recursos bióticos e abióticos utilizados por 
urna especie em seu ambiente. 

nó atrioventricular Regiao especializada do tecido muscular cardiaco 
entre os atrios esquerdo e direito onde impulsos eletricos sao atra- 
sados em cerca de 0,1 segundo antes de serem transmitidos aos dois 
yentriculos e causar a contraęao deles. 
nó Ponto no caule de urna planta de onde partem as folhas. 
nó sinoatrial (SA) Regiao no atrio direito do coraęao que ajusta a fre- 
quencia e a sincronia de contraęao de todas as celulas cardiacas; o 
marca-passo. 

nociceptor Receptor sensorial que responde a estimulos nocivos ou dolo- 
rosos; tambem chamado de receptor de dor. 
nódulo de Ranyier Interyalo na bainha de mielina de alguns axónios 
onde um potencial de aęao pode ser gerado. Na conduęao saltatória, 
um potencial de aęao e regenerado em cada nodo, parecendo “pular” 
ao longo do axónio de nódulo em nódulo. 
nódulo Intumescimento na raiz de urna leguminosa. Nódulos sao consti- 
tuidos de celulas yegetais que contem bacterias fixadoras de nitroge- 
nio do genero Rhizobium. 

norepinefrina Catecolamina que e quimica e funcionalmente similar a 
epinefrina e atua como hormónio ou neurotransmissor; tambem co- 
nhecida como noradrenalina. 

notocorda Bastao longitudinal flexivel feito de celulas da mesoderme fir- 
memente acondicionadas que segue ao longo do eixo anteroposterior 
de um cordado na parte dorsal do corpo. 
nuclearideo Membro de um grupo de protistas ameboides unicelulares 
que sao mais intimamente relacionados com os fungos do que com 
outros protistas. 

nuclease Enzima que quebra a molecula de DNA ou RNA, removendo 
urna ou poucas bases ou hidrolisando o DNA ou o RNA completa¬ 
mente em nucleotideos. 

nucleo (1) Regiao central de um atomo, contendo prótons e neutrons. 

(2) Organela que contem o cromossomo de urna celula eucariótica. 

(3) Grupo de neurónios. 

nucleo atómico Poręao central e densa do atomo, a qual contem prótons 
e neutrons. 

nucleo supraąuiasmatico (NSQ) Grupo de neurónios do hipotalamo de 
mamiferos que funciona como relógio biológico. 
nucleoide Regiao nao envolvida por membrana em urna celula procarió- 
tica, onde seu cromossomo esta localizado. 
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nucleolo Estrutura especializada no nucleo, que consiste em regióes de 
cromatina que contem genes de RNA ribossomal juntamente com 
proteinas ribossomais importadas do sitio citoplasmatico da sintese 
de RNAr e da reuniao de subunidades ribossomais. Ver tambem ri- 
bossomo. 

nucleossomo Unidade basica e esferica de empacotamento do DNA em 
eucariotos, consistindo em um segmento de DNA enrolado ao redor 
de um grupo central de proteinas compostos por duas cópias de cada 
um dos quatro tipos de histona. 

nucleotideo Bloco de construęao de um acido nucleico, consistindo em 
um aęiicar de cinco carbonos ligado covalentemente a urna base nitro- 
genada e a um grupo fosfato. 

numero atómico Numero de prótons presente no nucleo de um atomo, 
sendo exclusivo para cada elemento quimico e designado no canto in- 
ferior esquerdo do seu simbolo quimico. 
numero de massa Soma do numero de prótons e neutrons do nucleo 
atómico. 

nutrięao Processo pelo qual um organismo assimila e utiliza as substan- 
cias do alimento. 

nutriente essencial Substancia que um organismo nao pode sintetizar 
a partir de nenhum outro materiał e, portanto, deve ser absorvida na 
forma pre-pronta. 

nutriente limitante Elemento que deve ser adicionado para aumentar a 
produtividade de urna area em particular. 
ocitocina Hormónio produzido pelo hipotalamo e liberado da neuro- 
-hipófise. Induz contraęóes dos miisculos uterinos durante o trabalho 
de parto e causa a liberaęao de leite das glandulas mamarias durante 
a amamentaęao. 

odorante Molecula que pode ser detectada por receptores sensoriais do 
sistema olfatório. 
olfato O sentido do cheiro. 

olho com lente unica Olho semelhante a urna camera encontrado em 
medusas, poliquetas, aranhas e muitos moluscos. 
olho composto Tipo de olho multifacetado de insetos e crustaceos que 
pode conter ate centenas de milhares de omatideos focalizadores e 
fotodetectores. 

oligodendrócito Tipo de celula glial que forma bainhas isolantes de mie- 
lina ao redor de axónios dos neurónios no sistema nervoso central, 
oligonucleotideo iniciador (primer) Segmento curto de RNA com urna 
extremidade 3' livre, ligado pelo pareamento da base complementar 
a fita-molde, que e alongada com nucleotideos de DNA durante a re¬ 
plicaęao deste. 

omatideo Urna das facetas de um olho composto de artrópodes e alguns 
vermes poliquetos. 

oncogene Gene encontrado em genomas virais ou celulares que esta 
envolvido no desencadeamento de eventos moleculares que podem 
levar ao cancer. 

oniyoro Animal que come regularmente animais, alem de plantas ou ab 
gas. 

oócito Celula do sistema reprodutivo feminino que se diferencia para for- 
mar o óvulo. 

oócito primario Oócito antes de completar a meiose I. 
oócito secundario Oócito que completou a meiose I. 
oogenese Processo no ovario que resulta na produęao de gametas femi- 
ninos. 

oogónia Celula que se divide mitoticamente para formar oócitos. 
operador No DNA bacteriano, urna sequencia de nucleotideos situada 
próxima ao inicio de um óperon ao qual um repressor ativo pode se 
ligar. A ligaęao do repressor previne que a RNA-polimerase se ligue ao 
promotor e faęa a transcrięao dos genes do óperon. 
operculo Nos osteictes aquaticos, um aba óssea protetora que cobre e 
protege as guelras. 

óperon Unidade funcional genica encontrada em bacterias e fagos, con¬ 
sistindo em um promotor, um operador e um grupo de genes coor- 
denadamente regulados, cujos produtos atuam em urna rota comum. 
Opisthokontae Clado extremamente diversificado de eucariotos que in- 
clui fungos, animais e certos protistas. 
opistoconte Membro do clado diversificado Opisthokontae, organismos 
que descendem de um ancestral com flagelo posterior, incluindo fun¬ 
gos, animais e alguns protistas. 


opsina Proteina de membrana ligada a urna molecula de pigmento que 
absorye luz. 

orbital Espaęo tridimensional onde um eletron e encontrado em 90% do 
tempo. 

ordem Na classificaęao lineana, a categoria taxonómica acima do nivel 
de familia. 

organela Qualquer urna das varias estruturas envolvidas por membrana 
com funęóes especializadas, suspensas no citosol das celulas eucarió- 
ticas. 

organismo geneticamente modificado (O GM) Organismo que adqui- 
riu um ou mais genes por meios artificiais; tambem conhecido como 
organismo transgenico. 

organismo-modelo Especie particular escolhida para pesquisa sobre va- 
rios principios biológicos por ser representativa de um grupo maior e 
geralmente de facil cultivo em laboratório. 
organogenese Processo no qual os órgaos rudimentares se desenvolvem 
a partir das tres camadas germinativas, após a gastrulaęao. 
órgao Centro especializado em urna funęao do corpo, composto de al¬ 
guns tipos diferentes de tecidos. 

órgao de Corti O yerdadeiro órgao de audięao da orelha dos yertebrados, 
localizado na base do ducto coclear na orelha interna; contem as celu¬ 
las receptoras (celulas ciliares) da orelha. 
origem de replicaęao Sitio onde a replicaęao de urna molecula de DNA 
comeęa, consistindo em urna sequencia especifica de nucleotideos. 
ósculo Abertura grandę em urna esponja que liga a espongiocele com o 
ambiente. 

osmoconformador Animal que e isosmótico com seu ambiente. 
osmolaridade Concentraęao de um soluto expressa como molaridade. 
osmorregulaęao Regulaęao das concentraęóes de soluto e balanęo hidri- 
co por urna celula ou organismo. 

osmorregulador Animal que controla a osmolaridade interna indepen- 
dente do ambiente externo. 

osmose Difusao de agua atraves de urna membrana seletivamente per- 
meavel. 

osso Tecido conectivo que consiste em celulas vivas mantidas em urna 
matriz rigida de fibras de colageno fixada em sais de calcio. 
osteicte Membro de um subgrupo de yertebrados com mandibula e es- 
queleto ósseo. 

ovario (1) Em flores, a poręao do carpelo na qual se desenvolvem os óvu- 
los contendo as oosferas. (2) Em animais, a estrutura que produz ga¬ 
metas femininos e hormónios reprodutivos. 
oviduto Tubo que passa do ovario para a vagina em inyertebrados ou para 
o utero em yertebrados, onde tambem e conhecido como trompa de 
Falópio. 

oviparo Referente a um tipo de desenvolvimento no qual o feto e incuba- 
do em ovos no exterior do corpo da mae. 
ovo amniótico Ovo que contem membranas especializadas que funcio- 
nam na proteęao, na alimentaęao e nas trocas gasosas. O ovo amnió¬ 
tico foi urna inovaęao evolutiva importante, possibilitando que os 
embrióes se desenvolvessem em ambiente terrestre, no interior de um 
saco preenchido de liquido, reduzindo a dependencia dos tetrapodes 
da agua para se reproduzir. 

ovoviviparo Referente a um tipo de desenvolvimento no qual o feto e in- 
cubado em ovos que ficam retidos no litero da mae. 
ovulaęao Liberaęao de um óvulo dos ovarios. Em seres humanos, um foli- 
culo ovariano libera um óvulo a cada ciclo uterino (menstrual). 
óvulo A estrutura que se desenvolve dentro do ovario de urna planta com 
semente e contem o gametófito feminino. 
óvulo O gameta feminino. 

oxidaęao Perda de eletrons por urna substancia envolvida em urna reaęao 
redox. 

óxido mtrico (NO) Gas produzido por muitos tipos de celulas que fun- 
ciona como regulador local e neurotransmissor. 
padrao fixo de aęao No comportamento animal, urna sequencia inyaria- 
vel de atos nao aprendidos que, urna vez iniciada, geralmente e reali- 
zada ate o firn. 

padróes moleculares associados a patógenos (PMAP) Sequencias mo¬ 
leculares curtas que tipificam certos grupos de patógenos e que sao 
reconhecidos por celulas do sistema imune inato. 
paisagem Area contendo varios ecossistemas diferentes interligados por 
trocas de energia, materiais e organismos. 
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paleoantropologia O estudo das origens e da evoluęao dos seres huma- 
nos. 

paleontologia Ciencia que estuda os fósseis. 

pancreas Glandula com funęóes exócrinas e endócrinas: a poręao nao 
endócrina funciona na digestao, secretando enzimas e uma soluęao 
alcalina no intestino delgado por um ducto; a poręao sem ducto fun¬ 
ciona na homeostase, secretando os hormónios insulina e glucagon 
no sangue. 

pancrustaceo Membro de um clado de artrópodes diverso que inclui la- 
gostas, caranguejos, cirripedes e outros crustaceos, assim como inse- 
tos e seus parentes terrestres de seis patas. 
pandemico Globalmente epidemico. 

Pangeia Supercontinente que se formou no termino da era Paleozoica, 
quando os movimentos de placas uniram todos os continentes ter¬ 
restres. 

parabasalideo Protista, como o Trichomonas, com mitocóndria modi- 
ficada. 

paracrina Propriedade de uma molecula secretada atingir uma celula 
yizinha. 

parafiletico Pertencente a um grupo de taxa que consiste em um ances- 
tral comum e alguns, mas nao todos, de seus descendentes. 
pararreptil Grupo basal de repteis, consistindo principalmente em her- 
bivoros quadrupedes grandes e fortes; foram extintos no finał do pe- 
riodo Triassico. 

parasitismo Relaęao simbiótica na qual um organismo, o parasito, se be- 
neficia a custa de outro, o hospedeiro, com o parasito vivendo dentro 
ou sobre o hospedeiro. 

parasito Organismo que se alimenta dos conteudos celulares, tecidos ou 
liquidos corporais de outro organismo (o hospedeiro) quando esta 
sobre o organismo hospedeiro ou no interior dele. Parasitos causam 
danos, mas geralmente nao matam seus hospedeiros. 
paratormónio (PTH) Hormónio secretado pelas glandulas paratireoides 
que aumentam os niveis de calcio no sangue por promover a liberaęao 
de calcio dos ossos e a retenęao de calcio pelos rins. 
parede celular Camada externa protetora para a membrana plasmatica 
nas celulas de plantas, procariotos, fungos e alguns protistas. Polissa- 
carideos como a celulose (em plantas e alguns protistas), quitina (em 
fungos) e peptideoglicanos (em bacterias) sao componentes estrutu- 
rais importantes das paredes celulares. 
parede celular primaria Camada relativamente flexivel e fina que envol- 
ve a membrana plasmatica de uma celula jovem de planta. 
parede celular secundaria Matriz resistente e duradoura depositada fre- 
quentemente em varias camadas para proteęao e sustentaęao celular 
nas plantas. 

partenogenese Reproduęao assexuada onde as femeas produzem filhotes 
de óvulos nao fertilizados. 

partięao de recursos Diyisao de recursos ambientais pelas especies coe- 
xistentes de forma que o nicho de cada especie difira por um ou mais 
fatores significativos dos nichos de todas as especies coexistentes. 
particula de reconhecimento de sinal (PRS) Complexo RNA-proteina 
que reconhece um peptideo sinal conforme ele emerge de um ribosso- 
mo e ajuda a direcionar o ribossomo ao reticulo endoplasmatico (RE) 
pela ligaęao a uma proteina receptora no RE. 
patógeno Organismo ou virus que causa uma doenęa. 
patógeno zoonótico Agente causador de doenęa que e transmitido para 
seres humanos a partir de outros animais. 
pe (1) Poręao de um esporófito de briófitas que armazena aęucares, ami- 
noacidos, agua e minerais do gametófito genitor por meio de celulas 
de transferencia. (2) Uma das tres partes principais de um molusco; 
estrutura muscular geralmente utilizada para o movimento. Ver tam- 
bem manto, massa visceral. 

pe ambulacral Uma das numerosas extensóes do sistema vascular de um 
equinoderma aquatico. Pes ambulacrais funcionam na locomoęao e 
alimentaęao. 

peciolo A hastę de uma folha, que liga a folha a um nó do caule. 
pedigree Diagrama de uma arvore familiar apresentando a ocorrencia 
de caracteres herdaveis em progenitores e descendentes ao longo de 
multiplas geraęóes. 

pedomorfose Retenęao em um organismo adulto de caracteristicas juve- 
nis dos seus ancestrais evolutivos. 


pegada ecológica Area agregada de terra e agua necessaria para uma 
pessoa, cidade ou naęao produzir todos os recursos que consome e 
absorver todos os residuos gerados. 

peixe com nadadeira lobada Membro do subgrupo vertebrado Sarcop- 
terygii, osteictes com nadadeiras musculares em forma de bastao, in- 
cluindo celacantos e peixes pulmonados, alem da linhagem que deu 
origem aos tetrapodes. 

peixe com nadadeiras raiadas Membro da classe Actinopterygii, osteic¬ 
tes aquaticos com nadadeiras sustentadas por raios longos e flexiveis, 
incluindo atum, perca e arenque. 

pelo radicular Minusculo prolongamento das celulas epidermicas da 
raiz, que cresce logo atras da extremidade da raiz e aumenta a area 
superficial para absoręao de agua e minerais. 
pelyis renal Camara em forma de funil que recebe filtrado processado 
dos dutos coletores do rim de yertebrados, que e drenado pelo ureter. 
penis A estrutura copulatória do macho em mamiferos. 

PEP carboxilase Enzima que adiciona C0 2 ao fosfoenolpiruvato (PEP) 
para formar oxalacetato em plantas C 4 . Ela atua anteriormente a fo- 
tossintese. 

pepsina Enzima presente no suco gastrico que inicia a hidrólise de pro- 
teinas. 

pepsinogenio Forma inativa da pepsina que e secretada inicialmente pe¬ 
las celulas-chefe localizadas nas fossas gastricas do estómago. 
peptideo natriuretico atrial (PNA) Hormónio peptidico secretado pelas 
celulas do atrio do coraęao em resposta a pressao sanguinea elevada. 
O PNA atua nos rins alterando o movimento de agua e ions e, com 
isso, reduz a pressao sanguinea. 

peptideo sinal Sequencia de cerca de 20 aminoacidos na extremidade 
aminoterminal de um polipeptideo ou próxima a ela que o direciona 
ao reticulo endoplasmatico ou outra organela na celula eucariótica. 
peptideoglicano Tipo de polimero presente em paredes celulares bacte- 
rianas que consiste em aęucares modificados interligados com poli- 
peptideos curtos. 

peąueno RNA de interferencia (siRNA) Pequena molecula de RNA de 
fita simples gerada pelo mecanismo celular de uma longa molecula de 
RNA de dupla-fita. O siRNA associa-se a uma ou mais proteinas em 
um complexo que pode degradar ou evitar a traduęao de um RNAm 
com uma sequencia complementar. 

percepęao Interpretaęao, realizada pelo cerebro, das informaęóes coleta- 
das pelo sistema sensorial. 

perfil genetico Conjunto exclusivo e indiyidual de marcadores geneticos, 
hoje detectados ordinariamente por meio de PCR ou, previamente, 
por eletroforese e analise dos acidos nucleicos. 
periciclo Camada mais externa no cilindro yascular da qual surgem as 
raizes laterais. 

periderme Camada protetora que substitui a epiderme em plantas le- 
nhosas durante o crescimento secundario, formada pelo suber e pelo 
felogenio. 

periodo refratario Interyalo curto de tempo imediatamente após um 
potencial de aęao no qual o neurónio nao pode responder a outro es- 
timulo, devido a ativaęao dos canais de sódio yoltagem-dependentes. 
periodo sensitivo Fasę limitada no desenvolvimento de um indiyiduo 
animal em que ocorre o aprendizado de determinados comportamen- 
tos; tambem chamado de periodo critico. 
peristalsia (1) Ondas alternadas de contraęao e relaxamento no musculo 
liso que cobre o canal alimentar para empurrar o alimento ao longo do 
canal. (2) Tipo de locomoęao na terra produzido por ondas de contra- 
ęóes musculares que passam da regiao anterior para a posterior, como 
em muitos anelideos. 

peristómio Anel de estruturas interligadas em forma de dentes na parte 
superior de uma capsula de musgo (esporangio), muitas vezes adapta- 
do para a liberaęao gradual dos esporos. 
permeabilidade seletiva Propriedade das membranas biológicas que 
lhes permite regular a passagem de substancias. 
peroxissomo Organela que contem enzimas que transferem hidrogenio 
(H 2 ) de varios substratos para o oxigenio (0 2 ), produzindo e entao de- 
gradando peróxido de hidrogenio (H 2 0 2 ). 
pętała Folha modificada de uma planta florifera. Petalas sao geralmente 
as partes coloridas da flor que atraem os insetos e outros poliniza- 
dores. 
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PH Medida de concentraęao de ions hidrogenio igual a — log[H + ] com va- 
lores que variam entre 0 e 14. 

pigmento respiratório Proteina que transporta oxigenio no sangue ou 
hemolinfa. 

pilula anticoncepcional Substancia contraceptiva que inibe a ovulaęao, 
retarda o desenvolvimento folicular ou altera o muco cervical femini- 
no para impedir a entrada de espermatozoide no utero. 
pilus Nas bacterias, estrutura que liga urna celula a outra no inicio da 
conjugaęao; tambem chamado pilus sexual ou pilus de conjugaęao. 
pinocitose Tipo de endocitose no qual a celula ingere liquido extracelular 
e seus solutos dissolvidos. 

pirimidina Um dos dois tipos de bases nitrogenadas encontradas em nu¬ 
cleotideos, caracterizada por um anel de seis membros. Citosina (C), 
timina (T) e uracil (U) sao pirimidinas. 
pistilo Carpelo isolado ou um grupo de carpelos fusionados. 
płaca celular Dupla membrana sobre a linha media de urna celula vege- 
tal em diyisao, entre a qual se forma a nova parede celular durante a 
citocinese. 

płaca crivada Parede terminal de um elemento de tubo crivado, que fa- 
cilita o fluxo de seiva elaborada nos tubos crivados das angiospermas. 
płaca metafasica Piano imaginario entre os dois polos de urna celula em 
metafase sobre o qual os centrómeros de todos os cromossomos du- 
plicados estao localizados. 

placenta Estrutura em um utero em gestaęao para alimentar um feto vi- 
viparo com suprimentos do sangue da mae; formada pela cobertura 
uterina e por membranas do embriao. 
placoderme Membro de urna classe extinta de vertebrados semelhantes 
a peixes que tinham mandibula e eram cobertos por urna carapaęa 
externa resistente. 

planaria Verme chato de vida livre encontrado em lagos e córregos nao 
poluidos. 

piano corporal Conjunto de caracteristicas morfológicas e do desenvol- 
yimento, em animais, que sao integradas em urna unidade funcional 
- o animal vivo. 

planta C 3 Planta que utiliza o ciclo de Calvin nas etapas iniciais de fixaęao 
de C0 2 em produtos organicos, formando um composto de tres car- 
bonos como primeiro produto estavel. 
planta C 4 Tipo de planta em que o ciclo de Calvin e precedido por reaęóes 
que incorporam C0 2 em um composto de quatro carbonos, do qual o 
produto finał fornece C0 2 para o ciclo de Calvin. 
planta CAM Planta que utiliza o metabolismo acido das crassulaceas, 
adaptaęao da fotossintese para condięóes aridas. Neste processo, o 
C0 2 entra no estómato a noite e e convertido em acidos organicos, 
que fornecem o dióxido de carbono para o ciclo de Calvin durante o 
dia, quando os estómatos estao fechados. 
planta de dia curto Planta que floresce (geralmente no finał do verao, 
outono ou inverno) apenas quando o periodo do dia com luz e menor 
do que um maximo critico. 

planta de dia longo Planta que floresce (geralmente no finał da primave- 
ra ou inicio do verao) apenas quando o periodo de luz ultrapassa um 
minimo critico. 

planta de dia neutro E a planta na qual a formaęao de flores nao e con- 
trolada pelo fotoperiodo ou duraęao do dia. 
planta yascular Planta com tecido yascular. Plantas yasculares incluem 
todas as especies vivas de plantas, exceto musgos, hepaticas e antó- 
ceros. 

planta yascular sem sementes Nome informal para urna planta que tern 
tecido yascular mas nao tern sementes. Plantas yasculares sem semen¬ 
tes formam um grupo parafiletico que inclui a diyisao Lycophyta (lico- 
pódios e afins) e Pterophyta (samambaias e afins). 
plantio direto Tecnica de cultivo que envolve a criaęao de sulcos, causan- 
do disturbio minimo ao solo. 

plaąueta Fragmentos citoplasmaticos provenientes de celulas especiali- 
zadas da medula óssea. Plaquetas circulam no sangue e sao importan- 
tes para a coagulaęao sanguinea. 

plasma Matriz liquida do sangue na qual as celulas ficam suspensas. 
plasmideo F A forma de plasmideo do fator F. 

plasmideo Molecula de dupla-fita de DNA pequena e circular que carre- 
ga genes acessórios separados daqueles do cromossomo nas bacterias; 
na clonagem de DNA, os plasmideos sao utilizados como yetores que 


carregam ate cerca de 10 mil pares de base (10 Kb) de DNA. Os plas¬ 
mideos tambem sao encontrados em alguns eucariotos, como as le- 
yeduras. 

plasmideo R Plasmideo bacteriano que transporta genes de resistencia a 
alguns antibióticos. 

plasmócito Celula efetora da imunidade humoral; surge de celulas B es- 
timuladas por antigenos. 

plasmodesma Canal aberto na parede celular que conecta o citoplasma 
de celulas yegetais adjacentes, permitindo que agua, pequenos solutos 
e algumas moleculas maiores passem entre as celulas. 
plasmogamia Fusao dos citoplasmas das celulas de dois indiyiduos nos 
fungos; ocorre como um estagio da reproduęao sexuada, seguida mais 
tarde pela cariogamia. 

plasmólise Fenómeno que ocorre em celulas com parede celular no qual 
o citoplasma murcha e a membrana plasmatica se afasta da parede; 
ocorre quando a celula perde agua para um meio hipertónico. 
plasticidade neuronal Capacidade de um sistema nervoso em se remo- 
delar em resposta a sua própria experiencia. 
plastidio Organela pertencente a urna familia de organelas relacionadas, 
as quais incluem os cloroplastos, os cromoplastos e os amiloplastos. 
Plastidios sao encontrados em celulas de eucariotos fotossintetizantes. 
pleiotropia Habilidade de um unico gene apresentar multiplos efeitos. 
pluripotente Celula que pode dar origem a muitos, mas nao a todos, te- 
cidos de um organismo. 

polaridade A ausencia de simetria; diferenęas estruturais nas extremida- 
des opostas de um organismo ou estrutura, como as extremidades da 
raiz e do caule em urna planta. 

polegar opositor Disposięao dos dedos de forma que o polegar consiga 
tocar a superficie yentral da extremidade de todos os outros quatro 
dedos. 

polifiletico Pertencente a um grupo de taxa derivado de dois ou mais 
ancestrais diferentes, mas nao inclui seus ancestrais comuns mais re- 
centes. 

poligamo Referente ao tipo de relaęao na qual um indiyiduo de um sexo 
acasala com varios do outro sexo. 

polimero Molecula longa consistindo em inumeros monómeros identi- 
cos ou similares ligados entre si por ligaęóes covalentes. 
polimorfismo de nucleotideo unico (SNP) Sitio com um unico par de 
bases em um genoma onde a yariaęao do nucleotideo e encontrada em 
pelo menos 1% da populaęao. 

polinizaęao cruzada Em angiospermas, a transferencia de pólen da an- 
tera de urna flor de urna planta para o estigma da flor de outra planta 
da mesma especie. 

polinizaęao Nas plantas com sementes, a transferencia de pólen para a 
parte da planta que contem os ovócitos, um processo necessario para 
a fecundaęao. 

polinucleotideo Polimero consistindo em varios nucleotideos em urna 
cadeia; os nucleotideos podem ser aqueles do DNA ou do RNA. 
polipeptideo Polimero de muitos aminoacidos ligados entre si por meio 
de ligaęóes peptidicas. 

poliploidia Alteraęao cromossómica na qual o organismo tern mais do 
que dois conjuntos completos de cromossomos. E o resultado de um 
acidente na diyisao celular. 

pólipo Variante sessil do piano corporal dos cnidarios. A forma alterna- 
tiva e a medusa. 

polirribossomo (polissomo) Grupo de varios ribossomos que se ligam a 
mesma molecula de RNAm e a traduzem. 
polissacarideo Polimero de varios monossacarideos, formado por rea¬ 
ęóes de desidrataęao. 

politomia Em urna arvore filogenetica, um ponto de ramificaęao do qual 
emergem mais de dois taxons descendentes. Urna politomia indica 
que as relaęóes evolutivas entre os taxons descendentes ainda nao fo- 
ram esclarecidas. 

polo animal Ponto da extremidade de um ovo no hemisferio onde existe 
menor concentraęao de vitelo; oposto ao polo vegetativo. 
polo yegetal Ponto na extremidade de um óvulo no hemisferio onde fica 
concentrada a maior parte do vitelo; oposto ao polo animal. 
ponte dissulfeto Ligaęao covalente forte formada pela ligaęao entre dois 
atomos de enxofre de dois monómeros cisteina. 
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ponte Poręao do encefalo que participa em algumas funęóes homeosta- 
ticas automaticas como a regulaęao dos centros de respiraęao na me- 
dula. 

ponto de eąuilibrio Na homeostase em animais, um valor mantido para 
urna variavel em particular, como a temperatura do corpo ou concen- 
traęao de soluto. 

ponto de inicio Na transcrięao, a posięao nucleotidica no promotor onde 
a RNA-polimerase inicia a sintese de RNA. 
ponto de ramificaęao Representaęao em urna arvore filogenetica da di- 
yergencia de dois ou mais taxons a partir de um ancestral comum. 
A maioria dos pontos de ramificaęao sao conhecidos como dicoto- 
mias, nas quais um ramo representando a linhagem ancestral se di- 
vide (no ponto de ramificaęao) em dois ramos, um para cada taxon 
descendente. 

ponto de yerificaęao Ponto de controle do ciclo celular que verifica se a 
celula esta pronta para seguir a próxima fasę. 
pool genico Agregado de todos os alelos para todos os loci de todos os 
individuos de urna populaęao. O termo pool genico tambem e usado 
em um sentido restrito como o agregado de alelos para somente um 
ou alguns loci em urna populaęao. 

populaęao Grupo de individuos da mesma especie que vivem na mesma 
area e se reproduzem, produzindo descendentes ferteis. 
populaęao minima viavel (PMV) O menor tamanho populacional no 
qual urna especie e capaz de manter sua populaęao e sobreviver. 
porta-enxerto A planta que fornece o sistema radicular na produęao de 
um enxerto. 

portador Em genetica, um individuo que e heterozigoto em dado locus, 
com um alelo normal e outro recessivo. O heterozigoto e fenotipica- 
mente normal para o carater determinado pelo gene, mas pode passar 
o alelo recessivo para a sua descendencia. 
posterior Pertencente a parte traseira, ou extremidade da cauda, de um 
animal bilateralmente simetrico. 

potenciaęao de longa duraęao (LTP) Aumento da sensibilidade para um 
potencial de aęao (sinal nervoso) em um neurónio receptor, 
potencial de aęao Sinal eletrico que se propaga (viaja) ao longo da mem¬ 
brana de um neurónio ou outra celula excitavel, como urna despolari- 
zaęao nao graduada (tudo ou nada). 

potencial de eąuilibrio (£ ion) Magnitude de voltagem de urna membrana 
celular em equilibrio; calculado utilizando a eąuaęao de Nernst. 
potencial de membrana Diferenęa de carga eletrica (voltagem) atraves 
da membrana plasmatica da celula, devido a distribuięao diferencial 
de ions. O potencial de membrana afeta a atividade de celulas excita- 
veis e o transporte transmembrana de todas as substancias eletrica- 
mente carregadas. 

potencial de pressao (\|/ p ) Componente do potencial hidrico que con- 
siste na pressao fisica em urna soluęao, que pode ser positiva, nula 
ou negativa. 

potencial de repouso Potencial de membrana caracteristico de urna ce¬ 
lula excitavel nao condutora, com o interior da celula mais negativo 
que o exterior. 

potencial de soluto (\|/ s) Componente do potencial hidrico que e propor- 
cional ao numero de moleculas de soluto dissolvidas em urna soluęao 
e que mede o efeito dos solutos na direęao do movimento da agua; 
tambem chamado de potencial osmótico, podendo ter valor nulo ou 
negativo. 

potencial graduado Em neurónios, urna mudanęa no potencial da mem¬ 
brana que tern urna amplitudę proporcional a foręa do sinal e que de- 
cai a medida que se espalha. 

potencial hidrico (\|/) Propriedade fisica que prediz a direęao do fluxo 
da agua, governado pela concentraęao de solutos e pressao aplicada. 
potencial pós-sinaptico excitatório (PPSE) Mudanęa eletrica (despola- 
rizaęao) na membrana de um neurónio pós-sinaptico causada pela li¬ 
gaęao de um neurotransmissor excitatório de urna celula pre-sinaptica 
no receptor pós-sinaptico; facilita a geraęao de um potencial de aęao 
pelo neurónio pós-sinaptico. 

potencial pós-sinaptico inibitório (PPSI) Mudanęa eletrica (normal- 
mente hiperpolarizaęao) na membrana de um neurónio pós-sinaptico 
causada pela ligaęao de um neurotransmissor inibitório de urna celula 
pre-sinaptica no receptor pós-sinaptico; dificulta a geraęao de um po¬ 
tencial de aęao pelo neurónio pós-sinaptico. 


potencial receptor Resposta inicial de urna celula receptora para um es- 
timulo, consistindo na mudanęa de voltagem atraves da membrana do 
receptor proporcional a foręa do estimulo. 
pradaria temperada Bioma terrestre localizado em regióes de latitude 
media dominado por gramineas e plantas de folha larga, 
predaęao Interaęao entre especies na qual urna especie, a predadora, se 
alimenta da outra, a presa. 

predięao Raciodnio dedutivo, urna previsao que surge, de forma lógica, 
a partir de urna hipótese. Ao testar previsóes, os experimentos permi- 
tem que algumas hipóteses sejam rejeitadas. 
prepucio Dobra de pele que cobre a cabeęa do clitóris ou do penis, 
pressao da raiz Pressao exercida nas raizes de plantas como resultado da 
osmose, causando exsudaęao a partir de caules cortados e gutaęao de 
agua a partir das folhas. 

pressao de turgor Foręa dirigida contra a parede celular vegetal após o 
afluxo de agua e o consequente inchaęo de urna celula devido a os¬ 
mose. 

pressao diastólica Pressao sanguinea nas arterias quando os ventriculos 
estao relaxados. 

pressao parciał Pressao exercida por um gas em particular em urna mis- 
tura de gases (por exemplo, a pressao exercida pelo oxigenio no ar), 
pressao sistólica Pressao sanguinea na arteria durante a contraęao dos 
yentriculos. 

primase Enzima que liga ribonucleotideos para construir o iniciador {pri - 
mer) usando a fita de DNA parental como molde. 
primeira lei da termodinamica Principio da conseryaęao da energia: a 
energia pode ser transferida e transformada, mas nao pode ser criada 
ou destruida. 

primórdio foliar Projeęao na forma de dedo na extremidade de um me- 
ristema apical do caule, de onde surge a folha. 
prion Agente infeccioso que e urna versao patológica de urna proteina 
celular normal. Prions parecem aumentar em numero pela conyersao 
de proteinas inofensivas em mais prions. 
processamento do RNA Modificaęao de transcritos de RNA primarios, 
incluindo descarte de introns, ligaęao de exons e alteraęao das extre- 
midades 3' e 5'. 

processo espontaneo Processo que ocorre sem um adicional de energia; 

um processo que e favoravel energicamente. 
produęao liąuida do ecossistema (PLE) Produęao primaria bruta de um 
ecossistema subtraindo a energia utilizada por todos os autótrofos e 
heterótrofos para a respiraęao. 

produęao primaria bruta (PPB) Produęao primaria total de um ecos¬ 
sistema. 

produęao primaria liąuida (PPL) Produęao primaria bruta de um ecos¬ 
sistema subtraindo a energia utilizada pelos produtores para a respi¬ 
raęao. 

produęao primaria Quantidade de luz conyertida em energia ąuimica 
(compostos organicos) por autótrofos em um ecossistema durante um 
dado periodo de tempo. 

produęao secundaria Quantidade de energia ąuimica que os consumi- 
dores conyertem do alimento para sua própria biomassa durante um 
dado periodo de tempo. 

produto Materiał resultante de urna reaęao ąuimica. 
produtor Organismo que produz compostos organicos a partir do C0 2 
por meio da energia capturada da luz (na fotossintese) ou pela oxida- 
ęao de compostos inorganicos (em reaęóes ąuimiossinteticas realiza- 
das por alguns procariotos). 

produtor primario Um autótrofo, geralmente um organismo fotossin- 
tetizante. Coletivamente, os autótrofos formam o nivel trófico de um 
ecossistema que sustenta todos os outros niveis. 
prófago Genoma do fago que foi inserido no sitio especifico de um cro- 
mossomo bacteriano. 

prófase O primeiro estagio da mitose, no qual a cromatina condensa em 
cromossomos discretos visiveis ao microscópio óptico, o fuso mitóti- 
co comeęa a se formar e o nucleolo desaparece, porem o nucleo per- 
manece intacto. 

progesterona Hormónio esteroide que prepara o utero para a gravidez; a 
principal progestina em mamiferos. 

progestina Qualquer hormónio esteroide com atiyidade semelhante a da 
progesterona. 
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Pro) eto Genoma Humano Projeto de colaboraęao internacional para 
mapear e seąuenciar o DNA do genoma humano completo. 
prolactina Hormónio produzido e secretado pela adeno-hipófise com 
grandę diversidade de efeitos em especies de vertebrados. Em ma- 
miferos, estimula o crescimento e a produęao de leite das glandulas 
mamarias. 

prometafase O segundo estagio da mitose, no qual as duas cromatides- 
-irmas identicas do cromossomo surgem, o envelope nuclear se frag- 
menta e os microtubulos do fuso se ligam aos cinetócoros dos cro- 
mossomos. 

promotor Seąuencia especifica de nucleotideos no DNA que se liga a en- 
zima RNA-polimerase, posicionando-a para iniciar a transcrięao do 
RNA no local apropriado. 

propagaęao vegetativa Reproduęao assexuada em plantas que e facilita- 
da ou induzida por seres humanos. 

propriedades emergentes Novas propriedades que surgem no decorrer 
das etapas na hierarquia da vida, devido ao arranjo e interaęóes das 
partes a medida que a complexidade aumenta. 
prosencefalo Urna das tres regióes ancestrais e embrionarias do encefalo 
dos vertebrados; origina o talamo, hipotalamo e cerebro. 
prostaglandina Um de um grupo de acidos graxos modificados que sao 
secretados virtualmente por todos os tecidos e realizam urna ampla 
yariedade de funęóes como reguladores locais. 
prostata Glandula em machos de seres humanos que secreta um compo- 
nente neutralizante de acidos do semen, 
protease Enzima que digere proteinas por hidrólise. 
proteina de choąue termico Proteina que auxilia na proteęao de outras 
proteinas durante um estresse termico. Proteinas de choque termico 
sao encontradas em plantas, animais e microrganismos. 
proteina de transporte Proteina transmembrana que auxilia urna deter- 
minada substancia ou urna classe de substancias relacionadas a atra- 
yessar a membrana. 

proteina estrutural Tipo de grandę proteina de retransmissao para as 
quais varias outras proteinas de retransmissao sao simultaneamente 
ligadas, aumentando a eficiencia do sinal da transduęao. 
proteina G Proteina que se liga a GTP e transmite os sinais do receptor 
de sinais da membrana plasmatica, conhecido como um receptor aco- 
plado a proteina G, para outras proteinas de transduęao de sinal no 
interior da celula. 

proteina integral Proteina transmembrana com regióes hidrofóbicas que 
se estendem para dentro e frequentemente de um lado a outro do inte¬ 
rior hidrofóbico da membrana e apresentando regióes hidrofilicas que 
estao em contato com a soluęao aquosa nos dois lados da membrana 
(ou formando o canal, no caso de um canal proteico). 
proteina Molecula biológica funcional que consiste em um ou mais po- 
lipeptideos que se dobram e se enrolam para formar urna estrutura 
tridimensional especifica. 

proteina motora Proteina que interage com elementos do citoesqueleto 
e outros componentes celulares, produzindo movimento em toda a 
celula ou em parte dela. 

proteina periferica Proteina levemente ligada a superficie de urna mem¬ 
brana ou a urna proteina integral e nao encaixada na dupla camada 
lipidica. 

proteina-cinase Enzima que transfere grupos fosfato do ATP para urna 
proteina e, assim, a fosforila. 

proteina-fosfatase Enzima que remove grupos fosfato de proteinas (des- 
fosforilaęao), frequentemente funcionando com efeito contrario ao da 
proteina-cinase. 

proteinas de ligaęao de fita simples Proteina que se liga as fitas de DNA 
nao pareadas durante a replicaęao, estabilizando-as e retendo-as sepa- 
radamente enquanto elas servem como molde para a sintese das fitas 
complementares de DNA. 

proteoglicano Glicoproteina que consiste em urna pequena proteina cen¬ 
tral com muitas cadeias de carboidratos ligadas a ela, encontrada na 
matriz extracelular das celulas animais. O proteoglicano pode consis- 
tir em ate 95% de carboidrato. 

proteoma O conjunto inteiro de proteinas expressadas por urna determi- 
nada celula ou grupo de celulas. 


proteómica Estudo sistematico de conjuntos de proteinas e suas proprie¬ 
dades, incluindo sua disponibilidade, modificaęóes quimicas e inte¬ 
raęóes. 

protista Termo informal aplicado para qualquer eucarioto que nao e 
planta, animal ou fungo. A maioria dos protistas e unicelular, apesar 
de alguns serem coloniais ou multicelulares. 
proto-oncogene Gene celular normal que apresenta potencial para se 
tornar um oncogene. 

protocelula Precursor abiótico de urna celula viva que tern urna estrutura 
semelhante a membrana e que manteve urna quimica interna diferen- 
te daquela do seu meio. 

proton Particula subatómica que apresenta carga eletrica positiva uni- 
ca, com massa de cerca de 1,7 x 10 24 g, encontrada no nucleo de um 
atomo. 

protonefrideos Sistema excretor, como o sistema de bulbos flama dos 
yermes chatos, consiste em urna rede de tubulos fechados sem aber- 
turas internas. 

protonema Massa de filamentos verdes ramificados de camada celular 
simples produzida por esporos de musgos em germinaęao. 
protoplasto A parte viva de urna celula yegetal, que tambem inclui a 
membrana plasmatica. 

provirus Genoma viral que e permanentemente introduzido em um ge¬ 
noma hospedeiro. 

pseudocelomado Animal cuja cavidade corporal e revestida por um teci- 
do deriyado da mesoderme e da endoderme. 
pseudogene Segmento de DNA muito similar a um gene yerdadeiro mas 
que nao gera um produto funcional; segmento de DNA que outrora 
funcionara como um gene mas que se tornou inativo em urna deter- 
minada especie devido a mutaęao. 

pseudópode Extensao celular de celulas ameboides utilizada na movi- 
mentaęao e na alimentaęao. 

pterossauro Reptil com asas que viveu durante a era Mesozoica. 
pulmao foliaceo Órgao de troca de gases encontrado nas aranhas, forma- 
do por placas empilhadas contidas em urna camara interna, 
pulmao Superficie respiratória em cavidade interna nos yertebrados ter- 
restres, lesmas terrestres ou aranhas, que se conecta com a atmosfera 
por tubos estreitos. 

pulsaęao Expansao ritmada das paredes arteriais a cada batimento car- 
diaco. 

pupila Abertura na iris que permite a passagem de luz para o interior dos 
olhos dos yertebrados. Musculos na iris regulam seu tamanho. 
purina Um dos dois tipos de bases nitrogenadas encontradas em nucleo¬ 
tideos, caracterizada por um anel de seis membros ligado a um anel de 
cinco membros. Adenina (A) e guanina (G) sao purinas. 
puro por cruzamento Referente a plantas que produzem urna descen- 
dencia uniforme por varias geraęóes quando se autopolinizam. 
ąuadrado de Punnett Diagrama usado no estudo da hereditariedade 
para mostrar os resultados prognósticos das fertilizaęóes ao acaso nos 
cruzamentos geneticos entre indiyiduos de genótipo conhecido. 
ąuelicera Urna de um par de apendices de alimentaęao, semelhantes a 
mandibulas, caracteristico dos queliceriformes. 
ąuelicerado Artrópode que tern quelicera e um corpo diyidido em cefa- 
lotórax e abdómen. Os quelicerados vivos incluem aranhas-do-mar, 
limulos, caranguejos, escorpióes, carrapatos e aranhas. 
quepe 5' Forma modificada do nucleotideo guanina adicionado a extre- 
midade 5' de urna molecula de pre-RNAm. 
quiasma Regiao microscopicamente visivel em forma de “X” onde cro- 
matides homólogas nao irmas trocam materiał genetico por meio de 
Crossing over durante a meiose, as duas homólogas permanecendo as- 
sociadas devido a coesao das cromatides-irmas. 
quilocaloria (kcal) Equivalente a mil calorias; a quantidade de energia 
termica necessaria para elevar em 1°C a temperatura de 1 kg de agua. 
quilomicron Pequeno globulo que transporta lipideos, composto por 
urna mistura de gorduras e colesterol e cobertos por proteinas espe- 
ciais. 

quimica organica Estudo dos compostos do carbono (compostos orga- 
nicos). 

quimio-heterotrófico Organismo que requer moleculas organicas para 
produzir energia e carbono. 
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ąuimioautotrófico Organismo que obtem energia por meio da oxida- 
ęao de substancias inorganicas e reąuer somente dióxido de carbono 
como fonte de carbono. 

ąuimiorreceptor Receptor sensorial que responde a um estimulo quimi- 
co, como soluto ou odorante. 

ąuimiosmose Mecanismo que produz energia a partir de um gradien- 
te de ions hidrogenio atraves de urna membrana para realizaęao de 
atividade celular, tais como sintese de ATR Em condięóes aeróbias, a 
maior parte da sintese de ATP ocorre por quimiosmose. 
quimo A mistura do alimento parcialmente digerido com os sucos diges- 
tórios formados no estómago. 

ąuitina Polissacarideo estrutural que consiste em monómeros glicosami- 
na, encontrado nas paredes celulares de muitos fungos e no exoesque- 
leto dos artrópodes. 

ąuitrideo Membro do filo de fungos Chytridiomycota, na maioria fungos 
aquaticos com zoósporos flagelados, que representam urna linhagem 
que divergiu no inicio da evoluęao dos fungos. 
rachadura faringea Em embrióes de cordados, um dos sulcos que separa 
urna serie de bolsas ao longo dos lados da faringe e pode dar origem a 
abertura faringea. 

raciocinio dedutivo Tipo de lógica na qual resultados especificos sao in- 
feridos a partir de urna premissa geral. 
raciocinio indutiyo Tipo de lógica em que as generalizaęóes baseiam-se 
em um grandę numero de observaęóes especificas. 
radiaęao adaptativa Periodo de mudanęa evolutiva em que grupos de or- 
ganismos formam muitas especies novas com adaptaęóes que permi- 
tem preencher papeis ecológicos disponiveis em suas comunidades. 
radicula Raiz embrionaria de urna planta. 

radiolario Protista, geralmente marinho, com concha normalmente feita 
de silica e pseudópodes que sao emitidos do corpo central, 
radula Órgao raspador em forma de fita utilizado por muitos moluscos 
durante a alimentaęao. 

raiz axial A principal raiz vertical que se desenvolve a partir de urna radi¬ 
cula e da origem as raizes laterais. 
raiz lateral Raiz que surge do periciclo de urna raiz estabelecida. 
raiz Órgao das plantas vasculares que fixa a planta e permite a absoręao 
de agua e minerais do solo. 
ratita Membro do grupo de aves que nao voam. 

RE liso Parte do reticulo endoplasmatico que nao apresenta ribossomos. 
RE rugoso Poręao do reticulo endoplasmatico associado a ribossomos. 
reabsoręao Nos sistemas excretores, a recuperaęao de solutos e agua do 
filtrado. 

reaęao acrossomal Liberaęao de enzimas hidroliticas a partir do acrosso- 
mo, urna vesicula na extremidade de um espermatozoide, quando este 
se aproxima ou entra em contato com um ovócito. 
reaęao de desidrataęao Reaęao quimica na qual duas moleculas se ligam 
covalentemente a outra, com liberaęao de urna molecula de agua. 
reaęao em cadeia da polimerase (PCR) Tecnica para amplificaęao de 
DNA in vitro pela adięao de oligonucleotideos iniciadores (primers ) 
especificos, DNA-polimerase resistente ao calor e a nucleotideos. 
reaęao endergónica Reaęao quimica nao espontanea, na qual ocorre ab¬ 
soręao de energia livre do ambiente. 

reaęao exergónica Reaęao quimica espontanea, na qual ocorre liberaęao 
de energia livre. 

reaęao ąuimica Formaęao ou ruptura de ligaęóes quimicas, que leva a 
mudanęas na composięao da materia, 
reaęao redox Reaęao quimica que envolve a transferencia parciał ou total 
de um ou mais eletrons de um reagente para outro; forma abreviada 
para designar urna reaęao de oxirreduęao. 
reaęóes luminosas O primeiro dos dois principais estagios da fotossinte- 
se (precedendo o ciclo de Calvin). Essas reaęóes, que ocorrem sobre as 
membranas tilacoides do cloroplasto ou sobre as membranas de cer- 
tos procariotos, convertem energia solar em energia quimica de ATP 
e NADPH, liberando oxigenio no processo. 
reagente Substancia existente no inicio de urna reaęao quimica. 
recepęao Na comunicaęao celular, a primeira etapa de urna rota de sina- 
lizaęao na qual urna molecula sinalizadora e detectada por urna mole¬ 
cula sobre ou dentro da celula. 

recepęao sensorial Detecęao de um estimulo pelas celulas sensoriais. 


receptaculo Base de urna flor; parte do caule onde os órgaos florais sao 
fixados. 

receptor acoplado a proteina G Proteina receptora de sinal na membra¬ 
na plasmatica que responde a ligaęao de urna molecula sinalizadora 
pela ativaęao de urna proteina G. Tambem chamado de receptor liga- 
do a proteina G. 

receptor de antigeno Termo geral para urna proteina de superficie, lo- 
calizada nas celulas B e T, que se liga aos antigenos, iniciando a res- 
posta imune adquirida. Os receptores de antigenos nas celulas B sao 
chamados de receptores de celulas B, e os receptores nas celulas T sao 
chamados de receptores de celulas T. 
receptor de dor Receptor sensorial que responde a estimulos nocivos ou 
dolorosos; tambem chamado de nociceptor. 
receptor eletromagnetico Receptor de energia eletromagnetica, como 
luz visivel, eletricidade e magnetismo. 
receptor semelhante a toll (TLR) Receptor na membrana de um leucó- 
cito fagocitico que reconhece fragmentos de moleculas comuns a um 
grupo de patógenos. 

receptor sensorial Estrutura especializada ou celula que responde a um 
estimulo proveniente dos ambientes externo e interno de um animal. 
receptor tirosina cinase (RTI<) E urna proteina receptora que atravessa 
a membrana. A poręao (intracelular) catalisa a transferencia de um 
grupo fosfato ATP para a tirosina de outra proteina. Os receptores de 
tirosina-cinase frequentemente respondem a ligaęao de moleculas de 
sinalizaęao por meio da dimerizaęao e, entao, da fosforilaęao de urna 
tirosina na poręao citoplasmatica de outro receptor do dimero. 
recife de coral Em geral, um ecossistema tropical de aguas quentes do- 
minado por estruturas esqueleticas rigidas secretadas principalmente 
pelos corais. Existem tambem alguns corais em aguas frias e profun- 
das. 

recombinaęao genica Termo utilizado para designar a descendencia que 
apresenta combinaęóes de caracteristicas diferentes da parental. 
reduęao Adięao completa ou parciał de eletrons a substancia envolvida 
em urna reaęao redox. 

reflexo Reaęao automatica para um estimulo, mediado pela medula espi- 
nal ou pelo encefalo inferior. 

reforęo Na biologia evolutiva, processo em que a seleęao natural reforęa 
barreiras pre-zigóticas para a reproduęao, reduzindo, assim, a forma¬ 
ęao de hibridos. Este processo provavelmente ocorre apenas se a prole 
hibrida for menos adaptada que os membros da especie em questao. 
registro geológico Diyisao da historia da Terra em periodos de tempo, 
agrupados em quatro eons - Hadeano, Arqueano, Proterozoico e Fa- 
nerozoico - e subdivididos em eras, periodos e epocas. 
regra da adięao Regra de probabilidade que afirma que a probabilidade 
de um, dois ou mais eventos mutuamente exclusivos ocorrerem pode 
ser determinada pela adięao de suas probabilidades individuais. 
regra da multiplicaęao Regra de probabilidade que estabelece que a pro¬ 
babilidade de dois ou mais eventos independentes ocorrerem juntos 
pode ser determinada pela multiplicaęao de suas probabilidades in- 
dividuais. 

regulaęao alosterica Ligaęao de urna molecula reguladora em um sitio 
de urna proteina que afeta a funęao dela em outros sitios. 
regulador Animal que modera, por meio de mecanismos de homeostase, 
as mudanęas internas frente as flutuaęóes externas. 
regulador local Molecula que influencia celulas nas proximidades de 
onde e secretada. 

reino Categoria taxonómica, a segunda mais ampla após dominio. 
relógio biológico Mecanismo interno que controla os ritmos biológicos 
de um organismo. O relógio biológico marca o tempo com ou sem 
informaęóes ambientais, mas frequentemente necessita de sinais do 
ambiente para permanecer ajustado a um periodo apropriado. Ver 
tambem ritmo circadiano. 

relógio molecular Metodo para estimar o tempo necessario para certo 
numero de mudanęas evolutivas, com base na obseryaęao de que al- 
gumas regióes do genoma parecem evoluir sob taxas constantes. 
reparo de bases malpareadas Processo celular que utiliza enzimas espe- 
cificas para remover e repor nucleotideos pareados incorretamente. 
reparo por excisao de nucleotideo Sistema de reparo que remove e 
substitui corretamente um segmento danificado de DNA utilizando a 
fita nao danificada como guia. 
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repetięao curta em tandem (STR) DNA de seąuencia simples contendo 
multiplas unidades repetidas de dois a cinco nucleotideos. Variaęóes 
nos STR atuam como marcadores geneticos na analise STR, usados 
para preparar perfis geneticos. 

replicaęao de DNA Processo pelo qual uma molecula de DNA e copiada; 

tambem chamado de sintese de DNA. 
repressor Proteina que inibe a transcrięao genica. Em procariotos, os re- 
pressores ligam-se ao DNA nos promotores ou próximo a eles. Em 
eucariotos, repressores podem se ligar a elementos-controle nos es- 
timuladores, a ativadores ou a outras proteinas de modo a impedir a 
ligaęao de ativadores com o DNA. 

reproduęao assexuada Geraęao de descendentes a partir de um unico 
progenitor, a qual se da sem a fusao de gametas (por brotamento, divi- 
sao de uma unica celula ou por diyisao de todo o organismo em duas 
ou mais partes). Na maioria dos casos, os descendentes sao genetica- 
mente identicos ao progenitor. 

reproduęao sexuada Tipo de reproduęao em que dois pais dao origem 
a uma prole que apresenta combinaęóes unicas dos genes herdados a 
partir de seus pais via gametas. 
reproduęao vegetativa Reproduęao assexuada em plantas. 
reptil Membro do clado dos amniotas que inclui tuataras, lagartos, co- 
bras, tartarugas, crocodilos e aves. 

resfriamento evaporativo Processo no qual a superficie de um objęto 
torna-se mais fria durante a evaporaęao, devido a uma perda de mole- 
culas com a maior energia cinetica para o estado gasoso. 
resistencia sistemica adquirida Resposta de defesa em plantas infecta- 
das que ajuda a proteger tecidos saudaveis da inyasao de patógenos. 
respiraęao aeróbia Rota catabólica para moleculas organicas, usan- 
do oxigenio (0 2 ) como aceptor finał de eletrons em uma cadeia de 
transporte de eletrons, com produęao de ATP. E a rota catabólica mais 
eficiente e ocorre na maioria das celulas eucarióticas e em muitos or- 
ganismos procarióticos. 

respiraęao anaeróbia Rota catabólica na qual moleculas inorganicas, ex- 
ceto o oxigenio, recebem eletrons no finał das cadeias de transporte 
de eletrons. 

respiraęao celular Rota catabólica da respiraęao aeróbia e anaeróbia, a 
qual quebra moleculas organicas e utiliza uma cadeia de transporte de 
eletrons para a produęao de ATP. 

respiraęao com pressao negativa Sistema respiratório no qual o ar e pu- 
xado para dentro dos pulmóes. 

respiraęao com pressao positiva Sistema respiratório no qual o ar e for- 
ęado para o interior dos pulmóes. 

respiraęao Ventilaęao dos pulmóes pela alternancia entre inspiraęao e 
expiraęao. 

respiradouros hidrotermicos de profundidade Ambiente escuro, quen- 
te e deficiente de oxigenio associado a atividade yulcanica sobre a su¬ 
perficie do fundo do mar ou perto dela. Os produtores de uma comu- 
nidade de fenda sao procariotos quimioautotróficos. 
resposta (1) Na comunicaęao celular, mudanęa em uma atividade celu¬ 
lar especifica resultante de uma transduęao de sinal proveniente do 
exterior da celula. (2) Na regulaęao por retroalimentaęao, uma ativi- 
dade fisiológica que auxilia no retorno de uma variavel a uma posięao 
determinada. 

resposta de hipersensibilidade Resposta localizada de defesa de uma 
planta contra um patógeno, envolvendo a morte de celulas ao redor 
do local da infecęao. 

resposta imune humoral Ramo da imunidade adquirida que envolve a 
ativaęao de celulas B e leva a produęao de anticorpos, atua na defesa 
contra bacterias e virus nos liquidos corporais. 
resposta imune mediada por celulas Ramo da imunidade adquirida que 
envolve a ativaęao de celulas T citotóxicas, que atuam na defesa contra 
celulas infectadas. 

resposta imune primaria Resposta inicial da imunidade adquirida con¬ 
tra um antigeno, que surge aproximadamente 10 a 17 dias após a ex- 
posięao inicial. 

resposta imune secundaria Resposta imune adquirida provocada pela 
segunda ou subsequente exposięao a um antigeno em particular. 
A resposta imune secundaria e mais rapida, de maior intensidade e de 
efeitos mais prolongados do que a resposta imune primaria. 


resposta inflamatória Defesa imune inata acionada por um dano fisico 
ou infecęao de um tecido. Envolve a liberaęao de substancias que pro- 
movem o inchaęo, aumentam a infiltraęao de leucócitos e auxiliam no 
reparo do tecido e destruięao de patógenos invasores. 
resposta tripla Estrategia do crescimento de plantas em resposta a um 
estresse mecanico, envolvendo retardo do alongamento do caule, es- 
pessamento do caule e uma curvatura que faz o caule crescer hori- 
zontalmente. 

reticulo endoplasmatico (RE) Rede membranosa extensa nas celulas eu¬ 
carióticas, continua com a membrana nuclear externa e composta de 
regióes com ribossomos (rugoso) e sem ribossomos (liso). 
reticulo sarcoplasmatico (RS) Reticulo endoplasmatico especializado 
que reguła a concentraęao de calcio no citosol das celulas musculares. 
retina Camada mais interna do olho dos vertebrados, contendo celulas 
fotorreceptoras (cones e bastonetes) e neurónios; transmite imagens 
formadas pelo cristalino ao cerebro atraves do nervo óptico. 
retinal Pigmento de absoręao da luz nos cones e bastonetes do olho de 
yertebrados. 

reto Poręao terminal do intestino grosso onde as fezes ficam armazena- 
das antes de serem eliminadas. 

retroalimentaęao negativa Forma de regulaęao na qual o acumulo de 
um produto finał de um processo diminui o processo; na fisiologia, 
mecanismo primario da homeostase, por meio do qual uma mudan¬ 
ęa na variavel fisiológica provoca um efeito que neutraliza a alteraęao 
inicial. 

retroalimentaęao positiva Forma de regulaęao na qual o produto finał 
de um processo acelera esse processo; na fisiologia, um mecanismo- 
-controle no qual uma mudanęa em uma variavel aciona uma resposta 
que reforęa ou amplifica a alteraęao. 

retroinibięao Metodo de controle metabólico no qual o produto finał de 
uma rota metabólica atua como um inibidor de uma enzima dentro 
dessa rota. 

retrorregulaęao Regulaęao de um processo por seu resultado ou produto 
finał. 

retrotransposon Elemento transponivel que se move no genoma por 
meio de um RNA intermediario, uma cópia do DNA retrotransposon. 
retrovirus Sao virus cujo genoma e constituido por RNA simples que se 
reproduz pela transcrięao do seu RNA no DNA da celula hospedeira 
e, entao, inserindo o DNA dentro do cromossomo; importante classe 
de virus causadores de cancer. 

Rhizaria Um dos tres principais subgrupos de eucariotos que da nome ao 
supergrupo “SAR” eucariótico. Muitas especies neste clado sao ame- 
bas caracterizadas por pseudópodes semelhantes a fios. 
ribose Aęucar presente nos nucleotideos do RNA. 
ribossomo Complexo de RNAr e moleculas proteicas que funciona como 
local de sintese proteica no citoplasma; consiste em uma subunidade 
grandę e uma pequena. Em celulas eucarióticas, cada subunidade e 
construida no nucleolo. Ver tambem nucleolo. 
ribozima Molecula de RNA que funciona como enzima, como um intron 
que catalisa sua própria remoęao durante o processamento do RNA. 
rim Nos yertebrados, um dos dois órgaos secretores onde o filtrado do 
sangue e formado e processado em urina. 
riąueza de especies Numero de especies em uma comunidade biológica. 
ritmo circadiano Ciclo fisiológico de aproximadamente 24 horas que 
persiste mesmo na ausencia de informaęóes externas. 
rizobacteria Bacteria do solo cujo tamanho populacional e muito maior 
no interior da rizosfera, a regiao do solo próxima das raizes da planta. 
rizoide Celula unica longa, tubular ou filamento de celulas que fixa as 
briófitas na superficie. Diferente das raizes, os rizoides nao sao com- 
postos por tecidos, nao tern celulas especializadas no transporte e nao 
exercem o papel principal na absoręao de agua e minerais. 
rizosfera Regiao do solo próxima das raizes yegetais caracterizada pela 
presenęa acentuada de atiyidade microbiana. 

RNA de interferencia (RNAi) Mecanismo para silenciar a expressao de 
genes especificos. No RNAi, moleculas de RNA de fita-dupla comple- 
mentares a sequencia de um determinado gene sao processadas em 
siRNA que bloqueiam a traduęao ou ativam a degradaęao do RNA 
mensageiro do gene. Isso ocorre naturalmente ou pode ser realizado 
de forma experimental em laboratório. 
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RNA mensageiro (RNAm) Tipo de RNA sintetizado usando um molde 
de DNA que se liga aos ribossomos no citoplasma e especifica a estru- 
tura primaria de uma proteina. (Nos eucariotos, o transcrito primario 
de RNA deve sofrer o processamento do RNA para se tornar RNAm.) 
RNA ribossomal (RNAr) O tipo mais abundante de RNA que, juntamen- 
te com outras proteinas, constituem os ribossomos. 

RNA transportador (RNAt) Molecula de RNA que funciona como um 
tradutor entre o acido nucleico e a proteina pela captaęao dos aminoa- 
cidos especificos e reconhecimento dos códons adequados no RNAm. 
RNA-polimerase Enzima que liga ribonucleotideos em uma cadeia de 
RNA crescente durante a transcrięao, com base na ligaęao comple- 
mentar a nucleotideos na fita de DNA-molde. 
rodopsina Pigmento visual que consiste em retinal e opsina. Quando a 
rodopsina absorve luz, o retinal muda de forma e se dissocia da opsi¬ 
na, que em seguida e convertida na sua forma original. 
rombencefalo Uma das tres regióes ancestrais e embrionarias do cerebro 
de vertebrados; origina medula oblonga, ponte e cerebelo. 
rota anabólica Rota metabólica que consome energia para sintetizar uma 
molecula complexa a partir de moleculas mais simples. 
rota catabólica Rota metabólica que libera energia por meio da quebra de 
moleculas complexas em compostos mais simples. 
rota de transduęao de sinal Serie de etapas ligando o estimulo mecanico, 
quimico ou eletromagnetico a uma resposta celular especifica. 
rota metabólica Serie de reaęóes quimicas que sintetizam uma molecula 
complexa (rota anabólica) ou a decompóem em compostos mais sim¬ 
ples (rota catabólica). 

rotaęao de culturas Pratica de cultivo de leguminosas e nao legumino- 
sas em anos alternados para recuperar a concentraęao de nitrogenio 
fixado no solo. 

rubisco Ribulose-bifosfato (RuBP) carboxilase, a enzima que catalisa a 
primeira etapa do ciclo de Calvin (a adięao de C0 2 ao RuBP). Quando 
existe excesso nos niveis de 0 2 ou baixos niveis de C0 2 , a rubisco pode 
se ligar ao oxigenio, resultando na fotorrespiraęao. 
saborizante Qualquer substancia que estimule os receptores sensoriais 
de um botao gustatório. 

saco embrionario O gametófito feminino das angiospermas, formado 
pelo crescimento e diyisao do megasporo em uma estrutura multice- 
lular que geralmente tern oito nucleos haploides. 
saculo Na orelha dos vertebrados, camara no vestibulo atras da janela 
oval que participa na sensaęao do equilibrio. 
sal Composto resultante da formaęao de uma ligaęao iónica; tambem 
chamado de composto iónico. 

sangue Tecido conectivo com matriz liquida, chamada de plasma, na qual 
os eritrócitos, os leucócitos e os fragmentos celulares, chamados de 
plaquetas, ficam suspensos. 

sarcómero Unidade fundamental repetitiva de um musculo estriado es- 
queletico, delimitado pelas linhas Z. 

savana Bioma tropical campestre com aryores isoladas e dispersas e gran- 
des herbivoros, mantido por fogo ocasional e seca. 
secreęao (1) Descarga de moleculas sintetizadas por uma celula. 
(2) O transporte ativo de residuos e outros solutos a partir de um li- 
quido corporal para o filtrado em um sistema excretor. 
segunda lei da termodinamica Principio que estabelece que toda a 
transferencia ou transformaęao da energia provoca um aumento da 
entropia do universo. Formas ordenadas de energia sao ao menos par- 
cialmente convertidas em calor. 

segundo mensageiro Pequena molecula ou ion nao proteicos e soluveis 
em agua, como o ion calcio (Ca 2+ ) ou AMP cielico, que retransmite 
um sinal para o interior da celula em resposta a uma molecula sinali- 
zadora ligada por meio de uma proteina receptora de sinais. 
seiva do floema Soluęao rica em aęucar transportada pelos tubos cri- 
vados. 

seiva do xilema Soluęao diluida de agua e minerais dissohńdos transpor¬ 
tada pelos vasos e traqueides. 

seleęao artificial Cruzamento seletivo de plantas e animais domestica- 
dos para favorecer a ocorrencia de caracteristicas desejaveis. 
seleęao balanceadora Seleęao natural que mantem duas ou mais formas 
fenotipicas na populaęao. 


seleęao clonal Processo pelo qual um antigeno se liga seletivamente e 
ativa somente os linfócitos que possuem receptores especificos para 
o antigeno. Os linfócitos selecionados proliferam e se diferenciam em 
um clone de celulas efetoras e um clone de celulas de memória especi- 
ficas para o antigeno estimulante. 

seleęao de parentesco Seleęao natural que favorece o comportamento 
altruista por aumentar o sucesso reprodutivo dos parentes. 
seleęao dependente de freąuencia Declinio do sucesso reprodutivo de 
indiyiduos que tern um fenótipo que se tornou muito comum na po¬ 
pulaęao. 

seleęao direcional Seleęao natural em que indiyiduos de um extremo da 
yariaęao fenotipica sobrevivem ou se reproduzem com mais eficiencia 
do que os outros indiyiduos. 

seleęao disruptiva Seleęao natural em que indiyiduos dos dois extremos 
de uma yariaęao fenotipica sobrevivem e se reproduzem com mais efi¬ 
ciencia que indiyiduos com fenótipos intermediarios. 
seleęao estabilizadora Seleęao natural em que os fenótipos intermedia¬ 
rios sobrevivem ou se reproduzem com mais sucesso do que os fenó¬ 
tipos extremos. 

seleęao intersexual Seleęao em que indiyiduos de um sexo (geralmente 
femeas) sao seletivos na escolha de seus parceiros entre os indiyiduos 
do outro sexo; tambem conhecido como escolha de parceiro. 
seleęao intrassexual Forma de seleęao natural na qual existe competięao 
direta entre indiyiduos de um sexo por parceiros do sexo oposto. 
seleęao k Seleęao para caracteristicas da historia de vida que sao sensiveis 
a densidade da populaęao; tambem chamada de seleęao dependente 
de densidade. 

seleęao natural Processo em que organismos com algumas caracteristi¬ 
cas herdadas tern mais chance de sobreviverem e se reproduzirem do 
que organismos com outras caracteristicas. 
seleęao r Historia de vida na qual muitos filhos sao produzidos mas cada 
filho tern uma chance pequena de sobrevivencia; tambem chamada de 
seleęao independente da densidade. 

seleęao sexual Forma de seleęao natural em que os indiyiduos com algu¬ 
mas caracteristicas herdadas tern mais chance de obter parceiros do 
que os outros indiyiduos. 

semelparidade Reproduęao na qual um organismo produz toda sua prole 
em um unico evento; tambem conhecida como reproduęao big bang. 
semen Fiquido que e ejaculado pelo macho durante o orgasmo; consiste 
em espermatozoides e secreęóes de varias glandulas do trato repro- 
dutivo masculino. 

semente Adaptaęao de algumas plantas terrestres que consiste em um 
embriao acondicionado junto a um estoque de alimento dentro de 
uma cobertura protetora. 

senescencia Fasę do crescimento em plantas ou suas partes (como a fo- 
lha) que ocorre entre a maturidade e a morte. 
sensor Na homeostase, um receptor que detecta um estimulo. 
sepala Folha modificada em angiospermas que envolve e protege o botao 
floral antes dele desabrochar. 

septo Uma das paredes cruzadas que diyidem uma hifa fungica em celu¬ 
las. Os septos geralmente tern poroś suficientemente largos para per- 
mitir o fluxo de ribossomos, mitocóndrias e ate mesmo do nucleo de 
uma celula para outra. 

seąuenciamento de DNA Determinaęao da sequencia completa de DNA 
de um gene ou segmento de DNA. 

serotonina Neurotransmissor sintetizado a partir do aminoacido tripto- 
fano, que funciona no sistema neryoso central, 
seryięo ecossistemico Funęao realizada por um ecossistema que benefi- 
cia direta ou indiretamente os seres humanos. 
seta Hastę alongada do esporófito de uma briófita. 
simbionte O participante menor de uma relaęao simbiótica, vivendo den¬ 
tro ou sobre o hospedeiro. 

simbiose Relaęao ecológica entre organismos de duas especies diferentes 
que vivem juntos em contato intimo e direto. 
simetria bilateral Simetria corporal na qual um piano longitudinal cen¬ 
tral divide o corpo em duas metades iguais, porem opostas. 
simetria radial Caracteristica de um corpo que tern forma de torta ou 
barril (sem lado esquerdo ou direito) e que pode ser diyidido em me- 
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tades iguais, porem opostas, por qualquer piano atraves do seu eixo 
central. 

simplasto Nas plantas, o continuum de citoplasma conectado por plas- 
modesmas entre as celulas. 

sinal No comportamento animal, transmissao de um estimulo de um ani- 
mal a outro. O termo tambem e usado no contexto de comunicaęao 
em outros tipos de organismos e na comunicaęao celula a celula em 
todos os organismos multicelulares. 

sinapse Junęao onde um neurónio se comunica com outra celula por um 
espaęo estreito via um neurotransmissor ou um acoplamento eletrico. 
sinapse Pareamento e conexao fisica dos cromossomos homólogos repli- 
cados durante a prófase I da meiose. 

sinapsideo Membro de um clado amniota distinto por urna unica abertu- 
ra em cada lado do cranio. Sinapsideos incluem os mamiferos. 
sindrome da imunodeficiencia adquirida (Aids) Sinais e sintomas pre- 
sentes durante os ultimos estagios da infecęao pelo virus HIV, definida 
pela reduęao especifica no numero de celulas T e pelo surgimento de 
infecęóes secundarias caracteristicas. 
sindrome de Down Doenęa genetica humana causada pela presenęa de 
um cromossomo 21 extra; caracterizada por deficiencia intelectual, 
bem como por defeitos cardiacos e outros que geralmente sao trata- 
veis e nao ameaęam a vida. 

sistema aereo Poręao aerea de um corpo vegetal, formado por ramos, 
folhas e (em angiospermas) flores. 

sistema cardioyascular Sistema circulatório fechado com um coraęao e 
urna rede ramificada de arterias, capilares e veias. O sistema e carac- 
teristico dos vertebrados. 

sistema circulatório aberto Sistema circulatório no qual o liquido cha- 
mado de hemolinfa banha diretamente os tecidos e órgaos e nao existe 
distinęao entre liquido circulante e liquido intersticial. 
sistema circulatório fechado Sistema circulatório no qual o sangue fica 
confinado em vasos e e mantido separado do liquido intersticial. 
sistema complemento Grupo de cerca de 30 proteinas do sangue que 
podem amplificar a resposta inflamatória, intensificar a fagocitose ou 
provocar diretamente a ruptura de patógenos extracelulares. 
sistema de controle do ciclo celular Conjunto de moleculas que operam 
ciclicamente nas celulas eucarióticas e juntas desencadeiam e coorde- 
nam os eventos-chave no ciclo celular. 
sistema de endomembrana Conjunto de membranas que existe dentro e 
ao redor de urna celula eucariótica, interconectadas por meio de con- 
tato fisico direto ou por vesiculas; inclui a membrana plasmatica, o 
envelope nuclear, o reticulo endoplasmatico liso e rugoso, o aparelho 
de Golgi, os lisossomos, as vesiculas e os yacuolos. 
sistema de linha lateral Sistema mecanorreceptor que consiste em urna 
serie de poroś e unidades receptoras ao longo dos lados do corpo em 
peixes e anfibios aquaticos; detecta o movimento da agua causado 
pelo próprio animal ou por outros objetos em movimento. 
sistema de órgaos Grupo de órgaos que funcionam em conjunto para a 
realizaęao de funęóes vitais do corpo. 
sistema de tecido Um ou mais tecidos organizados em urna unidade fun- 
cional que conecta os órgaos de urna planta. 
sistema dermico A cobertura protetora externa das plantas. 
sistema endócrino Em animais, o sistema interno de comunicaęao que 
envolve os hormónios, as glandulas sem ductos que secretam hormó- 
nios e os receptores moleculares sobre ou dentro das celulas-alvo que 
respondem aos hormónios; funciona em conjunto ao sistema nervoso 
para realizar a regulaęao interna e manter a homeostase. 
sistema fundamental de tecidos Tecidos vegetais que nao sao vasculares 
nem dermicos, realizando funęóes variadas, como armazenamento, 
fotossintese e sustentaęao. 

sistema imune sistema de defesa do organismo contra agentes causado- 
res de doenęas. 

sistema integumentar A cobertura externa do corpo de mamiferos, in- 
cluindo pele, cabelos e unhas. 

sistema linfatico Sistema de vasos e nodos, separado do sistema circula¬ 
tório, que devolve liquido, proteinas e celulas ao sangue. 
sistema motor Ramo eferente do sistema nervoso periferico de yertebra- 
dos, composto do neurónio motor que transmite sinais dos musculos 
esqueleticos em resposta aos estimulos externos. 


sistema multiplicador contracorrente Sistema contracorrente no qual a 
energia e gasta no transporte ativo para facilitar a troca de materiais e 
gerar gradientes de concentraęao. 

sistema nervoso autónomo Ramificaęao eferente do sistema nervoso 
periferico dos vertebrados que reguła o ambiente interno; e formado 
pelas divisóes simpatica, parassimpatica e enterica. 
sistema neryoso central (SNC) Poręao do sistema nervoso onde ocorre 
a integraęao de sinal; nos animais yertebrados, o cerebro e a medula 
espinal. 

sistema neryoso Nos animais, sistema interno rapido de comunicaęao 
envolvendo receptores sensoriais, redes de celulas nervosas e cone- 
xóes com musculos e glandulas que respondem aos sinais neryosos; 
funciona junto com o sistema endócrino para promover a regulaęao 
interna e manutenęao da homeostase. 
sistema neryoso periferico (SNP) Neurónios sensoriais e motores que 
se ligam ao sistema neryoso central. 

sistema radicular Tudo em urna raiz yegetal, que fixa a planta ao solo, 
absorye e transporta minerais e agua e armazena alimento. 
sistema renina angiotensina aldosterona (SRAA) Rota de hormónios 
em cascata que auxilia na regulaęao da pressao e volume sanguineo. 
sistema traąueal Em insetos, um sistema de tubos ramificados preenchi- 
dos de ar que se estende pelo corpo e transporta oxigenio diretamente 
para as celulas. 

sistema yascular aąuifero Rede de canais hidraulicos especificos de 
equinodermas que se ramifica em extensóes chamadas de pes ambu- 
lacrais, que funcionam na locomoęao e na alimentaęao. 
sistema yascular Sistema de transporte formado pelo xilema e floema ao 
longo de urna planta yascular. O xilema transporta agua e minerais; o 
floema transporta aęucares, os produtos da fotossintese. 
sistematica Disciplina cientifica responsavel pela classificaęao dos orga¬ 
nismos e determinaęao de suas relaęóes evolutivas. 
sistole Estagio do ciclo cardiaco no qual urna camara do coraęao se con- 
trai e bombeia sangue. 

sitio A Um dos tres sitios de ligaęao do ribossomo pelo RNAt durante a 
traduęao. O sitio A retem o RNAt carregando o aminoacido seguinte 
a ser adicionado a cadeia polipeptidica (um suporte para o aminoacil 
RNAt). 

sitio ativo Regiao especifica de urna enzima na qual o substrato se liga e 
que forma um bolsao no qual a catalise ocorre. 
sitio de restrięao Sequencia especifica sobre urna fita de DNA que e re- 
conhecida e cortada por urna enzima de restrięao. 
sitio E Um dos tres sitios de ligaęao de ribossomos ao RNAt durante a 
traduęao. O sitio Eeo local onde o RNAt descarregado deixa o ribos¬ 
somo (E vem de exit, saida, em ingles). 
sitio P Um dos tres sitios de ligaęao do ribossomo ao RNAt durante a 
traduęao. O sitio P retem o RNAt deslocando a cadeia polipeptidica 
em formaęao (P significa peptidil RNAt). 
sociobiologia Estudo do comportamento social com base na teoria da 
evoluęao. 

soluęao aquosa Soluęao em que o solvente e a agua. 
soluęao de problema Atividade cognitiva de elaborar um metodo para 
prosseguir de urna etapa para outra em yirtude de obstaculos reais 
ou aparentes. 

soluęao Liquido que e urna mistura de duas ou mais substancias. 
soluto Substancia que esta dissolyida em urna soluęao. 
solvente Agente dissolvente de urna soluęao. A agua e o solvente mais 
yersatil conhecido. 

somaęao espacial Fenómeno da integraęao neural no qual o potencial de 
membrana da celula pós-sinaptica e determinado pelo efeito combi- 
nado de PPSE ou PPSI produzidos simultaneamente nas proximida- 
des por sinapses diferentes. 

somaęao temporal Fenómeno da integraęao neural no qual o potencial 
de membrana da celula pós-sinaptica em urna sinapse quimica e de¬ 
terminado pelos efeitos combinados de PPSE ou PPSI produzidos em 
rapida sucessao. 

somito Um de urna serie de blocos da mesoderme que existe em pares ao 
lado da notocorda em um embriao de yertebrados. 
sonda de acido nucleico Molecula de acido nucleico de fita simples mar- 
cada, usada para localizar urna sequencia especifica de nucleotideos 
em urna amostra de acido nucleico. Moleculas da sonda fazem liga- 
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ęóes de hidrogenio com a seąuencia complementar onde quer que ela 
ocorra; radioativa, fluorescente ou outro marcador da sonda permite 
sua localizaęao. 

sopro Som de assobio geralmente originado do retorno de sangue por 
meio de uma valvula cardiaca danificada. 
soredio Em liquens, um pequeno agregado de hifas fungicas contendo 
algas embutidas. 

soro Grupo de esporangios em um esporofilo de samambaia. Soros po- 
dem ser organizados em varios padróes, como linhas paralelas ou 
pontos, que sao uteis na identificaęao de samambaias. 
spliceossomo Grandę complexo composto de proteinas e moleculas de 
RNA que une o RNA por meio da reaęao com as terminaęóes de um 
intron, liberando-o e unindo os dois exons adjacentes. 
splicing a\temativo do RNA Tipo de regulaęao genica eucariótica em ni- 
vel do processamento do RNA no qual diferentes moleculas de RNAm 
sao produzidas a partir do mesmo transcrito primario, dependendo 
de quais segmentos sao tratados como exons e quais como introns. 
splicing de RNA Após a sintese de um transcrito primario de RNA eu- 
cariótico, a remoęao de poręóes (introns) do transcrito que nao serao 
incluidas no RNAm e ligaęao das poręóes remanescentes (exons). 
Stramenopila Um dos tres principais subgrupos do supergrupo eucarió- 
tico “SAR” Este clado surgiu por endossimbiose secundaria e inclui 
diatomas e algas marrons. 

substancia branca Grupamento de axónios dentro do SNC. 
substancia cinzenta Regióes contendo dendritos e aglomerados de cor- 
pos celulares de neurónios dentro do SNC. 
substituięao de par de nucleotideos Tipo de mutaęao pontual na qual 
um nucleotideo em uma fita de DNA e seu parceiro na fita comple¬ 
mentar sao substituidos por outro par de nucleotideos. 
substrato O reagente sobre o qual uma enzima atua. 
sucessao ecológica Transięao na composięao de especies de uma comu- 
nidade após um disturbio; o estabelecimento de uma comunidade em 
uma area praticamente esteril. 

sucessao primaria Tipo de sucessao ecológica que ocorre em uma area 
onde originalmente nao existiam organismos presentes e onde o solo 
ainda nao havia se formado. 

sucessao secundaria Tipo de sucessao que ocorre onde uma comunida¬ 
de existente foi eliminada por algum disturbio que deixa o solo ou o 
substrato intacto. 

suco gastrico Liquido digestório secretado pelo estómago. 
sulco de clivagem Primeiro sinal da clivagem na celula animal; sulco raso 
na superficie celular próximo ao local da płaca equatorial da metafase. 
surfactante Substancia secretada pelos alveolos que reduz a tensao su- 
perficial no liquido que cobre os alveolos. 
tabela de vida Tabela com dados resumidos de mortalidade de uma po¬ 
pulaęao. 

tabela reprodutiva Resumo, dividido em faixas etarias, das taxas de re- 
produęao em uma populaęao. 

talamo Centro de integraęao do prosencefalo. Neurónios com corpos 
celulares no talamo transmitem os sinais recebidos para areas especi- 
ficas do córtex cerebral e regulam que informaęao segue para o córtex 
cerebral. 

tamanho efetivo da populaęao Estimativa do tamanho de uma popu¬ 
laęao com base no numero de femeas e machos que acasalam com 
sucesso; geralmente menor do que o tamanho da populaęao total. 
tampao Substancia que consiste em um acido e sua base conjugada em 
uma soluęao e que minimiza as mudanęas de pH quando outros aci- 
dos ou bases sao adicionados a ela. 

TATA box Sequencia de DNA em promotores eucarióticos essencial na 
formaęao do complexo de inicio da transcrięao. 
taxa metabólica basal (TMB) Taxa metabólica de um organismo endo- 
termico em repouso, em jejum e nao estressado em uma temperatura 
confortavel. 

taxa metabólica padrao (TMP) Taxa metabólica de um ectotermico em 
repouso, em jejum e nao estressado a uma dada temperatura. 
taxa metabólica Quantidade total de energia que um animal usa por uni- 
dade de tempo. 

taxia Movimento orientado de aproximaęao ou afastamento de um es- 
timulo. 


taxon basal Em um grupo especifico de organismos, um taxon cuja linha- 
gem evolutiva divergiu cedo na historia do grupo. 
taxon Unidade taxonómica nomeada em qualquer nivel de classificaęao. 
taxonomia Disciplina cientifica dedicada a nomear e classificar as diver- 
sas formas de vida. 

taxons-irmaos Grupos de organismos que compartilham um ancestral 
comum imediato e, portanto, um e o parente mais próximo do outro. 
tecido adiposo Tecido conectivo que isola o corpo e funciona como re- 
serva de energia; contem celulas que armazenam gordura, chamadas 
de celulas adiposas. 

tecido conectivo Tecido animal que funciona principalmente na ligaęao 
e sustentaęao de outros tecidos, apresentando celulas dispersas em 
uma matriz extracelular. 

tecido epitelial Camadas de celulas firmemente compactadas que reves- 
tem órgaos e cavidades do corpo, alem das superficies externas. 
tecido Grupo integrado de celulas com funęóes e/ou estruturas em co¬ 
mum. 

tecido muscular Tecido que consiste em celulas musculares longas que 
podem contrair quando estimuladas por impulsos neryosos. 
tecido neryoso Tecido feito de neurónios e celulas auxiliares. 
tecido yascular Tecido yegetal que consiste em celulas unidas em tub os 
que transportam agua e nutrientes pelo corpo da planta. 
tecnologia Aplicaęao do conhecimento cientifico para um firn especifico, 
frequentemente envolvendo industria ou comercio, mas tambem in- 
cluindo usos na pesquisa basica. 

tecnologia do DNA Tecnicas de manipulaęao e sequenciamento do 
DNA. 

tectónica de placas Teoria de que os continentes sao parte de grandes 
placas da crosta terrestre que flutuam na poręao quente abaixo do 
manto. Devido aos movimentos do manto, os continentes se movem 
lentamente com o tempo. 

tegumento Cobertura externa rigida da semente, formada a partir da co- 
bertura externa do óvulo. Em uma planta florifera, o tegumento guar- 
da e protege o embriao e o endosperma. 
teia alimentar As relaęóes interconectadas de alimentaęao em um ecos- 
sistema. 

telófase O quinto e finał estagio da mitose, no qual nucleos-irmaos estao 
em formaęao e a citocinese geralmente ja iniciou. 
telómero Fileiras repetitivas de DNA na extremidade de uma molecula 
do cromossomo eucariótico que protegem os genes de serem des- 
gastados durante ciclos sucessivos de replicaęao. Ver tambem DNA 
repetitivo. 

temperatura Medida de intensidade de calor em graus, refletindo a ener¬ 
gia cinetica media das moleculas e atomos em um corpo de materia, 
tempo de turnover tempo necessario para substituir uma produęao 
constante de uma populaęao ou grupo de populaęóes (p. ex., de fito- 
plancton), calculado pela razao entre a biomassa de produęao cons¬ 
tante e a produęao. 

tendao Tecido conectivo fibroso que fixa o musculo ao osso. 
tensao superficial Medida de quao dificil e distender ou romper a su¬ 
perficie de um liquido. A agua apresenta uma alta tensao superficial 
devido as ligaęóes de hidrogenio das moleculas da superficie. 
teoria cromossómica da heranęa Principio basico em biologia, segundo 
o qual os genes estao localizados em posięóes especificas {locus) nos 
cromossomos e que o comportamento dos cromossomos durante a 
meiose responde por padróes hereditarios. 
teoria dos jogos Abordagem para avaliar estrategias alternativas em si- 
tuaęóes onde o resultado de uma estrategia especifica depende das 
estrategias utilizadas pelos outros indiyiduos. 
teoria endossimbionte Teoria de que as mitocóndrias e os plastidios, 
incluindo cloroplastos, se originaram como celulas procarióticas en- 
globadas por uma celula hospedeira. A celula englobada e sua celula 
hospedeira, entao, evoluiram em um unico organismo. Ver tambem 
endossimbiose. 

teoria Explanaęao de ambito amplo, gera novas hipóteses e e apoiada por 
yarias evidencias. 

terapia genica Introduęao de genes em um indiyiduo com finalidade te- 
rapeutica. 
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terminador Em bacterias, e uma seąuencia de nucleotideos no DNA que 
marca a extremidade de um gene e sinaliza a RNA-polimerase para 
liberar a molecula de RNA recem-formada e separa-la do DNA. 
termoclina Camada estreita de mudanęa abrupta de temperatura no oce- 
ano e muitos lagos de zonas temperadas. 
termodinamica Estudo das transformaęóes da energia que ocorrem em 
um dada poręao de materia. Ver tambem primeira lei da termodina¬ 
mica; segunda lei da termodinamica. 
termófilo extremo Organismo que suporta ambientes muito quentes 
(frequentemente 60-80°C ou mais quentes). 
termófilo Ver Termófilo extremo. 
termorreceptor Receptor estimulado por calor ou frio. 
termorregulaęao Manutenęao da temperatura interna do corpo dentro 
de uma faixa toleravel. 

terópode Membro de um grupo dos dinossauros que foram carnivoros 
bipedes. 

territorialidade Comportamento em que um animal defende um espaęo 
fisico limitado contra a aproximaęao de outros indMduos, geralmente 
da sua própria especie. 

teste Nos protistas, uma carapaęa porosa que consiste em um unico pe- 
daęo de materiał organico endurecido com carbonato de calcio. 
testiculo Órgao reprodutivo masculino, ou gonada, onde os espermato- 
zoides e os hormónios reprodutivos sao produzidos. 
testosterona Hormónio esteroide necessario para o desenvolvimento do 
sistema reprodutivo masculino, espermatogenese e das caracteristicas 
sexuais secundarias; o principal androgenio em mamiferos. 
tetano Contraęao maxima suportada pelo musculo esqueletico, causada 
por potenciais de aęao de frequencia muito rapida induzidos por es- 
timulaęao continua. 

tetrapodo Clado de vertebrados cujos individuos possuem membros 
com digitos. Tetrapodes incluem mamiferos, anfibios, aves e outros 
repteis. 

tigmomorfogenese Resposta em plantas ao estimulo mecanico crónico, 
que resulta no aumento da produęao de etileno. Um exemplo e o en- 
grossamento do caule em resposta aos ventos fortes. 
tigmotropismo Crescimento direcional de uma planta em resposta a um 
contato fisico. 

tilacoide Vesiculas membranosas achatadas e internas do cloroplasto. 
Os tilacoides ocorrem em um sistema interconectado dentro do clo¬ 
roplasto e contem o “mecanismo” molecular que permite converter 
energia luminosa em energia quimica. 
timo Pequeno órgao na cavidade toracica de vertebrados onde termina a 
maturaęao das celulas T. 

tipo parental Descendencia com um fenótipo que se iguala a um dos 
fenótipos parentais. Puros por cruzamento (geraęao P); tambem se 
refere ao próprio fenótipo. 

tipo recombinante (recombinante) Descendencia cujo fenótipo difere 
daquele dos pais da geraęao P puros por cruzamento; referente tam¬ 
bem ao fenótipo propriamente dito. 

tipo selvagem Fenótipo observado mais comumente em populaęóes na- 
turais; tambem referente ao individuo com esse fenótipo. 
tiroxina (T 4) Um dos dois hormónios que contem iodo secretado pela 
glandula tireoide e que ajudam a regular o metabolismo, desenvolvi- 
mento e maturaęao nos vertebrados. 

tonicidade Capacidade apresentada por uma soluęao circundante a uma 
celula de lhe causar ganho ou perda de agua. 
topoisomerase Proteina que quebra, desenrola e religa fitas de DNA. Du- 
rante a replicaęao do DNA, a topoisomerase aj uda a diminuir a tensao 
na dupla-helice a frente da forquilha de replicaęao. 
torpor Estagio fisiológico em que a atividade e reduzida e o metabolismo 
diminui. 

totipotente Celula capaz de dar origem a todas as partes de um embriao 
ou de um adulto, incluindo membranas extraembrionarias. 
traduęao Sintese de um polipeptideo utilizando a informaęao genetica 
codificada em uma molecula de RNAm. Existe uma alteraęao na “lin- 
guagem” de nucleotideos a aminoacidos. 
transcrięao Sintese de RNA utilizando um molde de DNA. 
transcritase reversa - reaęao em cadeia da polimerase (RT-PCR) Tec- 
nica para determinar a expressao de um determinado gene. A trans- 
criptase reversa e a DNA-polimerase sao utilizados para sintetizar 


DNAc dos RNAm de uma amostra e, entao, o DNAc e submetido a 
reaęao em cadeia da polimerase (PCR) para amplificaęao com oligo- 
nucleotideos iniciadores especificos para o gene de interesse. 
transcritase reversa Enzima codificada por determinados virus (retrovi- 
rus) que utilizam RNA como molde para a sintese de DNA. 
transcrito primario Transcrito inicial de RNA; tambem chamado de pre- 
-RNAm quando transcrito de um gene codificador de proteinas. 
transduęao (1) Processo pelo qual os fagos (virus) transportam DNA 
bacteriano de uma celula hospedeira para outra. Quando estas duas 
celulas sao membros de especies diferentes, a transduęao resulta na 
transferencia genica horizontal. (2) Em comunicaęao celular, a con- 
versao de um sinal do exterior da celula em uma forma que pode 
causar uma resposta celular especifica; tambem chamada de sinal de 
transduęao. 

transduęao de sinal Ligaęao de um estimulo mecanico, quimico ou ele- 
tromagnetico a uma resposta celular especifica. 
transduęao sensorial Conversao da energia do estimulo em uma alte¬ 
raęao no potencial de membrana de uma celula receptora sensorial. 
transferencia genetica horizontal Transferencia de genes de um geno- 
ma para outro por meio de mecanismos como elementos transponi- 
veis, troca de plasmideos, atividade viral e talvez ate a fusao de orga- 
nismos diferentes. 

transformaęao (1) Conversao de uma celula normal em uma celula que 
e capaz de se dividir indefinidamente em cultura, comportando-se 
como uma celula cancerigena. (A transformaęao maligna tambem 
pode descrever uma serie de alteraęóes em uma celula normal em 
um organismo que a altera para uma celula maligna [cancerigena].) 
(2) Mudanęa no genótipo e no fenótipo devido a assimilaęao de DNA 
externo por uma celula. Quando o DNA externo e de um membro de 
uma especie diferente, a transformaęao resulta na transferencia genica 
horizontal. 

transgenico Referente a um organismo cujo genoma contem um gene 
introduzido de outro organismo da mesma especie ou de uma especie 
diferente. 

transięao demografica Mudanęa advinda de taxas de natalidade e mor- 
talidade altas para taxas de natalidade e mortalidade baixas, em uma 
populaęao estavel. 

translocaęao (1) Aberraęao na estrutura do cromossomo resultante da 
ligaęao de um fragmento do cromossomo a outro nao homólogo. 
(2) Durante a sintese proteica, o terceiro estagio no ciclo de alonga- 
mento quando o RNA que carrega o polipeptideo se desloca do sitio 
A ao sitio P do ribossomo. (3) Transporte de nutrientes organicos no 
floema das plantas vasculares. 

transmissao Passagem de um impulso nervoso pelos axónios e sinapses. 
transpiraęao Perda de agua por evaporaęao em uma planta. 
transporte ativo Movimento de uma substancia atraves da membrana 
celular, contra um gradiente de concentraęao ou eletroquimico; me- 
diado por proteinas de transporte especificas e que requer um gasto 
de energia. 

transporte passivo Difusao de uma substancia atraves de uma membra¬ 
na biológica sem envolver gasto de energia, 
transposon Elemento transponivel que se movimenta no genoma por 
meio de um DNA intermediario. 

transtorno bipolar Doenęa mental depressiva caracterizada por altera¬ 
ęóes de humor de alto a bako; tambem chamada de doenęa maniaco- 
-depressiva. 

traąueia Poręao do trato respiratório que segue da laringe ate os brón- 
quios. 

traąueide Celula longa e afilada responsavel pelo transporte de agua no 
xilema de quase todas as plantas vasculares. Traqueides funcionais 
sao feitas de celulas mortas. 

triacilglicerol Lipideo que consiste em tres acidos graxos ligados a uma 
molecula de glicerol; tambem chamado de gordura ou triglicerideo. 
trifosfato de adenosina Ver ATP (trifosfato de adenosina). 
triploblastico Que tern tres camadas germinativas: endoderme, meso- 
derme e ectoderme. A maioria dos eumetazoarios sao triploblasticos. 
trissómica Referente a celula diploide que apresenta tres cópias de um 
determinado cromossomo em vez de duas. 
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troca catiónica Processo em que os minerais positivamente carregados 
ficam dispomveis para a planta ąuando ions hidrogenio no solo deslo- 
cam os ions minerais das particulas de argila. 
troca gasosa Captaęao de um oxigenio molecular do ambiente e a libera- 
ęao de dióxido de carbono para o ambiente. 
troca por contracorrente Troca de urna substancia ou calor entre dois li- 
ąuidos seguindo em direęóes opostas. Por exemplo, o sangue na guel- 
ra de um peixe flui na direęao oposta a passagem da agua pela mesma 
guelra, maximizando a difusao de oxigenio para dentro e do dióxido 
de carbono para fora do sangue. 

trofoblasto Epitelio externo do blastocisto de um mamifero. Ele forma a 
parte fetal da placenta, auxiliando no desenvolvimento embrionario, 
mas nao faz parte do embriao propriamente dito. 
trombo Coagulo contendo fibrina que se forma em um vaso sanguineo e 
bloqueia o fluxo de sangue. 

tronco encefalico Coleęao de estruturas no cerebro adulto, incluindo o 
mesencefalo, a ponte e a medula oblonga; tern funęao na homeostase, 
coordenaęao do movimento e conduęao de informaęóes para os cen- 
tros cerebrais superiores. 
trópicos Latitudes entre 23,5° norte e sul. 

tropismo Resposta do crescimento que resulta em urna curvatura de to- 
dos os órgaos da planta para se aproximar ou distanciar de um estimu- 
lo devido a taxas diferenciais do alongamento celular. 
tropomiosina Proteina reguladora que bloqueia os sitios de ligaęao de 
miosina nas moleculas de actina. 
tuba de Eustaąuio Tubo que liga a orelha media ate a faringe. 
tubo neural Tubo de celulas ectodermicas curvadas para o interior que 
segue o eixo anteroposterior de um yertebrado, logo acima da noto- 
corda. Dara origem ao sistema nervoso central, 
tubo polinico Tubo formado após a germinaęao de um grao de pólen que 
funciona no transporte do espermatozoide para o óvulo. 
tubulo distal No rim de vertebrados, a poręao de um nefron que ajuda no 
refino do filtrado e esvazia o filtrado no ducto coletor. 
tubulo proximal No rim dos vertebrados, a poręao do nefron imediata- 
mente após a capsula de Bowman que transporta e ajuda a refinar o 
filtrado. 

tubulo seminifero Tubo altamente enrolado no testiculo no qual e pro- 
duzido o semen. 

tubulo transverso (T) Dobra interna da membrana plasmatica das celu¬ 
las do musculo esqueletico. 

tubulos de Malpighi Órgao excretor especifico de insetos que descarrega 
no trato digestório, remove compostos nitrogenados da hemolinfa e 
funciona na osmorregulaęao. 

tumor benigno Massa de celulas anormais com alteraęóes geneticas e 
celulares, de modo que as celulas nao sao capazes de sobreviver em 
um novo local e normalmente permanecem no seu local de origem. 
tumor maligno Tumor canceroso contendo celulas que tern significati- 
vas alteraęóes geneticas e celulares capazes de invadir e sobreviver em 
novos locais. Os tumores malignos podem afetar as funęóes de um ou 
mais órgaos. 

tundra Bioma no limite extremo para o crescimento vegetal. Nos limites 
do extremo norte e chamada de tundra artica, e em altitudes elevadas, 
onde os tipos vegetais se limitam a pequenos arbustos ou yegetaęao 
rasteira, e chamada de tundra alpina. 
tunicado Membro do clado Urochordata, cordados marinhos sesseis que 
nao possuem urna coluna vertebral. 

turfa Depósitos extensos de materia organica parcialmente decomposta 
formada principalmente pelo musgo de banhado Sphagnum . 
turgida Aumentado ou distendido, como em celulas vegetais (a celula 
torna-se turgida se tiver maior concentraęao de soluto do que no seu 
entorno, resultando na entrada de agua). 
turnover Mistura de aguas como resultado da mudanęa de temperatura 
nas camadas de agua em um lago. 

unidade de mapa Unidade da medida da distancia entre dois genes. Urna 
unidade de mapa e equivalente a 1% da frequencia de recombinaęao. 
unidade de transcrięao Regiao do DNA que e transcrita em urna mole- 
cula de RNA. 

unidade motora Um unico neurónio motor e todas as fibras musculares 
que ele controla. 


Unikonte Um dos quatro supergrupos de eucariotos propostos na hi- 
pótese atual da historia evolutiva de eucariotos. Este clado, que esta 
apoiado nas proteinas miosina e em alguns estudos de DNA, consiste 
em amebozoarios e opistocontes. Ver tambem Excavatae, clado “SAR” 
e Archaeplastida. 

ureia Residuo nitrogenado soluvel produzido pelo figado por um ciclo 
metabólico que combina amónia com dióxido de carbono. 
ureter Ducto que segue do rim ate a bexiga. 

uretra Tubo que libera urina do corpo dos mamiferos próximo a vagina 
em femeas e no penis dos machos; tambem serve em machos como 
tubo de saida para o sistema reprodutivo. 
litero Órgao feminino onde os óvulos sao fertilizados e ocorre o desen- 
volvimento do feto. 

utriculo Camara no vestibulo atras da janela oval que se abre em tres ca- 
nais semicirculares. 

yacina Variante ou deriyado inofensivo de um patógeno que estimula o 
sistema imune do hospedeiro a produzir defesas contra ele. 
yacuolo central Estrutura parcialmente esferica presente em celulas 
yegetais maduras e isolada do citoplasma por urna membrana, com 
diversos papeis na reproduęao, no armazenamento e no sequestro de 
substancias tóxicas. 

yacuolo contratil Bolsa membranosa que auxilia na eliminaęao do exces- 
so de agua de certos protistas de agua doce. 
yacuolo digestório Bolsa membranosa formada pela fagocitose de mi- 
crorganismos ou particulas a serem utilizadas como alimento pela 
celula. 

yacuolo Vesicula envolvida por membrana cuja funęao varia nos diferen- 
tes tipos de celulas. 

yagina Parte do sistema reprodutivo feminino entre o utero e a abertura 
externa; o canal de nascimento dos mamiferos. Durante a cópula, a 
yagina acomoda o penis masculino e recebe o esperma. 
yalencia Capacidade de ligaęao de um dado atomo; geralmente igual ao 
numero de eletrons nao pareados necessarios para completar a ultima 
camada (yalencia). 

valor adaptativo inclusivo Efeito total que um indiyiduo tern na proli- 
feraęao de seus genes pela produęao de sua própria prole e forneci- 
mento de auxilio que permite a outros parentes próximos aumentar a 
produęao de suas proles. 

valor adaptativo relativo Contribuięao de um indiyiduo para o pool ge- 
nico da próxima geraęao, relativo as contribuięóes de outros indivi- 
duos na populaęao. 

valvula atrioventricular Valvula cardiaca localizada entre o atrio e o ven- 
triculo; previne o refluxo de sangue quando o yentriculo se contrai. 
valvula semilunar Valvula localizada em cada saida do coraęao, onde a 
aorta sai do yentriculo esquerdo e a arteria pulmonar sai do yentriculo 
direito. 

yantagem do heterozigoto Maior sucesso reprodutivo de indiyiduos 
heterozigotos em comparaęao aos homozigotos; tende a preseryar a 
yariaęao em um pool genico. 
yariaęao Diferenęas entre membros da mesma especie. 
yariaęao genetica Diferenęas entre indiyiduos na composięao de seus ge¬ 
nes ou outros segmentos de DNA. 

yariaęao neutra Variaęao genetica que aparentemente nao fornece yanta¬ 
gem ou desvantagem seletiva. 

variavel dependente Variavel cujo valor e medido durante um experi- 
mento ou teste para ver se e influenciado por alteraęóes em outra va- 
riavel (variavel independente). 
variavel Fator que varia em um experimento ou outro teste. 
variavel independente Variavel cujo valor e manipulado ou alterado 
durante um experimento ou teste para revelar possiveis efeitos sobre 
outra variavel (a variavel dependente). 
vasa recta Sistema capilar no rim que serve a alęa de Henie, 
yasectomia Corte e fechamento de cada vaso deferente para prevenir a 
entrada de esperma na uretra. 

vaso deferente Em mamiferos, o tubo no sistema reprodutivo masculino 
em que o esperma segue do epididimo ate a uretra. 
vaso Microtubo continuo para transporte de agua encontrado na maioria 
das angiospermas e em algumas plantas yasculares nao floriferas. 
yasoconstrięao Reduęao no diametro dos vasos sanguineos causada pela 
contraęao dos musculos lisos nas paredes dos vasos. 
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yasodilataęao Aumento no diametro dos vasos sangumeos causado pelo 
relaxamento dos musculos lisos nas paredes do vaso. 
veia (1) Em animais, um vaso que transporta sangue em direęao ao cora- 
ęao. (2) Em plantas, um feixe vascular na folha. 
veia porta hepatica Canal circulatório grandę que transporta sangue 
carregado de nutrientes do intestino delgado para o figado e reguła a 
quantidade de nutrientes no sangue. 
yentilaęao Fluxo de ar ou agua sobre urna superficie respiratória. 
yentral Que pertence ao lado inferior, ou de baixo, de um animal com 
simetria radial ou bilateral. 

yentriculo (1) Camara do coraęao que bombeia sangue para fora do co¬ 
raęao. (2) Espaęo no cerebro de yertebrados, preenchido com liquido 
cerebrospinal. 

yenula Vaso que transporta sangue entre um leito capilar e urna veia. 
yernalizaęao Uso do tratamento com frio para induzir a floraęao de plan¬ 
tas. 

yertebrado Animal cordado com yertebras, urna serie de ossos que for- 
mam o esqueleto. 

yesicula biliar Órgao que armazena bile e a libera no intestino delgado 
quando necessario. 

yesicula Bolsa membranosa situada dentro do citoplasma de urna celula 
eucariótica. 

yesicula de transporte Pequeno saco membranoso dentro do citoplasma 
celular que transporta moleculas produzidas pela celula. 
yesicula seminal Glandula em machos que secreta um liquido que com- 
póe o semen, lubrificando e alimentando o esperma. 
vetor de clonagem Em engenharia genetica, urna molecula de DNA que 
pode inserir um DNA diferente para dentro de urna celula hospedeira 
e replica-lo la. Vetores de clonagem incluem plasmideos e cromosso- 
mos artificiais bacterianos (BAC) que levam o DNA recombinante do 
tubo de ensaio de volta para dentro da celula e virus que transferem 
DNA recombinante por meio de infecęao. 
vetor de expressao Vetor de clonagem que contem o promotor bacteria- 
no requerido antes de um sitio de restrięao onde um gene eucariótico 
pode ser inserido, permitindo que o gene seja expressado em urna ce¬ 
lula bacteriana. Tambem estao disponiyeis yetores de expressao que 
foram modificados geneticamente para uso em tipos especificos de 
celulas eucarióticas. 

vetor Organismo que transmite patógenos de um hospedeiro para outro. 
yilosidade (1) Projeęao em forma de dedo na superficie interna do intes¬ 
tino delgado. (2) Urna projeęao em forma de dedo no córion da pla- 
centa de mamiferos. Grandes quantidades de yilosidades aumentam a 
area superficial destes órgaos. 

yinculo No comportamento animal, durante um estagio especifico da 
vida, a formaęao de urna resposta comportamental de longa duraęao 
em relaęao a um indiyiduo ou objęto especifico. Ver tambem impres- 
sao genómica. 

yiroide Patógeno yegetal que consiste em urna molecula de RNA circular 
com poucas centenas de nucleotideos de comprimento. 
virus da imunodeficiencia humana (HIV) Agente infeccioso que pro- 
voca a Aids (sindrome da imunodeficiencia adquirida). O HIV e um 
retrovirus. 

virus Particula infecciosa incapaz de replicar fora da celula, consistindo 
em um genoma de RNA ou DNA enyolto por urna capa proteica (cap- 
sideo) e, para alguns virus, um envelope membranoso. 
yitamina Molecula organica necessaria na dieta em quantidades muito 
pequenas. Vitaminas servem principalmente como coenzimas ou 
como partes de coenzimas. 
yitelo Nutrientes armazenados em um óvulo. 


viviparo Referente a um tipo de desenvolvimento em que o feto nasce 
vivo após ter sido alimentado no utero pelo sangue da placenta. 
yolume corrente Volume de ar inspirado e expirado por um mamifero a 
cada respiraęao. 

yolume residual Quantidade de ar que permanece nos pulmóes após a 
expiraęao foręada. 

yolume sistólico Volume de sangue bombeado por um yentriculo do co¬ 
raęao em urna unica contraęao. 

yórtice da extinęao Espiral de reduęao populacional na qual a reprodu- 
ęao consanguinea e a deriva genetica se combinam para foręar a redu¬ 
ęao de urna populaęao e, a menos que a espiral seja revertida, causar 
a extinęao. 

vulva Termo coletivo para genitalia externa feminina. 
wobble Oscilaęao no pareamento de bases na qual o nucleotideo da extre- 
midade 5' de um anticódon do RNAt pode formar ligaęóes de hidro- 
genio com mais do que um tipo de base na terceira posięao (extremi- 
dade 3') de um códon. 
xerófita Planta adaptada a um clima arido. 

xilema Tecido yascular yegetal formado principalmente por celulas tu- 
bulares mortas que conduzem a maior parte da agua e minerais das 
raizes ao resto da planta. 

zigomiceto Membro do filo de fungos Zygomycota, caracterizado pela 
formaęao de urna estrutura robusta chamada zigosporangio durante 
a reproduęao sexuada. 

zigosporangio Em fungos zigomicetos, estrutura robusta multinucleada 
onde ocorre cariogamia e meiose. 

zigoto Produto diploide da uniao de gametas haploides durante a fertili- 
zaęao; gameta feminino fecundado. 

zona abissal A parte da zona oceanica bentica situada entre 2.000 e 
6.000 m de profundidade. 

zona afótica Parte do oceano ou lago alem da zona fótica, onde nao ocor¬ 
re penetraęao de luz suficiente para a realizaęao de fotossintese. 
zona bentica A superficie do fundo de um ambiente aquatico. 
zona bentica marinha O fundo oceanico. 

zona de atiyidade polarizadora (ZAP) Bloco de mesoderme localizado 
logo abaixo da endoderme onde o lado posterior de um botao se fixa 
ao corpo; necessario para a formaęao do padrao correto pelo eixo an- 
teroposterior de um membro. 

zona entremares Zona rasa do oceano adjacente a terra e entre as linhas 
de marę alta e baixa. 

zona eufótica Camada estreita superior de um lago ou oceano, onde a luz 
penetra o suficiente para que ocorra a fotossintese. 
zona hibrida Regiao geografica onde membros de especies diferentes se 
encontram e acasalam, produzindo pelo menos urna prole de ascen- 
dencia mista. 

zona limnica Em um lago, aguas de superficie bem iluminadas e distan- 
tes da margem. 

zona litoranea Em um lago, aguas rasas, bem iluminadas, próximas da 
margem. 

zona neritica Regiao rasa do oceano que cobre a plataforma Continental, 
zona pelagica O componente de aguas abertas dos biomas aquaticos. 
zona pelagica oceanica A maior parte das aguas oceanicas, distantes da 
costa e constantemente misturada pelas correntes oceanicas. 
zona pelucida Matriz extracelular que envolve um óvulo de mamifero. 
zonas de reserya Extensas regióes que incluem areas relativamente into- 
cadas pelo ser humano, circundadas por areas alteradas pela atiyidade 
humana usadas para ganhos económicos. 
zoósporo Esporo flagelado encontrado em fungos quitrideos e alguns 
protistas. 
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A 

a (sistema de compatibilidade de leveduras), 211/ 
214 

a (sistema de cruzamento de leveduras), 211/ 214 
A Origem das Especies (livro), 11-13/ 463,466- 
467, 476-478,481 

A Origem das Especies por meio da Seleęao Natu- 
ral (livro), 11-13/ 463, 466-467,476-478, 481 
Abacaxi, 203-204/ 825/ 

Abdome, inseto, 704^ 

Abelha-cuco, 1212/ 

Abelhas, 296/ 706/ 815/-816, 819-820/ 880-881 
Abelhas europeias, 1136-1137/ 

Abelhas meliferas, 819-820/ 880-881,1136- 
1137/ 1141/ 1151 

Abeto-de-Dougias ( Pseudotduga menziesii), 637/ 
Abomaso, 907-908/ 

Abortos espontaneos, 304,1033 
Abscesso, folhas, 846, 848 
Absoręao, 897 

de agua e minerais pelas celulas radiculares, 

786 

em plantas e animais, 889/ 
no intestino delgado, 903-905/ 
no intestino grosso, 904-906 
no processamento de alimentos por animais, 
897/ 

Abstinencia, 1031-1032/ 

Abundancia relativa, especies, 1216 Ver tambem 
Diversidade de especies 
Acantocefala, 682/ 

Acantodianos, 720 
Acaros, 702/ 

Acasalamento. Ver tambem Reproduęao 
disturbios geneticos em humanos, 283-284 
e barreiras reprodutivas, 501-504f 
e ciclos reprodutivos, 1015/ 
e dispersao de grupos, 1185 
e fertilizaęao externa, 1017 
e hormónios de excitaęao sexual, 1075-1076 
e reproduęao animal, 1013/ 
e seleęao sexual, 493/-494/’ 
e zonas hibridas, 510-511/ 
em eryilhas, 268/-269 
em humanos, 1027-1028,1031-1033 
em insetos, 705 
em minhocas, 698 

eąuilibrio de Hardy-Weinberg e reproduęao 
aleatória, 486 

interespecifica e hibridos, 501/ 
sinalizaęao celular em leveduras, 211/-212, 226 
Acasalamento aleatório, 486 
Acasalamento interespecifico, 501/ Ver tambem 
Acasalamento 

Acasalamento poligamico, 1144-1145/ 
Acasalamento promiscuo, 1144-1145 
Acelomados, 674/ 

Aceptores primarios de eletrons, 193-194 
Acetil CoA (acetil coenzima A), 169/-171/ 
Acetilaęao de histonas, 365-366/ 

Acetilcolina, 1074/-1075f, 1122-1123/ 1124 
Acetilcolinesterase 1075 
Acetona, 63/ 


Achatamento, e area de superficie corporal, 689/ 
Acickmr, 402 

Acidificaęao dos oceanos, 53/-54 
Acido abscisico (ABA), 792, 840£, 846/ 857 
Acido acetico, 63/ 

Acido acetilsalicilico, 645-646,1008,1106 
Acido aspartico, 77/ 

Acido carbónico, 51, 53/-54, 939-940 
Acido cloridrico, 51, 901-902/ 

Acido fórmico, 28 

Acido gama-aminobutirico (GABA), 1075f 
Acido glutamico, 77/ 149-150/ 339 
Acido indoacetico (IAA), 842. Ver tambem 
Auxina 

Acido indobutirico (IBA), 843 
Acido metil salicilico, 860 
Acido salicilico, 861 
Acido urico, 977/ 

Acidos, 51 

acidificaęao de oceanos e, 53/-54,1260 
aminoacidos como, 76-77/ 
escala de pH e 51-52/ 
ions hidrogenio, bases, e, 51 
precipitaęao acida e, 1260 
tampóes e, 52-53 
Acidos fracos, 51 
Acidos graxos, 72 

e gorduras, 72-73/ 74 
oxidaęao beta, para o catabolismo, 180/-181 
Acidos graxos essenciais, 894 
Acidos graxos insaturados, 73/-74 
Acidos graxos saturados, 73/-74 
Acidos nucleicos, 84. Ver tambem DNA (acido 
desoxirribonucleico); RNA (acido ribonucleico) 
como macromoleculas, 66 
como materiał genetico, 313. Ver tambem DNA 
(acido desoxirribonucleico) 
como polimeros de nucleotideos, 85-86 
componentes, 85/-86 
digestao, 903/ 

estruturas de moleculas, 85-87/ 
genes, nucleotideos, 84 ( ver tambem Gene(s)) 
papeis, na expressao genica, 84/-85 ( ver tam¬ 
bem Expressao genica) 
reparaęao, por meio de eletroforese em gel, 
414/ 

viral, 394, 395/-397/ 398f 
yiroides, 403-405 
Aclimatizaęao, 877/ 881-882 
Acoela (filo), 681/ 

Acomodaęao, visual, 1116 f 
Acondroplasia 285/ 

Aconselhamento genetico, 285-286 
Acoplamento de energia, 147-149/ 149-151/ 
Acrossomos, 1022/ 1038-1039/ 

Actina, 76/ 115, 238-239, 873/ 

Actinistia (celacantos), 722-723/ 

Actinopterygii (peixes com nadadeiras raiadas), 
722/-723/ 

Aęucares. Ver tambem Carboidratos 

como componentes de acidos nucleicos, 85/-86 
como produto da fotossintese, 189^-190,198- 
-200/ 203-205/ 

conduęao, em celulas yegetais, 759/ 
monossacarideos e polissacarideos, 68/-69/ 
polissacarideos, 70/-72/ 
translocaęao, das folhas as raizes, via 
floema,793-795/ 

Acumulo total de biomassa, 1236 
Adaptaęao inclusiva, 1152/-1153/ 

Adaptaęao para perfurar conchas, 536 
Adaptaęao relativa, 491-493 
Adaptaęao sensorial, 1104 
Adaptaęóes, 466. Ver tambem Eyoluęao, Seleęao 
natural 

como caracteristica da vida, 1/ 
como comprometimento evolutivo, 495 


como padróes de reproduęao sexual, 1016 
das plantas a elementos tóxicos, 30 
das plantas ao estilo de vida terrestre, 200-201 
das plantas as mudanęas climaticas globais, 
201-203 

de celulas musculares lisas, 1126 
de especies predadoras nativas as especies in- 
troduzidas, 1211 

de patógenos para evasao do sistema imune, 
966-968/ 

de plantas e animais aos desafios da vida 888/- 
-889/ 

do sistema digestório de yertebrados, 905-908/ 
espessura de axónios e mielinizaęao como, 
1070/-1071/ 

eyoluęao e, l/(folha de rosto), 12-15/ 466- 
470/ 

floral, para evitar a autofertilizaęao, 828-829/ 
herbivoria, 1213/ 
micorrizas como plantas, 810 
no desenvolvimento de amniotas, 1047 
para a troca de calor nos animais, 879/-883/ 
para reduzir a limitaęao de nutrientes terrenos, 
1239 

procariótica, 567/ 567-572/ 574-576/ 576- 
577 

terrestre, de fungos e plantas terrestres, 613, 
654 

terrestre, de plantas com sementes, 631/-632/ 
632-633 

troca gasosa, 940-943/ 

Adaptaęóes de troca de calor, animais, 879/-882/ 
Adaptaęóes defensivas, presas, 28/ 1211-1213/ 
Adaptaęóes terrestres 

micorriza, em plantas, 810 
plantas com sementes, 631/-632/ 632-633 
Adenilato-ciclase, 220-221/ 

Adenina, 85/-86, 315/-316, 844 

Adenovirus, 394/-395 

Adesao, 45-46/ 788-790 

Adesivo “pele de lagartixa” {“geckskin”), 39 

Adesivos ąuimicos, eąuinoderme, 708-709 

Adięao espacial, 1073/ 

Adjacente, e sistemas, 143 
ADP (adenosina difosfato) 

como ativadora de enzimas, 158 
hidrólise de ATP em, 147-149 
no modelo de deslizamento de filamentos na 
contraęao muscular, 1120-1121/ 
sintese de ATP a partir de, 151/ 167-168, 
173-174/ 175-176 

Adrenalina. Ver Epinefrina (adrenalina) 

Adubo ecológico, 810 

Adultos nao ferteis, e territoriedade, 1198/ 

Aeróbios obrigatórios, 574-575 

Afideos da eryilha ( Acyrthosiphon pisum), 564 

Afidio, 564, 795/ 

Africa do Sul, 1251/ 

Africanos 

anemia falciforme, 284/-285 
genomas dos, 251, 455-457 
Afro-americanos, 

desigualdade na saude, 251 
e anemia falciforme, 284/-285 
Agario-das-moscas {Amanita muscaria), 655/ 
Agave, 1195/ 

Agentes oxidantes, 163-164 f 
Agentes redutores, 163-164^ 

Aglaophyton major, 623/ 654 
Agricultura. Ver tambem Plantas cultivadas 
biotecnologia de plantas e engenharia genetica 
na, 830/-834/ 

conseryaęao do solo e sustentabilidade, 801/- 
-803/ 1268-1269 

cruzamento de plantas na, 816, 829-831 
e a fixaęao de nitrogenio, 810 
e a importancia dos insetos, 707 
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e a poluięao de nutrientes 1269-1270/’ 
e adubaęao ( ver Fertilizaęao, solo) 
e aloploidia, 508/-509/ 
e biotecnologia, 431-433 
e o tamanho da populaęao humana global, 
1203-1205 

e plantas C3,200-201 
e pragas nematódeas, 699/ 
efeito do dióxido de carbono atmosferico na 
importancia das micorrizas, 811 
lonagem de plantas na, 423/ 
perturbaęóes comunitarias pela, 1225 
plantas com sementes na, 645-646 f 
produtividade da, 202-203 
produtos alimentares derivados de fungos, 
663-664 

propagaęao vegetativa de plantas, 829 
Agricultura de plantio na palha, 803 
Agricultura sustentavel, 802 
conseryaęao do solo, 801/-803/ 
reservas com zoneamento da Costa Rica, 
1268-1269 

Agrobacterium tumefaciens, 417,431-432, 578/ 
583-584, 589, 769-770/ 

Agrupamento filogenetico, 558/ 

Agua 

absoręao e maximizaęao da area de superficie 
corporal, 689/ 

acidificaęao como ameaęa a ąualidade da, 

53/-54 

adaptaęóes de plantas para a reduęao da perda 
por evaporaęao, 792-793/ 
albatrozes bebendo a salgada, 971/ 
aąuisięao e estrutura radicular, 781 
como fator limitante para o tamanho da popu¬ 
laęao humana, 1205 
como solvente uniyersal, 48-49/ 50 
condięóes acidas e basicas, e organismos vivos, 
51-52/ 53 

conduęao, em celulas yegetais, 759/ 
conseryaęao, rins, 983-986/ 
disponibilidade e distribuięao de especies, 1180 
diyisao, na fotossintese, 188/ 
e controle da temperatura, 46-47/ 48 
e dispersao de sementes, 639f 
e ions, 38 

e ligaęóes de hidrogenio, 39/ 
embebięao, por sementes, 823 
evoluęao da vida em planetas com agua, 5( )f 
flutuaęao do gelo em agua liąuida, 48/ 
forma molecular, 39/ 

formas e importancia para a vida na Terra, 44 
frutas e dispersao de sementes, 826 f 
gradients de latitude e evapo-transpiraęao, 
1226/ 

irrigaęao, 802 

ligaęao covalente, 36/-37/ 45/ 
moleculas de coesao e transporte, em plantas, 
45-46/ 

moluscos e poluięao, 696-697 
na composięao de plantas, 803 
no plasma sanguineo, 928/ 
ąualidade e biomanipulaęao, 1221 
regulaęao da transpiraęao e perda de agua em 
plantas, 789-791/ 792 
resposta de plantas a submersao na, 857 
transporte, das raizes para as folhas, via do xile- 
ma, 786-789/ 789-790 

transporte de, atraves da membrana plasmatica 
de plantas, 782-784, 785/ 

Agua do mar, 971/ 973/ 976 f 
Agua salgada, 971/ 973/ 976/ 

Aguas termais, 577-581/ 

Agua-viva, 681/ 685-686/ 916/ 

Aguia Filipina, 1256/ 

Aguias, 1256/ 
a-helice, 80/ 


Aids (sindrome da imunodeficiencia adąuirida), 
399-392, 968. Ver tambem HIV (virus da imu¬ 
nodeficiencia humana) 
coąuetel de drogas no tratamento da, 483 
e HIV 392/ 399-401/ 
e micoses, 663-664 

proteinas da superficie celular e bloąueio do 
HIV para prevenir, 128/ 
resposta do sistema imune a, 967-968/ 
yariedade de hospedeiros da, 395 
Ain, Michael C„ 285/ 

Aipim, 819-820/ 

Alamos, 769, 832 
Alanina, 77/ 

Alantoide, 728-729/ 1047/ 

Albatroz, 971/ 976/ 

Albinismo, 283/ 333/ 336 
Albumina, 370-371/ 728-729/ 928/ 

Alburno, 768 
Albuterol, 62/ 

Alcaloides, 862/ 

Alcaptonuria, 334 
Alęa de Henie, 982-983/ 

Alęas de Henie, 981/ 982-983/ 983-984 
Alce, 1145/-1199/-1200 
Alcoolismo, 866 
Aldose, 68/ 

Aldosterona, 217-218/ 989-990,1008 
Aleatoriedade, e entropia, 144 
Aleitamento, 1001 

Alelos, 270. Ver tambem Gene(s) - Alelos 
anemia falciforme, 496/-497/ 
correlaęao do comportamento de pares de cro- 
mossomos, 294-295/ 
dominantę, em disturbios geneticos, 285/ 
dominantes vs. recessivos, na hereditariedade 
mendeliana, 270-274 f 

freąuencia, em conjuntos de genes em popula- 
ęóes, 484^ 

grau de dominancia e fenótipos, 277/-278 
impressao genómica de maternos ou paternos, 
366-367 

marcadores geneticos para fatores associados a 
doenęas, 422/ 428 

microevoluęao como yariaęao na freąuencia 
de, nas populaęóes, 481/ 487-491/ 
multiplos, e pleiotropia, 278/-279 
mutaęóes como fonte de alelos, 263,481-483 
no ciclo de vida sexual, 257 
recessivas, em disturbios geneticos, 283/-284£ 
285 

feste de freąuencia em populaęóes, 484-485/ 
486-487 

yariaęao genetica deriyada da recombinaęao, 
301-303 ( ver tambem Recombinaęao) 
yariaęao genetica preseryada em genes recessi- 
vos, 494 

Alelos dominantes, 270-271/ 277/-278, 285/ Ver 
tambem Alelos 
Alelos fixos, 484, 490 
Alelos maternos, 366-367 
Alelos parentais, e impressao genómica, 308/-309 
Alelos paternos, 366-367 
Alelos recessives, 270-271/ 278, 283/-284/ 285, 
494. Ver tambem Alelos 
Alergenos, 833, 964-965 
Alergias, 433, 964-965/ 

Alface-do-mar, 602-603/ 

Alga dourada, 596/ 

Alga Laminaria (kombu ), 597 
Alga Nori, 601-603/ 

Alga verde, 101/ 591/-593/ 602-603/ 612/-613, 
658, 662/-663/ 

Alga yermelha, 591/-593/ 601-603/ 

Algas, 592 

alternancia de geraęóes nas, 256/ 
biocombustiyeis deriyados, 186/ 


cloroplasto, 109-111/ 
como primeiros eucariotos multicelulares, 
528-529 

como protistas, 591/ 
dourada, 596/ 

e fungos, como liąuens, 658, 662/-663/ 
estrutura e organelas das celulas, 101/ 
evoluęao da fotossintese, 592/-693/ 
evoluęao das plantas terrestres verdes a partir 
de, 612/-613 

explosóes populacionais das, 1221,1238 
fósseis, 523/ 
fotossintese, 185-186/ 
marrom, 596/-597/ 597-598 
verde, 592/-593/ 602-604/ 
yermelha, 592/-593/ 601-603/ 

Algas colónias, 602-603 
Algas-pardas, 591/ 59Ó/-597/ 597-598 
Algina, 597 
Alho, 830/ 

Alho mostarda, 811 

Alimentaęao por filtraęao, 684£ 898/ 

Alimentaęao por meio de liąuidos, 898/ 

Alimento. Ver tambem Nutrięao animal; Estrutura 
trófica 

algas marrons como alimento para seres huma- 
nos, 597 

algas yermelhas para seres humanos, 601-603/ 
calorias, 46 

ciclos populacionais e diminuięao, 1200 f 
como combustiveis para a respiraęao celular, 
162-163 

como combustivel para o catabolismo, 180/-181 
como fator limitante para o tamanho da popu¬ 
laęao humana, 1203-1205 
de fungos, como humanos, 663-664 
digestao ( ver Digestao; Sistemas digestórios) 
e organismos geneticamente modificados 
(GMOs), 431-433, 830-832/ 833-834 
e plantas terrestes, para animais, 612/ 
na bioenergetica e taxas metabólicas, 882-884/’ 
peixes de nadadeira raiada (. Actinopterygii ) para 
humanos, 722 

plantas com sementes para humanos, 645-646 
processamento animal do, 897/-899/ 900 
Allee, W. C., 1194 
Alnus (Betula, Betulacea), 1224/ 

Alolactose, 362-363/ 

Alopoliploides, 508/-509/ 

Alternancia de geraęóes, 256/ 597/-598, 614 
Altruismo, 1151/-1153/ 

Altruismo reciproco, 1153 
Aluminio, biorremediaęao do, 1249 
Alyeolados, 591/ 597-600/ 600-601 
Alyeolos, 597-598, 937/ 

Amamentaęao, 1031 

Amaurose congenita de Leber (LCA), 1116 
Ambiente 

adaptaęóes renais de yertebrados a diferentes 
ambientes, 985/-987/ 

adpataęóes procarióticas a condięóes extremas, 
567/-568 

biomas aąuaticos e fisicos, 1164,1171 
biotecnologia para a limpeza, 412/ 431-432 
C. Darwin e a seleęao natural e adaptaęóes ao 
ambiente to, 12-15/(ver tambem Adaptaęóes; 
Eyoluęao; Seleęao natural) 
cancer e fatores ambientais, 388 
catalise enzimatica e fatores ambientais, 154- 
156/ 156-157 

ciclos reprodutivos e efeitos ambientais, 1015 
como fatores na estrutura da folha do alamo 
yermelho, 756 

como organismos e seu meio ambiente, 462 
comportamento e estimulo, 1134^-1135/ 
e a regulaęao genica em resposta ao ambiente, 
371-372 
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e disturbios do sistema nervoso, 1096 f 
ecologia como interaęao entre organismos e o 
ambiente, 1158 f(ver tambem Ecologia) 
ecologia de populaęóes como estudo de popu- 
laęóes e ambiente, 1184f-1185 {ver tambem 
Ecologia de populaęóes) 
efeito gargalo e alteraęóes no ambiente, 489/- 
490 

estrutura de proteinas e fatores ambientais, 
79-83/ 

evoluęao adaptativa como adaptaęao, por meio 
da seleęao natural, 488,493/(ver tambem Evo- 
luęao adaptativa) 

foręa das ligaęóes iónicas e fatores embientais, 
38 

impacto nos fenótipos, 28 Of 
impacto humano (ver Impacto ambiental hu- 
mano) 

induęao da expressao diferencial de genes em 
resposta ao ambiente, 377-378 
influencia da evoluęao nos derivados nitroge- 
nados, 977 

interaęao, como tema da biologia, 8/ 
membranas celulares e fatores ambientais, 
126/-127 

metagenómica e seąuenciamento de genomas 
de grupos de especies, 438 
respostas, como propriedade da vida, 1/ 
respostas animais e vegetais, 888/ 
respostas das plantas ao estresse abiótico, 
791-792, 856-857/ 858 
sistema de controle do ciclo celular e fatores 
ambientais, 245-246/ 

Terra primitiva, e origem da vida, 520/-521/ 
522 

trocas nos animais, 868-869/ 870 
Ambiente interno, animal, 868-869/ 870, 875 f- 
-877/ 

Amborella trichopoda, 641-642/ 644/ 

Ameba social plasmodial, 605-606/ 

Amebas, 117/ 232-233/ 443, 591/ 600-601 
Amebas sociais, 604-607/ 

Amebas sociais celulares, 605-606,606-607/ 
Amebócitos, 684f-685 
Amebócitos totipotentes, 685 
Amebozoarios, 604-607/ 

Americanos nativos, 559 
Amido, 70 

como armazenamento de polissacarideos, 
70/-71 

como combustivel para o catabolismo, 18C )f 
como produto da fotossintese, 203-205/ 
Amigdala, 1089/-1090 
Amilase, 901 
Amilopectina, 70 f 
Amiloplastos, 110-111 
Amilose, 70/ 110-111 
Aminas, 996 f 
Aminas biogenicas, 1075f 
Aminoacidos, 75 

anemia falciforme, 79-82/ 

ativaęao nas celulas eucarióticas, 354/ 1 

desaminaęao no catabolismo, 180 

e a evoluęao de enzimas, 156-157/ 

e o código genetico, 337-340 

e sintese abiótica, 520/-521/ 

em polipeptideos e proteinas 67, 75-77/ 78/ 

(■ver tambem Polipeptideos; Proteinas) 
especificados por urna trinca de nucleotideos 
na traduęao, 345/-347/ 
essenciais, 893 
na catalise enzimatica, 154 
nas deficiencias dieteticas humanas, 896 
seąuencia de, 438-439/ 440,452 
uso de seąuencias para testar a hipótese de 
transferencia horizontal de genes, 564 
yinte, em proteinas, 77/ 


Aminoacidos essenciais, 893 
Aminoacil RNAt, 346-347/ 
Aminoacil-RNAt-sintase, 346-347/ 

Amnio, 474, 728-729/ 1047/ 

Amniocentese, 286-287/ 1033 
Amniotas, 727, 1047 

adaptaęóes do desenvolvimento dos, 1047 
caracteristicas deriyadas dos, 727-729/ 
evoluęao dos, 672 
filogenia dos, 727-28/ 

fósseis e etapas iniciais da evoluęao dos, 728- 
729/ 

mamiferos como, 735 
repteis, 728-734 f 
Amónia, 976 
como base, 51 

como deriyado de compostos nitrogenados, 
976-977/ 982-983/ 
e ligaęóes de hidrogenio, 39/ 

Amonitas, 695/-697 

Amostragem de yilosidades coriónicas (CVS), 
286-287/ 1033 

AMP (adenosina monofosfato), 181/-182, 
346-347/ 

AMP cielico (adenosina monofosfato cielico, 
AMPc), 220/-221/ 363-364/ 997/ 1074 
Amplificaęao, de sinal, 218, 223-224 
Amplificaęao, sensorial, 1103-1104 
Amplificaęao de DNA in vitro, 414-415/ 
Ampolas, estrela-do-mar, 708/ 

Anableps anableps, 360/ 

Anaeróbios facultativos, 179, 575-576 
Anaeróbios obrigatórios, 179, 574-575 
Anafase, 234-235, 237/-239/ 241/ 245, 261/ 
Anafase I, 258/ 261/ 

Anafase II, 259/ 

Analise comportamental de custo-beneficio, 
1143-1144 

Analise de caso de filogenia do bico de viuva, 
282/-283 

Analise de caso de linhagem usando lóbulos auri- 
culares ligados, 282/-283 
Analises de microarranjo, 387/ 

Analogias, 550-551/-552 
Anatomia. Ver tambem Forma e funęao dos ani¬ 
mais; 

Ancestral, comum, 13-15/ 473/-475/ 549-55C )f, 
553-554, 641-642 

Androgenios, 999/ 1008-1009/ 1024-1025/ 
Aneis de crescimento, aryores, 767/ 

Anel de fada, cogumelos, 660-661/ 

Anel porfirina, 191-192/ 

Anelideos, 682/ 696-698/ 917/ 979/ 1080/ 
Anemia, 930 

Anemia falciforme, 79-82, 284, 929 

e alteraęóes de estrutura primaria, 79-82/ 
e hemoglobina anormal, 929 
e mutaęóes pontuais, 355/ 481-482,496/ 
e pleiotropia, 278-279 
evoluęao, 497/ 

recessivo hereditaria, 284^-285 
yantagem do heterozigoto, 494-495 
Anemona-do-mar, 686/ 1014 f 
Aneuploidias, 305, 306/-307 
Anfetaminas, 1096,1096-1097/ 

Anfibios, 726 

audięao e eąuilibrio, 1110/ 
cuidado parental, 1146 

destino celular e formaęao de estruturas orga- 
nizadas por 

distribuięao de especies, 1158/ 1180 
diversidade, 726/-727/ 
e a circulaęao dupla, 919/ 
e adaptaęóes renais, 986 
e clivagem, 1042/’-1043 
e fertilizaęao externa, 1016/ 
e formaęao de eixo, 1054/ 1 


e fungos parasitos, 662-664 f 
e o potencial de desenvolvimento celular, 
1054-1055/ 
evoluęao, 672 
gastrulaęao, 1044-1045/ 
respiraęao nos, 937-938 
sinais de induęao, 1055-1056/ 

Angiospermas, 617 

caracteristicas das, 638/-641/ 
ciclo de vida, 640/-641, 818-819/- 
evoluęao das, 641/-643/ 
evoluęao das sementes em, 631-633 
filogenia, 617£, 641-644/’ 
flores das, 638/ 

fluxo de massa no transporte de aęucares nas, 
794-795/ 

frutas das, 638, 639/ 

misterio evolutivo das, por C. Darwin, 471 
relaęao gametófito-esporófito, 631/ 
reproduęao ( ver Reproduęao de angiospermas) 
tecnicas de cruzamento de G. Mendel, 268/- 
-269/ 

Angiospermas basais, 641-642, 642-644/’ 
Angiotensina II, 989-990 
Anidrobiose, 974 f 
Animais aąuaticos 

branąuias para a troca de gases, 934/-935/ 
e adaptaęóes renais, 986-987/ 
e osmorregulaęao, 973f-974f 
e residuos nitrogenados, 976-977/ 

Animais basais, 676-677/ 684 
Animais bipedes, 743-745,1128-1129 
Animais confórmeros, 875/ 

Animais de agua doce, 973/-974, 986 
Animais diploblasticos, 674 
Animais estenoalinos, 972 
Animais eurialinos, 972 
Animais marinhos 

adaptaęóes renais, 986-987/ 
e extinęóes em massa, 536 
e osmorregulaęao, 973 f 
Animais reguladores, 875/ 

Animais transgenicos, 430 
Animais triploblasticos, 674 
Animal(is). Ver tambem Comportamento animal; 
Desenvolvimento animal; Forma e funęao dos 
animais; Hormónios animais; Nutrięao animal; 
Reproduęao animal 
adaptaęóes herbivoras, 471/-472 
aąuaticos ( ver Animais aąuaticos) 
carbono em compostos inorganicos, 56 
celulas ( ver tambem Celulas animais) 
clonagem de, 423/-425/ 
colonizaęao terrestre, 529-531/ 
como consumidores e predadores, 667/ 
como opistocontes, 606-607 
correlaęao entre a diversidade de miRNA e a 
complexidade dos, 672 
desafios a vida e soluęóes, 888f-889f 
desmatamento tropical e extinęóes dos, 645- 
646/-646 

e a dispersao de frutas e sementes, 826/ 
e a dispersao de sementes, 639/ 
e a polinizaęao das flores, 819-820/’-821/ 
e eficiencia produtiva, 1240 
e fungos parasitos, 662-664 f 
e o mutualismo com fungos, 662/ 
e vias catabólicas, 180/-181 
elos evolutivos entre as plantas e os, 641-643/ 
em perigo ou ameaęados, 1256/ 
estrutura celular e especializaęao de tecidos, 
668 

extinęóes de, 696-697/ 
filogenia, 676-677/ 677-678, 680/ 
fluxo de energia e ciclo ąuimico, 7/ 
glicogenio como armazenamento de polissaca¬ 
rideos, 70/-71 
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historia evolutiva dos, 669/-671/ 672-673 
maximizaęao da area de superficie corporal, 
689/ 

mecanismos de defesa, 28/ 
microevoluęao das populacóes ( ver Microevo- 
luęao) 

neurónios e o sistema nervoso, 11/ 
osmorregulaęao e excreęao ( ver Sistema excre- 
tor; Osmorregulaęao) 
patógenos zoonóticos, 1228-1229/ 
produęao de proteinas por organismos transge- 
nicos, 43C )f- 

recrutamento de plantas como mecanismo de 
defesa de herbivoros, 863/ 
relaęao com protistas unicontes, 603-605 
reproduęao e desenvolvimento, 668f-669 
respiraęao celular na hibernaęao, 176 
sistema sensorial e motor ( ver Sistema motor; 
Sistema sensorial) 

sistemas circulatório e de troca de gases ( ver 
Sistema cardiovascular; Sistema circulatório; 
Sistema de troca de gases) 
sistemas imunes ( ver Sistema imune) 

Anions, 37-38/ 801,1064* 

Anis estrelado, 644 f 
Anotaęao de genes, 439-440 
Antartica, 519/ 1218/ 1274/ 

Antena, 1104,1105/ 1117 
Anteras, 638/ 816 - 
Anteridia, 615/- 
Anticódons, 346/-347/ 

Anticorpos, 953/ 

como ferramentas da medicina, 963 
como proteinas, 76/ 79/ 
e o reconhecimento de antigenos, 953/ 
na resposta imune humoral, 958, 960/-961/ 
papel na imunidade adaptativa, 962-963 
rearranjo genico por, 955/-960 
Anticorpos IgE, 964 
Anticorpos monoclonais, 963 
Antigenos, 952-953/ 958/-959 
Anti-histaminico, 965 
Antitrombina, 430 f 
Antiveneno, 963 

Antocerófitas., 618, 620/ Ver tambem Briófitas 

Antófita. Ver Angiospermas 

Antozoarios, 686 f, 687 

Antraz, 568-569/ 579/ 582-583 

Antropoide, 737-740/-740-741, 741-742 

Anuais (plantas), 761 

Anuros, 726 f 

Anus, 904-906 

Aorta, 924/ 

Aparato justaglomerular, 989-990 

Aparelho de Golgi, 100/ 105-106/ 107,129/ 206/ 

Apendice 904-905/ 

Apendices artrópodes, 700-701 
Apicomplexa, 597-599/ 

Apicoplasto, 598-599/ 

Apoda, 726 f 
Apode, 726 f 
Apomixia, 827 
Apoplasto, 781-782/ 

Apoptose, 228,1051 
e a autotolerancia, 955 

e a morte celular programada, 210, 225-227/- 
228 

e a resposta de plantas a inundaęóes, 85 7f 
e a resposta T citotóxica, 959 f 
e as vias de sinalizaęao celular, 228-229/ 
e etileno em resposta a senecencia, 847-848 
e o gene p53, 384 
mecanismos moleculares, 228/ 
na morfogenese 1051 
Apreensório, 596 

Aprendizado por associaęao, 1140/-1141 
Aprendizado por tentatiya e erro, 1140/-1141 


Aprendizagem, 1138 
associativa, 1140/-1141 
cognięao, e resoluęao de problemas, 1141/ 
desenvolvimento de comportamento adąuiri- 
dos, 1142 

e plasticidade neuronal, 1094-1095/ 
e sono, 1088 

Aprendizagem espacial, 1139-1140/ 
Aprendizagem social, 1142/-1143,1148 
Apresentaęao de antigenos, 954-955/ 
Aąuaporinas, 131, 785, 982 
e a difusao facilitada, 133/ 
e a permeabilidade seletiva das membranas 
celulares, 130 

e mutaęóes como causa do diabetes insipido, 
989/ 

e os processos nefróticos, 982-983/ 
e permeabilidade seletiva, 124/ 1 
na regulaęao renal, 988/-989/ 
papel na difusao da agua, 784-785 
Aąuecimento global. Ver Mudanęa climatica 
global 

Aąuiferos, 802 

Aąuisięao de recursos, plantas yasculares, 778/- 
-781/ Ver tambem Transporte em plantas yascu¬ 
lares; Plantas yasculares 
Arabidopsis thaliana (mostarda) 

alteraęao da expressao genica com toque, 856/ 
como organismo-modelo, 22-23, 768-770/ 
folhas infectadas, 751/ 
resposta tripla em, 847/ 
tamanho do genoma da, 442£ 

Aracnideos, 683/ 702 f 
Aranha balonista, 702 
Aranhas, 702/ 

Arbusculo, 530-531 
Archaea (arąueias) 

celulas procarióticas, 4/-5 ( ver tambem Celulas 
procarióticas) 

como procariotos, 97 ( ver tambem Procariotos) 
dominio, 11 fi 562-563/ 577-580f-580-581 
tamanho do genoma e numero de genes, 442£- 
443 

Archaeopteryx, 635/ 732-733/ 

Arcossauros, 729-730 
Ardipithecus ramidus , 741-743/ 

Area de Broca, 1092/ 

Area de superficie 
de folhas, 625/ 

e calculo do volume celular, 99 
maximizaęao, em animais, 689/ 

Area de tegmento yentral, 1096-1097/ 

Area de Wernicke, 1092/’ 

Area umidas ribeirinhas (yarzeas), 1173/ 

Areas de associaęao, córtex cerebral, 1090 
Areas de conseryaęao, Costa Rica, 1267-1268/ 
Areas motoras, córtex cerebral, 1090 
Areas protegidas, 1267/-1269/ 

Areas sensoriais, córtex cerebral, 1090 
Areas umidas (ecossistemas), 1173/ 1256 
Areas umidas de bacias, 1173/ 

Areas umidas de orlas, 1173/ 

Arganaz do campo (Microtus ochrogaster), 
1150/-1151 

Arganaz do prado (. Microtus pennsylvanicus ), 
1150/-1151 

Argila montmorillonita, 521/-522 
Arginina, 77/ 334-335/ 336 
Aristótoles, 464 
Arnold, A. Elizabeth, 661/ 

Arąuegónia, 615/ 

Arąuentero, 675/ 676,1044/ 

Arąueognata (caudas ósseas), 706/ 

Arąueologia, turfa Sphagnum e, 622/ 
Arąueoplastideo, 601-604 f 
Arraias, 720-721/ 

Arroz, 442 1, 503/ 645-646, 810, 832, 845,1257 


Arroz dourado, 832, 896 
Arroz indiano, 1257 
Arsenico, 29-30 
Arte, e humanos, 748/ 

Arterias, 918-919/ 923/-924/ 924-925, 931/-932 
Arteriolas, 918, 923/-924/ 924-925 
Artico, 48,1274 

Articulaęao de bola e soąuete, 1128/ 

Articulaęóes, humanas, 1128/ 

Articulaęóes de dobradięa, 1128/ 

Articulaęóes de pivó, 1128/ 

Artiodactilos, 739/ 

Artrite reumatoide, 965/ 

Artrófitas, 626/ 

Artrópodes, 700. Ver tambem Ecdisozoarios 
caracteristicas gerais, 701/ 
colonizaęao terrestre, 530-531 
crustaceos e insetos como pancrustaceos, 
703/-706, 707 
evoluęao, 672 
exoesqueleto, 1127 
filogenia, 683/ 703/ 
genes Hox e o piano corporal, 700/ 
miriapodes, 702-703/ 
olhos compostos, 1111/-1112 
origens, 700/-701 
quelicerados, 701-702/ 
quitina como polissacarideo estrutural, 72/ 
sistema neryoso, 108C )f 
tubulos de Malpighi, 979/-980 
Arvore da vida 

e evoluęao darwiniana, 13-15/ 467-468 f(ver 
tambem Aryores evolutivas) 
filogenias na inyestigaęao de, 547/-548/ 562- 
563/ 564 

taxonomia de tres dominios 562, 563/ 

Arvore de cacau, 661/ 

Arvore sequoia gigante, 768/ 

Aryores, fotossintese, 185/ 

Aryores de acacia, 1214/’ 

Aryores de genes, 550-551/ 

Aryores evolutivas, 467-468/ 474^-475. Ver tam¬ 
bem Aryores filogeneticas 

Aryores faias americanas (Fagus grandifolia), 1164 f 
Aryores familiares, 282/-283 
Aryores filogeneticas, 549. Ver tambem Aryores 
evolutivas; Filogenias 

analise com base em sequencias, para com- 
preender a evoluęao de virus, 404 
^plicaęao, 549-551/ 

classificaęao de ligaęao e filogenia, 549/-550/ 
cladistica na construęao, 553/-554/^ 555 
como hipótese, 558/ 
de animais, 677/ 
de cordados, 712-713/ 
de eucariotos, 604-605/ 
de mamiferos, 738/-739/ 
de primatas, 737-740/’ 
de procariotos, 576-577/ 
de protistas, 590/’ 
de tetrapodes, 725/ 
e arvore da vida, 13-15/ 
e comprimentos proporcionais de ramos, 555 f- 
-556/ 

parcimónia maxima e probabilidade maxima, 
556-557/ 558 

Aryores filogeneticas com base em sequencias, 
nos Exercicios de Habilidades Cientificas, 404 
Aryores filogeneticas com raiz, 549-550/ 

Aryores perenes, 637/ 

Asas 

aves, 731-732/-732-733 
contraęao muscular e insetos, 1126 
e musculos do voo, 1129-1130 
evoluęao, 673 
insetos, 704-706/ 

morcegos, como adaptaęao evolutiva, 13-14 f 
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morcegos vs. aves, 552 
pterossauro, 729-730 
sementes, 639/ 

Ascidia, 715-716 
Ascocarpos, 655/ 657/ 

Ascomicetos, 655/ 657/-658-Ó59*, 664-665/ 
Ascos, 657 

Asma, 62, 214, 927,1007 
Asparagina, 77/ 

Assimetria, corporal, 1054,1058 f 
Associaęao de ligantes, 214 
Associaęóes de micorrizas, 753-754 
Aster, 236/ 235-238/ 

Asteroidea, 707-708/ 

Astragalo, 475/ 

Astrobiólogos, 50 
Astrócitos, 1081/-1083/’ 

Ataąue ao World Trade Center, 431 
Ataąues cardiacos, 412/ 430, 931-932 
Aterosclerose, 74, 75,137, 931/-932 
Ativaęao, alosterica, 158/-159 
Ativaęao, ovo, 1040 

Ativador de plasminogenio tecidual (TPA), 430, 
450-451/ 

Ativador MyoD, 367-368/ 

Ativadores, 158/ 363-364/ 367-369/ 

Atiyidade, taxa metabólica em animais e, 884-886 
Atlas do Genoma do Cancer, 386-387/ 441 
Atletas 

abuso de anabolizantes esteroides por, 1009 
doping sanguineo em, 930 
Atmosfera 

evoluęao animal e oxigenio, 671 
fotossintese e oxigenio na, 526-528/ 
mudanęa climatica global e dióxido de carbono 
na, 1272-1273/ 
ozónio na, 1274/-1275/ 
primitiva da Terra, 520/-521/ 

Ato das especies em perigo (ESA), 1256 
Atoba-de-pe-azul {Sula nebouxii), 502/ 

Atóis de corais, 1176/ 

Atomos, 30/-31, 31-35/ 188/-189 
ATP (trifosfato de adenosina), 64,148-149 
como fonte de energia para o transporte ativo, 
134-135/ 

como fonte de energia para processos celulares, 
64 

conyersao em AMP cielico, 220/-221/ 
na bioenergetica, SSS-SS^ 
na fotossintese, 189/-190,194-198/ 198-199, 
203-205/ 

na regulaęao por retroalimentaęao da respira¬ 
ęao celular, 181/-182 
na replicaęao do DNA, 322 
na traduęao, 346-347/ 

na yelocidade de contraęao das fibras muscula- 
res, 1125 

no acoplamento de energia, 147-151 
no modelo de deslizamento de filamentos da 
contraęao muscular, 1120-1122/’ 
regeneraęao no ciclo de ATP, 151/ 
regulaęao da regeneraęao, 158 
rendimento em cada etapa da respiraęao celu¬ 
lar, 175/-176 

sintese de, por fermentaęao e respiraęao anae- 
róbias, 177-178/ 179 

sintese na respiraęao celular, 162-163/(ver 
tambem Respiraęao celular) 
trabalho como hidrólise do, 148-149/-149-150 
ATP-sintase, 173/-174/ 175 
ATP-sintase, botao, 173/ 

Atrio, coraęao, 918-921/ 

Atrio direito, 920/-921/ 

Atrio esąuerdo, 920/-921/ 

Atum, 722-723/ 868/ 

Atum-amarelo, 722-723/ 

Atum-azul, 1259 


Audięao, 1106/’-1110/’ 

Australia, 475/ 534, 597-598/ 736-737/ 
Australopitecos, 742-744^ 744-746 
Autismo, 1094 

Autodesbaste ( self-thinning ), 780,795 
Autofagia, 107/-108 
Autofecundaęao, 828-829/ 834 
Autofertilizaęao, 828-829/ 834 
Autoincompatibilidade, 828-829/ 834 
Auto-organizaęao, protocelula, 521/-522 
Autopolinizaęao, 269/ 

Autopoliploides, 508 
Autossomos, 255 
Autotolerancia, 955 

Autótrofos, 185-186/ 574-575, 575-576/ 580- 
581, 888/ 1233 

Auxina, 839-840*, 841/-842/ 843/-844, 848, 855 
Avela, 819-820/ 

Ayeleira, 639/ 

Avery, Mary Ellen, 937-938/ 

Avery, Oswald, 313 
Aves 

adaptaęóes ao voo das, 1129-1130 
adaptaęóes renais das, 986 
ameaęadas e em perigo, 1256/ 
asas, 552, 734/ 

audięao e eąuilibrio nas, 1110/ 
canais alimentares em, 899/ 
caracteristicas deriyadas das, 731-732/-732- 
733 

cerebro das, 1085/ 
clivagem nas, 1042-1043 
como descendentes dos dinossauros, 558/ 
como polinizadores, 516 
comportamento migratório das, 1135 
curvas especie-area, 1227/ 
declinio do pica-pau-de-crista-vermelha, 
1264/-1265 

determinaęao de sexo, 296/ 
e DDT, 1271/ 

evoluęao da cognięao e do cerebro das, 1092- 
1093/ 

evoluęao das, 673 
evoluęao de genes nas, 449-450 
evoluęao dos tentilhóes, 466-467/ 480/-481/ 
excreęao de sal em aves marinhas, 976 f 
fluxo genico em chapins-grandes, 490-491/ 
formaęao de membros nas, 1055-1057/ 1058 
galinha grandę da pradaria ( Tympanuchus 
cupido ), 489/-490,1262/-1263 
gastrulaęao em, 1046/ 
gripe aviaria nas, 1229/ 
organogenese nas, 1049/ 
origem das, 732-733 f 
polinizaęao de flores por, 821/ 
residuos nitrogenados de, 976-977/ 
resoluęao de problemas por, 1141 
respiraęao pelas, 937-939/ 
termorregulaęao nas, 88C )f 
uniformidade na diversidade das, 12-13/ 
yariaęao genetica nos padróes de migraęao, 
1150-1151/ 
vida, 732-734/ 

Aves marinhas, 976 f, 1232/ 

Aves nao yoadoras, 50C )f, 505, 734^ 

Ayestruz, 986 f 
Axel, Richard, 1118 
Axolote, 539/ 915/ 

Axónios, 873/ 1062/ 1070/-1071/ 1082-1083 
Azedinha alpina - Oxyria digyna, 829/ 

Azia, 902 

Azidotimidina (AZT), 402 

B 

Bacalhau, 722 

Bacillus anthracis , 568-569/ 

Bacillus coagulans, 97f 


Bacillus thuringiensis, 830-832/ 

Bacteria, dominio, 11/ 562-563/ 576-579/ 
577-580* 

Bacteria intestinal, 906-907/ 

Bacteria Rhizobium, 807/-809/ 810 
Bacteria Shigella, 574-575 
Bacteria sulfurica, 578/ 

Bacteria sulfurica purpura, 186/ 

Bacteria USA300, 472/ 

Bacterias 

a replicaęao do DNA, 320-325/ 
celulas procarióticas das, 4/-5 ( ver tambem 
Celulas procarióticas) 
colonizaęao terrestre, 529-530 
coloraęao de Gram, 567-569/ 
como detritivoros, 1233-1234f 
como organismo-modelo ( ver bacteria Escheri- 
chia coli (E. coli)) 

como procariotos 97 ( ver tambem Procariotos) 
como yetores de clonagem de DNA, 412/-413 
defesas das plantas contra, 860 
do solo, 801,1217/ 

dominio Bacteria, 11/ 562-563/ 576-579/ 
577-580* 

e a evoluęao da diyisao celular, 241-242/ 
e a evoluęao de glicólise, 179-180 
e a expressao de genes eucarióticos clonados, 
416,417 

e a extinęao em massa no periodo Permiano, 
534-535 

e a fotossintese, 186/ 187,196-197 
e a origem da fotossintese, 526-528 
e a origem de mitocóndrias e cloroplastos, 
109-110/ 
e cólera, 221 

e conjugaęao, 573-574^-574-575 
e evidencias de DNA na pesąuisa, 313/-314£ 
315 

e farmacos antibióticos, 348 
e fermentaęao alcoólica, 178 
e fissao binaria, 239-241/ 
e integraęao celular, 121/ 
e o empacotamento do DNA em cromossomos, 
328-329 

e o uso de biorremediaęao, 1249/ 
e resistencia a antibióticos, 472/-473, 574-575 
e respiraęao anaeróbia, 177-178 
estrutura celular, 97/ 
filogenia, 576-579/ 577-580 
fbcadoras de nitrogenio, e plantas, 807/-809/ 810 
flagelos, movimento, 987/ 
infecęao viral (ver Fagos) 
mutualistas e patogenicas, 581-583/ 
na reaęao em cadeia da polimerase, 415-416/ 
na sinalizaęao celular, 211/-212 
no sistema digestório, 904-905, 906-908/ 
proteęao das moscas-das-frutas contra infec¬ 
ęao, 948/ 949/ 
proteinas G e infecęóes, 215/ 
regulaęao da transcrięao, 361/-364/’ 
relaęao com as mitocóndrias, 589 
tamanho do genoma e numero de genes, 442*- 
443 

traduęao ( ver Traduęao) 
transcrięao, 34C/-342/ 
transcrięao e traduęao, 336-33 7f 353/ 
Bacterias gram-negativas, 567-569/ 578 f 
Bacterias gram-positivas, 567-569/ 579/ 
Bacterias nitrificantes, 808 
Bacterias recombinantes, 412/-413 
Bacteriófagos, 313, 395 
capsideos, 394/’-395 
ciclos replicativos, 396/-397/ 398 
na pesąuisa do DNA, 313/-314£ 315 
na transduęao, 572-573/ 
prófagos e temperados, 397/-398 
yirulentos, 396/-397/ 
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Bacterioides, 809/-810 
Bacteriorrodopsina, 127/ 

Bacteroides thetaiotaomicron , 581-583 
Bada, Jeffrey, 58 

Baia Glacial, Alasca, 1224/’-1225/ 

Bainha de mielina, 1070f-1071f 
Bainha do feixe, 764-765/ 

Baker, C. S., 550-551/ 

Balanęo hidrico 

e derivados nitrogenados, 976 
efeitos na osmose, 131/-133/ 
em insetos, 979/-980 
osmorregulaęao, 972f-976f 
regulaęao hormonal, 988/-990/’ 

Baleen, 898/- Cerdas bucais 
Baleia-beluga, 1105/ 

Baleias, 88/ 475/-47Ó/ 549-551/ 704,1259 
Baleias cachalotes, 898/ 

(5-amiloide 

Banco de dados de DNA do Japao, 438 
Banco de Dados de Dominios Conservados 
(CDD), 439/ 

Banco de Dados de Proteinas (PBD), 439 
Bancos de dados 

de seąuencias de genomas, 438-439/ 
na estimativa das taxas de reproduęao, 1188- 
1189/ 

Banda pre-prófase, 769-771/ 

Banda primitiva, 1046/ 
bandicoot, 736/-737 
Barbituricos, 104-105 
Barr, Murray, 298 
Barreira de recifes, 1176/ 

Barreira hematoencefalica, 1081 
Barreiras de defesa, 946/-947/ 948-949 
Barreiras geograficas, e especiaęao alopatrica, 
505/-508/ 

Barreiras pós-zigóticas, 503/ 504 
Barreiras pre-zigóticas, 502/-503/ 504 
Barreiras reprodutivas 

em zonas hibridas, 511-512/ 513/ 
tipos e isolamento reprodutivo, 501-503/-504 
Bases, 51-52/ 53, 76-77/ 

Bases moleculares da hereditariedade 

descoberta da estrutura da dupla-fita de DNA, 
312/ 316/-318/ 

DNA como sistema operacional de vida, 312/ 
empacotamento de cromatina de DNA e 
proteinas nos cromossomos eucariotos, 328/- 
-330/ 

evidencias do DNA como materiał genetico, 
313/-315/ 316 

eyoluęao do conceito de gene, 356-357 
replicaęao e reparo (ver Replicaęao do DNA) 
Bases nitrogenadas, 85/-86, 315/-316. Ver tam¬ 
bem Nucleotideos 
Basidio, 658-659 
Basidiocarpos, 66 Of 
Basidiomicota, 658-659 
Basiodiomicetos, 651, 655/ 658-659/-661/ 
Basiodiósporos, 66C )f 
Basófilos, 928/ 930/ 

Bassham, James, 189 
Batata doce, 645-646 
Batatas, 645-646, 837/-838/ 

Batimento cardiaco, 921, 922 
Batrachochytrium dendrobatidis , 662-664 f 
Beadle, George, 334-335/ 336 
Beagle, viagem de Charles Darwin no H.M.S. 
465-466/ 

Bebidas alcoólicas, 663-664 
Beija-flores, 4, 516, 734/ 821/ 

Beijerinck, Martinus, 393 
Benson, Andrew, 189 
Bentos, 1171 
Berthold, Peter, 1151/ 

Besouro caruncho, 706/ 


Besouros, 468-469/ 706 f 
Besouros yerdadeiros, 706/ 

Beta protobacteria, 578/ 

Beta-caroteno 
Betaoxidaęao, 181 
Bexiga, 903 
Bexiga natatória, 722 
Bexiga urinaria, 980/ 

(3-galactosidase, 156-157/ 362-363/ 

BGI (antigo Instituto do Genoma de Peąuim), 438 
(3-globina, 87-89 
Bianual, 761 

Biblioteca Nacional de Medicina, 438 
Bicamada fosfolipidica, 74/’-75, 98/-99,102, 
109-110,125/-126,130 
Bicamadas, fosfolipideos. Ver Bicamadas fosfo- 
lipidicas 

Bicamadas lipidicas. Ver Bicamadas fosfolipidicas 
Bicos 

formatos de passaros, 734 f 
percevejo-do-saboeiro {Jadera haematoloma), 
471/-472 

tentilhóes, 466-467/ 480/-481/ 

Bifenol A, 1009 
Bilateria, 671 

cordados, 712-713/ 
filogenia, 676-677/ 
inyertebrados, 680/ 
lofotrocozoarios, 688 
origem, 671 
Bile, 903 

Binomial (nomenclatura), 464, 548-549/ 
Biocombustiveis, 186£ 664-665/ 832 
Biodiesel, 18 6f 
Biodiversidade 

ameaęas a, 1254/-1255/ 1258/-1260/ 
angiospermas, 642-644 f{ver tambem Angios- 
permas) 

animal {ver Animal(is)) 
classificaęao, 464 

conseryaęao regional, 1265-1269/ 
de bacterias e arąueias {ver Archaea; Bacteria) 
desmatamento tropical e ameaęas a, 645-646 f- 
646 

dos fungos {ver Fungos) 

e a arvore da vida, 13—15 f{ver tambem Aryores 
filogeneticas; Filogenias; Arvore da vida) 
e a biologia da conseryaęao, 1255 {ver tambem 
Biologia da Conseryaęao) 
e a eyoluęao, 11-15/ 462/ 466-467 (ver tam¬ 
bem Eyoluęao) 

e o bem-estar humano, 1257/ 
e o efeito nas extinęóes em massa, 534/-536/’ 
e o potencial de ressureięao de especies extin- 
tas, 1260-1261/ 
entre especies, 501/ 
gimnospermas, 635, 636/-637/ 
inyertebrados (ver Inyertebrados) 
manutenęao via ecologia de paisagens e 
niveis, 1255/-1256/ 

perda e fragmentaęao de habitat, 1257-1258 

plantas {ver Planta(s)) 

protistas (ver Protistas) 

taxonomia e classificaęao da, 10/-11/ 

unidade na, 11-13/ 462/ 466-467 

yertebrados (ver Vertebrados) 

Bioenergetica, 142, 882-883. Ver tambem Me- 
tabolismo 

alocaęao de energia e uso, 882-884 f 
custo energetico da alimentaęao, 1143-1144 
da locomoęao, 1129-1130 
da osmorregulaęao, 974-975 
da ureia e deriyados do acido urico, 977 
influencias na taxa metabólica, 884-885/-885- 
886 

oręamentos energeticos na, 885-886 
regulaęao da tireoide, 1003-1005/ 


taxas metabólicas e controle termico, 883-885 
torpor, hibernaęao e conseryaęao de energia, 
885-887/ 

Biofilia, 1257,1277/ 

Biofilmes, 212, 575-576 
Biogeografia, 476-477 
Bioinformatica, 7,437 

analise de genomas utilizando genómica, 437 
biologia de sistemas e proteómica no estudo de 
genes e da expressao genica, 440-441/ 442 
genómica e proteómica, 87-88/ 
identificaęao de genes codificadores de protei¬ 
nas utilizando a anotaęao de genes, 439-440 
na analise da estrutura de proteinas, 82-83 
no estudo de genomas, 7 
recursos centralizados, para a analise de geno¬ 
mas, 438-439/ 

Biologia, 1 (folha de rosto) 

a biologia do desenvolvimento, 1037/-1038/ 
desenvolvimento evolutivo (evo-devo) na bio¬ 
logia, 382-383, 457-458, 463, 538 
e a biodiversidade (ver Animal(is); Biodiversi- 
dade; Planta(s)) 

e a biologia de sistemas, 4,440-441/ 442 
e a conseryaęao biológica (ver Conseryaęao 
biológica) 

e a sociobiologia, 1154 
e astrobiologia, 5 ()f 
e biofilia, 1277/ 

e biologia molecular (ver Biologia Molecular) 
e celulas {ver Celula(s)) 

e classificaęao {ver Cladistica; Filogenias; Siste- 
matica; Taxonomia) 
e ecologia (ver Ecologia) 
eyoluęao como assunto central, 1 (folha de ros¬ 
to), 2, 9-15/(ver tambem Eyoluęao) 
expressao e transmissao da informaęao geneti- 
ca, 5/-6^ 7 {ver tambem Genetica) 
genómica e proteómica, 88/ 
interaęóes na biologia de sistemas, 8/-9/(ver 
tambem Interaęóes) 

propriedades emergentes nos niveis de organi- 
zaęao biológica, 2/-4/^ 5 
relaęao com a ąuimica {ver tambem Quimica) 
temas comuns unificadores, 2/-9/ 
transferencia e transformaęao de energia em 
materia, 7f{ver tambem Energia) 

Biologia da conseryaęao, 1254. Ver tambem 
Ecologia 

conseryaęao de especies de moluscos, 696- 
697/ 

curvas especie-area de riąueza de especies, 
1226/-1227/ 

e biodiversidade, 1254/-1261/ 
e conseryaęao populacional, 1261/-1264^ 1265 
e desenvolvimento sustentavel, 1276/-1277/ 
e modelos logisticos de crescimento populacio¬ 
nal, 1194 

e mudanęa global, 1268-1275/ 
genómica e proteómica, 88/ 
paisagem e conseryaęao regional, 1265-1269/ 
Biologia da eyoluęao do desenvolvimento (evo- 
-devo), 382-383,457-458, 463, 538 
Biologia de sistemas, 4, 440-441/ 442 
Biologia do desenvolvimento, 1037/-1038/ 
Biologia molecular 

Arabidopsis thaliana como organismo-modelo 
para, 769-770/ 

e desenvolvimento yegetal, 769/-775/ 
e mutantes, 839 
e sistematica molecular, 559 
importancia dos virus para a, 393 
medidas de eyoluęao na, 87-89 
Bioluminescencia, 141/ 

Biomanipulaęao, 1221 

Biomas, 1164-1165 f. Ver tambem Biomas aąuati- 
cos; Biosfera; Ecologia global; Biomas terrestres 
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Biomas aąuaticos 

córregos e rios, 1174/’ 

e a ciclagem de nutrientes, 1247 

e a precipitaęao acida, 1260 

e a produęao primaria, 1237/-1238/ 

e estratificaęao, 1171/-1172/ 

elocomoęao, 1128-1129 

e produęao geral do ecossistema, 1236-1237/ 

e regióes de alta biodiversidade, 1267/ 

e termorregulaęao, 875/ 

estuarios, 1174^ 

lagos, 1173/ 

pantanos, 1173/ 

perda de habitat, 1258 

protistas como produtores, 607-609/ 

recifes de corais, 1176 f 

zonas bentónicas marinhas, 1176/’ 

zonas entremares, 1175 

zonas pelagicas oceanicas, 1175/ 

Biomas de agua doce, 1171/-1172/ 1256/’ 

Biomas de chaparral, 1168/ 

Biomas marinhos, 1171/-1172,1218/’ 

Biomas terrestres 

adaptaęóes vegetais, 200-201 

caracteristicas gerais, 1165-1166/ 

chaparral, 1168/ 

desertos, 1167/ 

distribuięao global, 1165/ 

e cadeias alimentares, 1218/ 

e ciclagem de nutrientes, 1246-1248/ 

eclima, 1164-1165/ 

elocomoęao, 1128-1129/ 

e produęao primaria, 1238/-1239 

florestas de coniferas do Norte, 1169/ 

florestas temperadas de folha larga, 1170/ 

florestas tropicais, 1167/ 

osmorregulaęao em animais, 974, 975 

perturbaęóes, 1166 

pontos de alta biodiversidade, 1267/ 

pradarias temperadas, 1169/ 

savanas, 1168/ 

tundra, 1170/ 1242/-1243/ 

Biomassa, 832,1217,1235-1236 
Biomassa seca total, 1235-1236 
Bioąuimica, 96 

Biorremediaęao, 583-584 f, 803,1250/ 
Biorritmos, e a melatonina, 1009 
Biosfera, 1164-1165/’( Ver tambem Biomas aąua¬ 
ticos; Biomas terrestres) 
biofilia e o futuro da, 1277/ 
como ecossistema global, 1233 
como nivel de organizaęao biológica, 2/ 
ecologia global, 1159/(verEcologia global) 
fotossintese como processo de alimentaęao, 
185/-186/’(ver tambem Fotossintese) 
importancia das plantas vasculares sem semen- 
tes, 627-628 

mudanęa climatica global (ver Mudanęa clima- 
tica global) 

papel biológico dos procariotos, 580-581/- 
581-582 

populaęao humana e capacidade, 1201/-1204^ 
1205 

Biota ediacarana, 523/ 528-529, 670/-671 
Biotecnologia, 409 

aplicaęóes praticas, 428-431/ 431-433 
ciencia e sociedade, 22-23/ 
como tecnologia de DNA (ver tambem Tecno- 
logia de DNA) 
e o código genetico, 340 
e procariotos, 582-584 f, 584-585 
engenharia genetica de plantas, 830-832/ 
833-834 

fitorremediaęao, 803 
no teste genetico, 286-287/ 
seąuenciamento de DNA, 6/-7 
Bivalva, 694/-695/ 696-697/ 


Blastocele, 1041/ 

Blastocisto, 425-426/ 1028/ 1029, 1046/-1047/ 
Blastómeros, 1041/ 

Blastóporos, 675/ 676,1044/ 1055-1056/ 
Blastula, 1038,1041/ 

Bloąueio lento a polispermia, 1039 
Bloąueio rapido a polispermia, 1039 
Bocas-de-leao, 277/ 

Bócio, 29,1003-1004 
Bolacha-do-mar, 233/ 709 
Bolo alimentar, 901/ 

Bolor, 652/-653/ 655/-657 
Bolor como organismo-modelo. Ver Neurospora 
crassa (bolor do pao) 

Bolting (alongamento induzido por giberelina), 
845 

Bomba de prótons, 136/ 782, 783/ 842 
Bomba eletrogenica, 136/ 

Bomba sódio-potassio, 135,1064 
como transporte ativo, 134-135/ 
e restauraęao do potencial de repouso, 1064 f- 
-1065/ 1066 

Bombas de ions, 135-136/ 1064/-1065/ 1066 
Bonobos, 454-456, 740-741/ 

Borboleta fritilaria (Melitaea cinxia), 1200-1201/ 
Borboletas, 705/ 706/ 819-820/ 833,1001/-1002 
Borboletas-monarca, 833,1140/ 

Borda em escova, 903-904^ 904-905 
Borisy, Gary, 238-239/ 

Botos, 475/-476/ 

Botox, 1075 

Botulismo, 215/ 398, 579/ 582-583,1075 
Boveri, Theodor, 294 
Bowden, Richard, 621/ 

Boysen-Jensen, Peter, 841/ 

P-queratina, e as penas das aves, 731-732/ 
Braęos, cromatides, 234 
Braąuiópodes, 681/ 692/ 

Brassinosteroides, 839, 840£, 849 
Brawn, Jeffrey, 1262/ 

Brenner, Sydney, 1052 
Briggs, Robert, 423 
Briófitas, 616, 618 

desenvolvimento de gametas, 615/ 
esporófitos, 621 
filogenia, 617/ 
gametófitos, 618-619/ 621 
importancia ecológica e económica, 621/-622/ 
musgos, hepaticas e antóceros, 618, 620 f 
na condięao de plantas avasculares, 616-617f 
relaęao gametófito-esporófito, 631/ 
Briozoarios, 681/ 692/ 

Broca, Pierre, 1092 
Bronąuiolos, 937/ 

Brónąuios, 937/ 

Brotamento, 100/ 253/ 653/ 1014 
Brotamentos apicais, 755 
Brotamentos axilares, 755 
Brotos adventicios, 771, 827/ 

Brundtland, G. H., 1257 
Buck, Linda, 1118 
Bufa-de-lobo, 658-659/ 

Bufalo africano 1215/ 

Bulbo olfatório, 1085/ 1118-1119/ 

Burkholderia glathei, 580-581/ 

Buxbaum, Joseph, 454/ 1 

c 

Cabeęa, inseto, 704^ 

Cabomba caroliniana, 769/ 

Cabra-alpina, 1260-1261 

Cabra-montesa (Rupicapra rupicapra), 895/ 

Caęa predatória, elefante, 1259 
Cachimbo-indiano, 812/ 

Cacto, 793/821/ 1166/ 

Cacto saguaro {Carnegiea gigantea), 1177/ 
Cadaver mumificado, 622/ 


Cadeia a, 954-955/ 

Cadeia alimentar do estuario Chesapeake Bay, 
1219/ 

Cadeia (3, 954-955/ 

Cadeia codificante do DNA, 338 
Cadeia de DNA nao molde, 338 
Cadeia descontinua, DNA, 322-323/ 

Cadeia leve, 953/ 

Cadeia lider, DNA, 322-323/ 

Cadeia principal, acidos nucleicos, 85-87/ 

Cadeia principal, carbono, 60/-62/ 

Cadeia principal, polipeptideos, 78/ 

Cadeia principal aęucar-fosfato, DNA, 315/-316, 
317/-319/ 322-325/ 

Cadeia principal de carbono, 60/-62/ 

Cadeias alimentares, 1217-1219/ 

Cadeias de DNA, 5/-6/ 316/-318/ 338,413/-414. 
Ver tambem Replicaęao de DNA 
Cadeias laterais, aminoacidos, 75-77/ 

Cadeias laterais apolares, 76-77/ 

Cadeias laterais carregadas eletricamente, 76-77/ 
Cadeias laterais polares, 76-77/ 

Cadeias pesadas, 953/ 

Cadeias principais antiparalelas de aęucar-fosfato 
do DNA, 85-87/ 315/-316, 317/-319/ 322-325/ 
Cadeias transportadoras de eletrons, 166 
na fosforilaęao oxidativa, 172/-173 
na ąuimiosmose, 173-174^ 175 
na respiraęao anaeróbia e fermentaęao, 177- 
178 

na respiraęao celular, 165/-166/’ 

Caenorhabditis elegans (verme terrestre) 
apoptose, 228/ 

como organismo-modelo, 22-23, 699/ 
mapeamento de destino, 1052/-1053/ 
sistema nervoso, lOSO^-lOSl 
tamanho do genoma e numero de genes, 442£- 
443 

Cafalópodes, 695/-697 
Cafe, 645-646 
Calcio, 29 1 

Calcitonina, 999/ 1006/ 

Calendarios de fertilidade, 1189£ 

Caliptra, 761/ 

Calmodulina, 1126 
Cało, 829 
Calor, 46,142 

como produto secundario da respiraęao celular, 
176 

e difusao, 130 

e termófilos, 577-580/-580-581 
e termorreceptores, 1105 
resposta yegetal ao estresse, 857-858 
taxa metabólica e perda de calor, 883-884 
vs. temperatura, 46 
Calor de yaporizaęao, 47 
Calor especifico, 46-47/ 

Caloria (cal), 46, 883-884 
Calorias, alimentaęao, 46, 883-884 
Calorimetros, 883-884 
Calvin, Melvin, 189 
Camada de muco, 568-569 
Camada de solvataęao, 49 
Camada de valencia, 35 
Camada superior do solo, 800-801/ 

Camada yitelina, 1039/ 

Camadas, eletrons, 31-35/ 

Camadas eletrónicas, 31-32/-33, 34f-35f 
Camadas germinativas, 674,1044£ 1045/ 
Camadas verticais, biomas terrestres, 1166 
Camaleóes, 667/ 

Camarao, 458/ 505-508/ 703 
Camarao Artemia, 458/ 539/-540 
Camarao-pistola, 505-508/ 

Camas de capilares, 918, 926/-927/ 

Cambio, 76C )f, 768 

Cambio yascular, 76 Of, 764-768/ 843 
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Cambriano (periodo), 712/ 

Camelo do deserto, 974 
Camelos, 974 
Caminhada, 1128-1129 

Campo de fumarolas termicas “Cidade Perdida”, 
521 

Campo magnetico, da Terra, 1105/ 1135 
Campos de percepęao, 1114-1115 
Camuflagem, 18-20/ 20-22,462/ 470/ 1211 
Camundongo. Ver Camundongos 
Camundongo do deserto, 975 
Camundongo domestico (. Mus musculus), 22-23, 
436 f. Ver tambem Camundongos 
Camundongo espinhoso, 1210 
Camundongo organismo-modelo. Ver Mus mus¬ 
culus (camundongo domestico) 

Camundongos 

camuflagem, estudos de caso, 18-20£ 20-22 
cerebro, 1082-1083/ 

como organismos-modelo {yer Mus musculus 
(camundongo domestico)) 
comparaęao com o genoma humano, 448/-449, 
454/-456, 455-457 
desenvolvimento de patas, 229/ 
e genes homeóticos, 457-458/ 
evoluęao do gene FOXP2, 454/-456 
genes Hox no desenvolvimento de patas, 420 
homeostadia osmótica no deserto, 975 
impressao genómica e gene do fator de cresci- 
mento semelhante a insulina, 308/ 
modos de seleęao natural, 492-493/ 
recursos energeticos, 885-886 
regulaęao do apetite, 912 
seąuencia completa do genoma, 436/ 
transferencia de caracteristicas geneticas entre 
cepas de bacterias, 313/ 

Camundongos de praia, 18-20/ 461/ 
Cana-de-aęucar, 203-204 f 
Canais alimentares, 681/ 691/ 697, 899/-900, 
905-907/ 

Canais controlados, 133 

Canais controlados por yoltagem, 1066/-1071/ 

Canais de transporte de cloro, 284 

Canais iónicos, 133,1064 

e potencial de repouso neuronal, 1064/’-1065/ 
1066 

em mecanorreceptores, 1104 
potenciais de aęao e canais controlados, 1066/- 
-1071/ 

Canais iónicos dependentes de yoltagem, 217/ 
1066/-1067/ 1068/-1071/ 

Canais iónicos ligantes-dependentes, 217/ 
1072/-1074 

Canais semicirculares, 1107/ 1109/-1110 
Canal central, 1082-1083/ 

Canal de infecęao, bacteriana, 809/ 

Canal radial, estrela-do-mar, 708/ 

Cancer 

abordagem da biologia de sistemas, 441/-442 
apoptose defeituosa no, 229 
biotecnologia para o tratamento do, 428-430 
de pele, 326,1275 

detecęao de microarranjos de DNA, 421 
disposięao hereditaria e fatores ambientais, 

388 

disruptores endócrinos e, 1009 
diversidade de especies e genetica e tratamen- 
tos para, 1257/ 
e celulas-tronco, 426 
e depleęao de ozónio, radiaęao UV, 1275 
e genes supressores de tumores, 384 
e HIV, 968 

e imunodeficiencia, 966 
e linfonodos, 927 

e translocaęao de cromossomos, 307 
e virus, 388 

fatores de crescimento anormais no, 222-223 


genómica, sinalizaęao celular e cancer de 
mama, 386-387/ 

genómica e proteómica no estudo e tratamento 
do, 88/ 

imunidade contra, 968 
marcadores geneticos para, 422 
modelo de desenvolvimento em etapas multi- 
pląs, 38 6f 

no desenvolvimento, 384-385/ 386 
PET, 31-32/ 

proteinas-cinase anormais, 220 
receptores de superficie celular anormais no, 
214, 217 

reparo de malpareamento e colon, 325 
sistemas anormais de controle do ciclo celular, 
245-247/ 247-248 
telómeros e prevenęao, 327 
tipos de genes associados, 383/-384 
tratamento com inibidores do ciclo celular, 
247-248 

yarredura carcinogenica e, 356-357 
Cancer cerebral, 247-248 
Cancer ceryical, 968 
Cancer colorretal, 386/ 388 dex 
Cancer de colon, 325 

Cancer de mama, 217, 246-247/ 386-387/ 388, 
428 

Cancer de mama HERB2, 217, 247-248, 387/ 
Cancer de mama luminal A e luminal B, 387/ 
Cancer de mama tipo basal, 387/ 

Cancer de ovario, 441 
Cancer de pulmao, 441 
cancro resinoso do pinheiro, 662-663 
Cancro-do-castanheiro ( Cryphonectria parasitica , 
662-663, 860,1220,1228 
Candida albicans, 663-664 
Cangurus, 736-737/ 1128-1129/ 1148/ 
Canibalismo, 403-405 
Canopla, 780,1166 
Canto, aprendizado das aves do, 1142 
Canto, mosca-das-frutas, 1136/ 

Capacidade energetica global, 1235 
Capacidade maxima global, populaęao humana, 
1203-1204/-1205 
Capacidade populacional (/<), 1192 

global, para a populaęao humana, 1203-1204/’- 
1205 

no modelo logistico de crescimento populacio¬ 
nal, 1192^-1194/ 

Capacidade vital, 938-939 
Capecchi, Mario, 421 

Capilares, 918-919/ 923/-924/ 926/-927/ 
Capilares peritubulares, 981/ 

Capsaicina, 1105 
Capsideos, 394/-395/ 396 
Capsómeros, 394£ 396 
Capsula, 97/ 568-569/ 

Capsula, esporangio, 621 
Capsula de Bowman, 981/ 

Caąuesia, 1010 

Caracóis, 502/ 515-516, 531-532, 692, 696-697/ 
1061/ 1063/ 

Caracóis japoneses, 515-516 
Caracóis terrestres, 693/ 696-697/ 

Caracóis terrestres das ilhas do pacifico, 696-697/ 
Caracóis-cone tropicais, 1061/ 1063/ 

Caracol, 1061/ 1063/ 

Caracteres, 268. Ver tambem Alelos 
adąuiridos nao hereditarios, 465/ 
deriyados de plantas terrestres, 613-615/-616 
dominantę vs. recessivo, 269-270 1, 283/ 
e caracteristicas, 268-269 
e seleęao natural, C. Darwin, 12-15/ 
hereditariedade, na evoluęao darwiniana, 
468-469/-470 

hereditariedade de genes ligados ao X e recessi- 
vos, 297/-298 


historia de vida, 1195/-1196/ 1197 
plantas yasculares sem sementes, 622-625/’ 
Caracteres deriyados compartilhados, 55Ą/-555 
Caracteres quantitativos, 279-280 f 
Caracteristica patogenica, bacterias, 313/ 
Caracteristicas, 268 

ancestral comum e compartilhamento deriva- 
do, 555/-556/ 

dominantes vs. recessivas, 269-270 1 
e caracteristicas, 268-269 
e taxonomia, 548-549 
multifatoriais, 280/ 

Caracteristicas adąuiridas, nao hereditariedade 
das, 465/ 

Caracteristicas ancestrais compartilhadas, 
554/-555 

Caracteristicas deriyadas, plantas terrestres, 
613-615/-616 

Caracteristicas dominantes, 269-270 1 
Caracteristicas multifatoriais, 280 
Caracteristicas recessivas, 269-270 1, 283/ 
297/-298 

Caranguejo fantasma, 703/ 

Caranguejo ferradura, 702/ 

Caranguejo-ourięo, 1208/ 

Caranguejos, 703, 892/ 1208/ 
Caranguejos-yiolinistas ( Uca pugnax), 1133/ 1135 
Carboidratos, 68 

como combustiveis para o catabolismo, 180 f- 
181 

como macromoleculas, 66 
como produtos da fotossintese, 203-205/ 
digestao, 903/ 903-905/ 
e glicoproteinas, 395 ( ver tambem Glicoprotei- 
nas) 

monossacarideos e dissacarideos, 68/-69/ 
na composięao de plantas, 803 
oxidaęao, durante a respiraęao celular, 164- 
165 

papel da membrana no reconhecimento celu¬ 
lar, 128-129 
polissacarideos, 70/-72/ 

Carbono 

como elemento essencial, 29 1, 56, 64 
e a produęao total do ecossistema, 1236-1237/ 
em aminoacidos, 75 

em compostos organicos, 58-59/ 60 ( ver tam¬ 
bem Compostos organicos) 
isótopos, 31-33 
na composięao de plantas, 803 
furfa, 622 

Carbono assimetrico, 61/-62/ 68, 75 
Carbono-12, 524 
Carbono-14, 524 

Carcinogenicos, 356-357, 383. Ver tambem 
Cancer 

Carga critica, 1269-1270 
Caribu, 484£ 1015 
Cariogamia, 651/ 

Cariótipos, 254/ 286-287/ 306/ 330/ 

Carneiros, 430 f 
Carnfyoros, 892 

arvore filogenetica, 549/ 
canais alimentares, 905-907/ 
dentięao e dieta, 905-906 f 
dieta, 892 

eficiencia trófica, 1241/ 
hipótese energetica e biomassa, 1219/ 
Carófitas, 602-603, 613, 613/ 

Carotenoides, 192-193, 564, 597-598 
Carpelos, 268-269, 638/ 816 
Carrapato, 582-583/ 702,1229/ 

Carrapicho ( Xanthium strumarium), 853 
Car roli, Scott, 471/ 

Carroll, Sean, 700 f 
Carson, Rachel, 1271/ 

Cartilagem, 872/ 
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Carvalho, 607-608/ 644/ 

Carvalho dos pirineus, 644^ 

Carvao, 627-28 
Casca (de aryores), 768 
Cascavel, 1104-1105/ 

Caseina, 76 f 
Caspases, 228 
Castanha-do-para, 1196/ 

Castanheira americana, 1220 
Catalisadores, 75,151. Ver tambem Catalise 
enzimatica 

Catalise enzimatica. Ver tambem Enzimas 

diminuięao da energia de ativaęao por enzimas, 
152-153/ 

e barreira da energia de ativaęao, 151-152/ 
e celulas vegetais, 206 f 
e cofatores, 155-156 
e evoluęao de enzimas, 156-157/ 
e inibidores enzimaticos, 155-156/156-157 
e regulaęao alosterica, 156-158^ 159 
e respiraęao celular, 181/-182 
e sitios ativos de enzimas, 154^ 
efeitos da temperatura e pH, 154-156/ 
especificidade de substrato de enzimas, 153/- 
154 

graficos, para niveis de glicose sanguinea, 
155-156 

na regulaęao das interaęóes moleculares, 8-9/ 
por ribozimas, 343-344 
regulaęao, 361/-364/ 

Catapora, 956 
Cataratas, 1275 
Catecolaminas, 1006-1007/ 

Cations, 37-38/ 

Cauda, muscular pós-anal, 713-714/ 

Cauda hidrocarbonada, clorofila, 191-192/ 

Cauda poli-A, 341-343/ 

Caudas, de histonas, 328/ 365-366/ 

Caule, 755 

crescimento primario, 762-765/ 
crescimento primario e secundario, 760/-761/ 
crescimento secundario, 764-768/ 
estrutura, 755/ 

etileno na resposta tripla, ao estresse mecanico, 
847/ 

giberelinas e elongaęao, 845/ 
lenhoso, crescimento primario e secundario, 
766/ 

monocotiledóneas vs. eucotiledóneas, 642- 
643/ 

Causa, comportamental, 1134 
Causa aproximada, 1134 
Causa finał, 1134 

Cavalier-Smith, Thomas, 604-605/ 

Cavalo marinho, 722-723/ 

Cavalos, 408, 542-543/ 

Cavidade do manto, 692-693/ 

Cavidade gastrovascular, 690/ 899 f 
Cavidade orał, 900-901/ 

Cavidade toraxica, 938-939 
Cavidades corporais, 674/675 
Cavidades dentarias, 212 
Cavidades gastrovasculares, 685/ 91(/-917 
CC (Cópia carbono, gato clonado), 424/425 
Ceco, 904-905/ 

Cefalizaęao, 1080-1081 
Cefalocordados (anfioxo), 712-716/ 

Cegueira, 309,489, 579/ 896,1116 
Celacantos, 722-723/ 

Celera Genomics, 437/-438 
Celoma, 674/-Ó75, 698/ 

Celomados, 674/-675 
Celula(s) 

anemia falciforme, 496 f 
animal ( ver Celulas animais) 
auxina na diferenciaęao, 844 
auxina na elongaęao, 842-843/ 


calculo do volume e da area superficial da(s), 99 
celulas-tronco (ver Celulas-tronco) 
citocininas na diyisao e diferenciaęao, 844 
como unidades fundamentais da vida, 3/ 4/5, 
93/ 

comunicaęao ( ver Sinalizaęao celular) 
de plantas (ver Celulas yegetais) 
diferenciaęao ( ver Diferenciaęao, celular) 
diyisao, como fundamento da vida, 232 ( ver 
tambem Ciclo celular; Diyisao celular) 
e a respiraęao celular ( ver Respiraęao celular) 
e fotossintese (ver Fotossintese) 
e o enovelamento de proteinas, 82-84 f 
e o estudo por microscopia, 94/95/ 96 
eucarióticas e procarióticas, 97/-98/ 99 ( ver 
tambem Celulas eucarióticas; Celulas proca¬ 
rióticas) 

fracionamento celular no estudo da(s), 96/-97 
integraęao celular, 121/ 
localizaęao das enzimas, 159/ 
membranas celulares (ver Membranas celula- 
res) 

metabolismo ( ver Metabolismo) 
morte programada ( ver Apoptose) 
na morfogenese animal, 1050/-1051 
programaęao por DNA viral, 313/-314£ 315 
protocelulas como primeiras celulas, 521/-522 
regulaęao seąuencial de genes na diferenciaęao 
celular, 378-379/ 
sanguinea, 928/-929/ 
transcrięao especifica em diferentes tipos, 
369-371/ 

yariaęao de tamanho, 94 f 
Celulas alfa, 909-910/ 

Celulas amacrinas, 1112/ 1114-1115/ 

Celulas animais. Ver tambem Celulas eucarióticas 
apoptose, 228/-229/ 
balanęo hidrico, 132/-133/ 
celulas-tronco, 425/-427/ 
citocinese, 238-240/’ 

e a respiraęao celular ( ver Respiraęao celular) 

endocitose, 138/ 

estrutura e especializaęao, 668 

estrutura e organelas ,100 f 

junęóes celulares, 12( )f 

matriz extracelular, 118-119/ 

meiose,258/-259/ 

sinalizaęao celular local e de longa distancia, 
212/ 213/ 

transplante nuclear de celulas diferenciadas, 
423/-425/ 

Celulas apresentadoras de antigenos, 958/-959 
Celulas assassinas naturais, 950 
Celulas B, 952-957/ 960/ 

Celulas basais, 822/ 

Celulas beta, 909-910/’ 

Celulas bipolares, 1112/ 1114-1115/ 

Celulas brancas do sangue. Ver Leucócitos (celulas 
brancas do sangue) 

Celulas colunares, 871/ 

Celulas companheiras, 759/ 

Celulas da retina (fotorreceptores)1113/ 1114- 
1115/ 1116-1117 

Celulas de bainha do feixe, 200-202/ 

Celulas de cloro, 974, 986-987/ 

Celulas de leveduras, 100/ 

Celulas de Leydig, 1024-1025/ 

Celulas de memória, 956 

Celulas de Schwann, 1070/-1071/ 1081/ 

Celulas de Sertoli, 1024-1025/ 

Celulas dendriticas, 950 
Celulas diploides, 255 

e yariaęao genetica preseryada em alelos reces- 
sivos, 494 

mitose vs. meiose, 260-261/ 260-262 
nos ciclos de vida sexual, 256/-257 
vs. celulas haploide, 255 


Celulas do cambio, 768 

Celulas do colenąuima, 758/ 763-764 

Celulas do epiblasto, 1046/-1047/ 

Celulas do epididimo, 1081/ 

Celulas do esclerenąuima, 758/ 763-764 
Celulas do ganglio, 1112/ 1114-1115/ 

Celulas do parenąuima, 758/ 762/ 763-764 
Celulas e tecidos ectópicos, 1027 
Celulas efetoras, 956 

Celulas eucarióticas, 4, 97. Ver tambem Celula(s) 
animal e yegetal, lOOf-lOlf (ver tambem Celu¬ 
las animais; Celulas yegetais) 
citoesąueleto, 111-117/ 
componentes extracelulares e conexóes, 118/- 
- 120 / 

controle combinatório da transcrięao em dife¬ 
rentes tipos celulares, 369-371/ 
distribuięao de cromossomos na diyisao celu¬ 
lar, 233/-234/ 234-235 
e replicaęao de DNA, 320, 321/ 
e sistema de endomembranas, 104,105/-109/ 
e traduęao ( ver Traduęao) 
e transcrięao, 34C/-342/ 
empacotamento da cromatina em cromosso¬ 
mos, 328/-330/ 

evoluęao da diyisao celular, 241-242/ 
expressao de genes eucarióticos clonados, 
416-417 

instruęóes geneticas do nucleo, 102,103/ 
integraęao celular, 121/ 

membranas internas e organelas, 99,100/’-101/ 
membranas plasmaticas, 98/ 
mitocóndria, cloroplastos e peroxissomos, 109, 
109-112/ 

no desenvolvimento embrionario, 376/-377 
organizaęao tipica de genes, 366-36//-367- 
368 

origens, 526-529/ 

processamento do RNA, 341-342, 342-345/ 
regulaęao da expressao genica ( ver Regulaęao 
genica em eucariotos) 

replicaęao dos telómeros de DNA, 326-327/ 
ribossomos como fabricas de proteinas, 102- 
103/ 104 

transcrięao e traduęao, 336-337/ 354/ 
yolume e area superficial, 98/-99 
vs. celulas procarióticas, 4/5, 97/-98/ 99 ( ver 
tambem Celulas procarióticas) 

Celulas fagociticas, 949-950/ 

Celulas fibrosas, 758/ 

Celulas flacidas (murchas), 133, 784-785, 785/ 
791/ 

Celulas generativas, 640/ 818 
Celulas germinativas 

e mapas de destino, 1053/ 
humanas, 256,1023/ 
telomerase e telómeros, 327 
Celulas germinativas primordiais, 1023/ 

Celulas haploides, 255, 256/-257 
Celulas hepaticas, e epinefrina, 998/ 

Celulas Hfr, 573-574/574-575 
Celulas hipoblasticas, 1046/-1047/ 

Celulas horizontais, 1112/ 1114-1115/ 

Celulas hospedeira, endossimbiontes, 526-529/ 
Celulas mesenąuimais, 1044^ 

Celulas monossómicas, 305 
Celulas mucosas, 902/ 

Celulas murchas (flacidas), 784-785, 785/ 791/ 
Celulas musculares, 93/ 117, 378-379/ 908-909, 
998/ 

Celulas neryosas, 93/ 

Celulas neurossecretoras, 1001/-1003/ 

Celulas parietais, 901-902/’ 

Celulas pilosas, 1106-1107/ 1108/ 

Celulas plasmaticas, 956, 963/ 

Celulas pluripotentes, 426 
Celulas pre-sinapticas, 1062 
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Celulas procarióticas, 5, 97. Ver tambem Celula(s) 
e regulaęao da transcrięao, 361/-364/’ 
e replicaęao de DNA, 320/-325/ 
estruturas, 97/ 

estruturas de superficie celular, 567-570/’ 
evoluęao da diyisao celular, 241-242/ 
programaęao, por DNA viral, 3Y3f-3\Ąf, 315 
traduęao (ver Traduęao) 
transcrięao, 340/’-342/ 
transcrięao e traduęao, 336-337/ 353/ 
vs. celulas eucarióticas, 4/-5, 97/-98/ 99 ( ver 
tambem Celulas eucarióticas) 

Celulas pulmonares, salamandra, 5/ 236/-237/ 
Celulas somaticas, 233, 253 
Celulas suspensoras, 822/ 

Celulas T citotóxicas, 959 f 
Celulas terminais, 822/ 

Celulas totipotentes, 423,1055/ 

Celulas trissómicas, 305 
Celulas tubulares, 64C )f, 818 
Celulas tumorais HeLa, 246-247 
Celulas turgidas, 132-133, 784-785, 785/ 791/ 
Celulas vegetais. Ver tambem Celulas eucarióticas 
atividades celulares, 206/-207/ 
clonagem de plantas, 423/(ver tambem Plantas 
transgenicas) 

como celulas eucarióticas, 101/ 
destino celular na formaęao de padróes, 772- 
773 

diyisao e expansao, no crescimento, 769-772/ 
e cloroplastos, 109-111/ 
e sinalizaęao celular, 212/ 
expressao genica e controle da diferenciaęao, 
773/ 

fluxo citoplasmatico, 117/ 
fotossintese ( ver Fotossintese) 
mitose e citocinese, 238-241/ 
na engenharia genetica de produtos proteicos, 
430 

paredes celulares, 118/ 
plasmodesmos como junęóes celulares, 119/- 
120 

tipos comuns, 757, 758/-759/ 

Celulas yermelhas do sangue. Ver Eritrócritos (ce¬ 
lulas yermelhas do sangue) 

Celulas zimogenicas, 902/ 

Celulas-alvo, hormónios, 994, 996 f, 997/-998 
Celulas-filhas, 232/-233, 234/-235 
Celulas-guarda, 763-765/ 791/-792 
Celulas-irmas, 233 
Celulas T, 952 

e desenvolvimento, 954-957/ 
e diversidade, 955/-960 
e reconhecimento de antigenos, 954-955/ 
e resposta imune mediada por celulas, 958 
e seleęao clonal, 956, 957/ 

Celulas T auxiliadoras, 958/-959 
Celulas-tronco adultas, 42ć/ 

Celulas-tronco embrionarias, 425-426/ 
Celulas-tronco linfoides, 929/ 

Celulas-tronco mieloides, 929/ 

Celulas-tronco pluripotentes induzidas, 426-427/ 
Celula-tronco, 422, 929 

embrionaria e adulta, animais, 425-426/” 
geraęao de celulas diferenciadas, 425/ 
glia, 1081-1083/ 

na reposięao de componentes do sangue, 
929/-930 
plantas, 760 

pluripotente induzida, animais (iPS), 426-427/’ 
potencial of, 422 
Celulose, 71 

como produto da fotossintese, 203-205/ 
fibras, 904-905 
microfibrilas, 772/ 

nas paredes das celulas yegetais, 71/-72,118 
proteinas envolvidas na sintese, 613 


Celulose-sintase, 118 
Cenouras, 423/ 430 
Centipodes, 702-703/ 

Centrifuga, 96/ 97 
Centrifugaęao diferencial, 96 f 
Centriolos, 114 
Centro de saciedade, 910-911/ 

Centro organizador de microtubulos, 235-238 
Centro para a Conseryaęao de Plantas, 1256 
Centrómeros, 234/ 

Centros de controle da respiraęao, 939-940/ 
Centrossomos, 10 Of, 114, 235-238/ 

Cepa HIV-1M, 561-562/ 

Cercozoarios, 600-602/ 

Cerebelo, 1085/ 1086/-1087/ 

Cerebro (córtex cerebral e nucleos da base), 1085/ 
1086/-1087/ 1088 

Cerebro(s), 1061. Ver tambem Sistemas neryosos 
acidente yascular cerebral, 931 
cancer glioblastoma, 441 
centros de controle da respiraęao em seres hu- 
manos, 939-940/ 

córtex cerebral e funęóes cognitivas, 1090-1093/ 
desenvolvimento, 1086/ 1092-1094 
disturbios do, 1096-1098/ 
dos mamiferos, 735 
dos neandertais, 745-746 
e a sinalizaęao neuroendócrina, 1002 \f-100Sf 
evoluęao da cognięao no palio das aves e no 
cerebro humano, 1092-1093/ 
evoluęao dos yertebrados, 1085/ 
evoluęao em cordados e yertebrados, 715-716/ 
funęao do lobo frontal, 1092 
funęóes de excitaęao e sono, 1088/ 
funęóes de linguagem e fala, 1092/ 
funęóes emocionais, 1089/-1090 
glia em mamiferos, 1063/ 
hipotalamo de humanos na termorregulaęao, 
881-883/ 

humano, 741-742,1086/-1087/ 1089/ 1090- 
1098 

lateralizaęao da funęao cortical, 1092 
neurónios, 1062,1079/ 1085 ( ver tambem Neu- 
rónios) 

no sistema neryoso central, 1080/-1081 
nos sistemas sensoriais, 1103 
processamento da informaęao visual, 1115/ 
processamento de informaęóes, 1090-1092/ 
receptores opioides em mamiferos, 1075-1076 
regióes do, 1085/ 1088/-1090/” 
regulaęao do relógio biológico, 1088-1089 
tecido neryoso do, 873/ 
vicio de drogas e sistema de recompensa, 
1096-1097/ 

yisualizaęao, 1079/ 1090/’ 

Certeza da paternidade, 1144-1146 
Ceryice, 1020-1021/ 

Cervo, 333/ 336,1144-1145 
Cervo de cauda branca, 1266 
Cetaceos, 475/-47Ó/ 739/ 

Cetartiodactila, 739/ 

Cetose, 68/ 

Cevada, 644£ 845/ 

Cha, 645-646 
Cha mormon, 636f 
Chaetae, 696-697,698/ 

Chamadas de alarme, 1142/-1143 
Chamerion angustifolium, 630/ 

Chaperoninas, 82-83/ 858 

Chargaff, Edwin, 315/-316 

Chase, Martha, 314f-315 

Chhapimm-real ( Parus major), 490-491/ 734 f 

Chifre-de-veado, 1228 

Chimpanzes 

como primatas, 740-741/ 
comparaęao com o genoma humano, 87-89, 
448/-449,454/ 


e a resoluęao de problemas, 1141 
e cranios humanos, 552 
e o uso de ferramentas, 744-745 
heterocronia e taxas diferenciais de crescimen¬ 
to no cranio, 538/ 
na aprendizagem social, 1142/ 
pesąuisa de J. Goodall, 15-16/ 
seąuencia completa do genoma, 436 f 
vs. humanos, 741-742 
China, 1202 

Chips, microarranjo de genes humanos, 441/-442 
Chips de DNA, 419,421 
Chitas (guepardos), 1199/ 

Chlamydomonas, 101/ 602-604 f 
Chlorarachniophyta, 593, 601-602 
Choca, 558/ 

Choąue anafilatico, 965 
Choąue septico, 952 

Chupim-cabeęa-castanha ( Molothrus ater ), 1266 

Chupins, 1215 

Cianobacteria 

ciclagem ąuimica, 580-581 
colonizaęao terrestre, 529-530 
e cooperaęao metabólica, 575-576/-576-577 
e fungos, como liąuens, 658, 662/-663/ 
e origem da fotossintese, 526-528 
evoluęao da glicólise, 179-180 
explosao populacional, 1221 
fotossintese, 186/ 196-197, 579/ 
protistas endossimbiontes e fotossintetizantes, 
592/-593/ 601-602/ 
simbiose com briófitas, 62C )f, 621 
terrestres, 612/ 

Cianócitos, 68 4f 

Cianoflagelados, 546/ 606-607, 669/-670/ 
Cicadas, 636 f 
Ciclagem, 1171-1172 

Ciclagem ąuimica, e fluxo de energia. Ver Ciclos 
biogeograficos; Fluxo de energia e ciclagem 
ąuimica 

Ciclina, 243-245/ 

Cicliófora, 682/ 

Ciclo cardiaco, 921/ 924-925 
Ciclo catalitico, 154 f 

Ciclo celular, 233. Ver tambem Sistema de contro¬ 
le do ciclo celular; Diyisao celular 
citocinese no, 238-24C )f, 241/ 
distribuięao dos cromossomos durante o euca- 
riótico, 234/-235 

etapas da mitose do, em celulas animais, 236 f- 
-237/ 

evoluęao da mitose do, 241-242/ 
fases da mitose e interfase, 234-235/’ 
fissao binaria em bacterias, 239-241/ 
fuso mitótico nas etapas da mitose, 234-235, 
235-239/ 

inibięao do, como tratamento do cancer, 247- 
248 

interpretaęao de histogramas sobre, 247-248 
organizaęao celular dos cromossomos, 233/- 
234 

papeis da diyisao celular, 232/-233/ 
regulaęao em eucariotos pelo sistema de con¬ 
trole do ciclo celular, 242-247/, 247-248 
Ciclo da agua, 1244^ 

Ciclo de Calvin, 189/-190,198-200/ 203-205/ 
Ciclo de Krebs. Ver Ciclo do acido citrico 
Ciclo do acido citrico, 166-168/ 170/-171/ 175/ 
Ciclo do acido tricarboxilico. Ver Ciclo do acido 
citrico 

Ciclo do carbono, 1245/ 

Ciclo do fósforo, 1245/ 

Ciclo do nitrogenio, 808,1246/ 

Ciclo lisogenico, 397/-398 
Ciclo litico, 39Ó/-397/ 

Ciclo ovariano, 1025-1026/ 1027 
Ciclo uterino, 1025,1027 
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Ciclos anuais, 1135 

Ciclos biogeograficos, 1244/-1248/! Ver tambem 
Fluxo de energia e ciclos ąuimicos 
Ciclos biogeograficos locais, 1244 
Ciclos biogeotermicos globais, 1244 
Ciclos de estro, 1027 

Ciclos de vida, 254. Ver tambem Ciclos de vida 
sexual 

ameba social plasmodial, 605-606/’ 
da alga parda Laminaria , 597 f 
da alga verda clorófita Chlamydomonas, 603- 
604/ 

da ameba social celular Dictyostelium, 606- 
607/ 

da samambaia como planta vascular sem se- 
mentes, 624^ 

de angiospermas, 64C/-641, 818-819/ 
de Drosophila melanogaster (mosca-das- 
-frutas), 38C )f 

de fungos, 651-653/ 656/ 658/ 660/ 
de humanos, 255/-256 
de musgos, 619/ 

de pinheiros e gimnospermas, 634f 
de sapos, 1038/ 

do apicomplexa Plasmodium, 598-599/ 
do ciliado Paramecium caudatum , 599-600/ 
do hidrozoario Obelia, 687/ 
do parasito sanguineo Schistosoma mansoni, 
690/ 

e reproduęao, 254 

eventos do desenvolvimento, 1038/ 

Ciclos de vida sexual. Ver tambem Ciclos de vida 
acompanhamento das alteraęóes de DNA du- 
rante a meiose, 260-262 
alternancia entre fertilizaęao e meiose, 254f- 
-256/ 257 

angiospermas, 818-819/ 
bases cromossómicas para a heranęa Men- 
deliana, 292/-293/ 294 (ver tambem Bases 
cromossómicas da hereditariedade) 
cariótipos de cromossomos, 254/’ 
e conjuntos de cromossomos humanos, 254f- 
-255/ 256 

etapas da meiose, 257/-260/ 
evoluęao a partir da yariaęao genetica,263/-265/ 
genetica da hereditariedade e yariaęao genica, 
252/ 

hereditariedade de cromossomos e genes, 253 

mitose vs. meiose, 260-261/ 260-262 

protistas, 588 

yariedades, 256/-257 

vs. reproduęao assexual, 253/ 

Ciclos menstruais, 1025,1027 
Ciclos populacionais, 1200 f 
Ciclos populacionais de crescimento e retraęao, 
1200/ 

Ciclos replicativos, viral 

caracteristicas gerais, 395/-396 
de fagos, 39Ó/-397/ 398 
de virus de animais, 398-399/ 399-400,401/ 
Ciclos reprodutivos, animais, 1015 f 
Ciclos reprodutivos, humanos, 1025-1026/ 1027 
Ciclosporina, 663-664 
Ciclóstomos, 716-717 
Ciencia, 15-16 

biologia como estudo da vida, 1 (folha de rosto) 
(ver tambem Biologia) 
diferentes pontos de vista, 22-24 
habilidades (ver Exercicios de Habilidades 
Cientificas) 
medica (ver Medicina) 

metodologia cooperativa e organismos modelo, 
20-23 (ver tambem Organismos modelo) 
metodos (ver Figuras de Metodo Cientifico) 
processo de pesąuisa da, 15—20/ 20-21 (ver 
tambem Estudos de caso; Figuras de Pesąuisa) 
sociedade, e tecnologia, 22-23/ 


Ciencia forense, 22-23/ 416,430-431/ 
Cifozoarios, 686 f 
Cigarros e cancer, 388 
Ciliados, 599-600/-600-601 
Cilindro central, 757, 762/ 

Cilindros vasculares, 757 
Cilio estacionario, 1058 
Cilio motor, 1058 
Cilios, 114 

arąuitetura e uniformidade em eucariotos, 
11 - 12 / 

brónąuios, 937 

ciliados, 599-600 

como microtubulos, 114-116/ 

e destino celular, 1058 

vs. flagelos, 115/ 

Cilios primarios, 114 
Cinases, 216/ 

Cinases dependentes de ciclina (Cdk), 243-245/ 
Cinetócoros, 236/ 235-239/ 

Cinetoplastideos, 594f 
Cinetoplasto, 594 
Cinodontes, 525/ 

Cintura, cromatides, 234 
Circuito pulmocutaneo, 918-919/ 920 
Circuito pulmonar, 918-919/ 920 
Circuito sistemico, 918-919/ 920 
Circulaęao dupla, 918-919/ 920 
Circulaęao simples, 918, 919/ 

Cisne-bravo, 44 f 
Cisteina, 63/ 77/ 

Cisternas, 104,106/-107 
Citocina, 85/-86, 315/-316 
Citocinas, 951, 994-995, 998 
Citocinese, 234, 237/ 238-241/ 258/-259/ 
Citocininas, 840£, 843-844/’ 

Citoesąueletos, 111-112 

ATP e trabalho mecanico, 149-150 
celula animal, 100/ 
celula vegetal, 101/ 
e filamentos intermediarios, 113f, 117 
e microfilamentos de actina, 113f, 115-116/ 117/ 
e microtubulos, 113£, 114/’-116/ 
e morfogenese, 1050/-1051 
estrutura e funęao, 113£ 
funęóes de sustentaęao e mobilidade, 111-113/ 
proteinas de membranę e sua ligaęao, 128/ 
Citologia, 96, 292 
Citoplasma, 98 

citocinese e diyisao, 234, 237/ 238-241/ 
de celulas procarióticas e eucarióticas, 98-99 
e respostas de sinalizaęao celular, 222-223/ 
e sinais de controle do ciclo celular, 243-244f 
Citosol, 97 

Citrocromos, 173,196-197, 229, 560 
Citrulina, 335/ 

Clado, taxonomia, 617, 675 
Clado “SAR”, 591/ 595/-602/ 

Clado Crenarchaeota, 580-581 
Clado Euriarąueaota, 580-581 
Clado Nanoarchaeota, 580-581 
Clados, 553/-554/ 555, 617, 675 
Clamidia, 1034 
Clamidias, 579/ 

Clas, 692, 694/-Ó95 f 
Classes, taxonomia, 548-549/ 

Classificaęao hierarąuica, 548-549/ 

Classificaęao lineana, 1 Of, 548-549/ 

Cladistica, 553/-554/! 555. Ver tambem Sistema- 
tica; Taxonomia 
Claviceps purpurea , 662-663/ 

Clements, F. E., 1222 

Clima, 1161. Ver tambem Mudanęa climatica 
global 

clima no passado e plantas vasculares sem se- 
mentes, 627 

deriva Continental e mudanęas climaticas, 533 


e biomas terrestres, 1164-1165/ 
e gases do efeito estufa, 1272-1273/ 1274 
efeito de grandes corpos de agua no, 47/ 
efeitos regionais e locais, 1161/-1163/ 
estudo por meio de dendrotecnologia, 767/ 
gradientes de latitude e efeito na diversidade de 
comunidades, 1226/’ 
macroclima e microclima, 1161-1163 
padróes globais do, 1160/ 
plantas avasculares e mudanęas climaticas do 
Periodo Ordoviciano, 623 
yariaęao climatica e extinęóes em massa do 
Permiano, 534-535 

Clima, e flutuaęóes populacionais, 1199/-1200. 
Ver tambem Clima 
Clima mediterraneo, 1162 
Climograficos, 1164-1165/ 

Clitóris, 1020-1021/ 

Cliyagem, 238-239, 668,1041 
no ciclo celular, 238-241/ 
no desenvolvimento de embrióes de animais, 
668,1038,1041/-1042/ 1043 
no desenvolvimento de protostómios e deute- 
rostómios, 675/-676 

no desenvolvimento embrionario humano, 
1028/-1029 

Cliyagem determinada, 675/ 

Cliyagem espiral, 675/ 

Cliyagem holoblastica, 1042 

Cliyagem indeterminada, 675/-676 

Cliyagem meroblastica, 1042 

Cliyagem por inyaginaęao, 237/ 238-240/ 1042/ 

Cliyagens radiais, 675/ 

Cloaca, 721,1018/ 

Clonagem de DNA, 412 

amplificaęao de DNA in vitro, utilizando a rea- 
ęao em cadeia da polimerase, 414-415/ 
cópia de DNA pela clonagem de genes, 412/- 
413 

expressao de genes eucarióticos clonados, 
416-417 

na terapia genica, 428-429/ 
plasmideos de DNA para a, 413/-414 
uso de enzimas de restrięao para gerar DNA 
recombinante 

Clonagem de genes, 413/-414, 415-416/’ 
Clonagem de organismos 
de animais, 423/-425/ 

de celulas-tronco de animais, 422, 425/-427/ 
de especies extintas, 1260-1261/ 
de plantas, 423/ 

Clonagem em tubo de ensaio, 83C )f 
Clonagem reprodutiva, 424/-425/ 

Clonagem terapeutica, 426 
Clone (termo), 422. Ver tambem Clonagem de 
organismos 

Clones, 253. Ver tambem Clonagem de organis¬ 
mos 

a partir de excertos de plantas, 829 
e fragmentaęao, 827/ 
e reproduęao assexuada, 253/ 
testes em tubos de ensaio, ou in vitro, 83 ()f 
Cloreto, 29 1, 1275/ 

Cloreto de sódio 

como sal de mesa, 29/ 38/ 48-49/ 
e dieta humana, 895 

eliminaęao do excesso, por aves marinhas, 976/ 
excesso e resposta yegetal, 857 
no tratamento da diarreia, 136-137 
osmorregulaęao, 986-987/ 
processamento por nefrons, 982-983/ 
processamento renal, 983-984^ 985 
Clorofila, 3/ 187/-188,191-198/ 198-199 
Clorofila a, 190-192/ 193-196 
Clorofila a P680,193-196 
Clorofila a P700,193-196 
Clorofila b, 190-192/ 193-194 
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Clorófitas, 602-604/ 

Clorofluorcarbonos (CFC), 1274/’-1275/ 
Cloroplastos, 109 

como local da fotossintese, 187/-188, 203-205/ 
como organelas, 3/ 4-5 
e fotossintese, 109-111/ 
e ąuimiossintese, 175 

e reaęóes de fasę clara ( ver Reaęóes de fasę clara) 
estrutura, 689/ 

nas celulas vegetais, 101/ 207 f 
origem evolutiva, 109-11C )f 
plantas transgenicas e DNA, 834 
vs. ąuimiossintese em mitocóndrias, 196-198^ 
198-199 

Clorose, 804, 806/ 

Clostridium botulinum, 582-583 
Cnidarios, 681/ 685/-Ó87/ 1080/ 

Cnidocistos, 685-686/ 

Coagulaęao, sanguinea, 9, 297-298, 412/ 430, 
697/-698, 930/-931, 998 
Coalas, 736, 905-907/ 

Coanócitos, 669/ 

Cobra-papagaio-verde, 1212/ 

Cobras, 493/ 728-731/-731-732, 963,1104- 
1105/ 1150/1258 
Cobras venenosas, 731-732 
Cocaina, 1096-1097/ 

Coccidioidomicoses, 663-664 
Cóclea, 1107/ 1108-1109/ 

“Código de barras” do DNA, 1216 
Código de tripletes, 337-338/ Ver tambem Códi¬ 
go genetico 
Código genetico 

códons e código de tripletes de nucleotideos, 
337-338/ 

como homologia molecular, 474 
como seąuencia de bases nitrogenadas, 85-86 
desvendando, 338-339/ 
e mutaęóes, 355/-356/ 
evoluęao, 339/-340 
of DNA, 5/-6/- do DNA 
universalidade, 14-15 
yariaęao neutral e redundancia, 481-482 
Codominancia, 277 
Códons, 338 

na traduęao, 345/-347/ 350/ 
no código genetico, 337-339/-340 
Códons de inicio, 339/ 

Códons de termino, 339/ 351/ 

Coeficiente de relacionamento (r), 1152/-1153 
Coeficientes, correlaęao, 672, 744-745 
Coeficientes de correlaęao no Exercicio de Habili- 
dades Cientificas, 672, 744-745 
Coelhos, 907-908 
Coenzimas, 155-156 
Coesao, 45-46/ 788-790 
Coesao de cromatides-irmas, 234, 257 
Coesinas, 234, 235-238, 261/ 

Coevoluęao, 821/ 

Cofatores, 155-156 

Cognięao, 1090,1092-1093,1141/ 

Cogumelos, 648/-650, 655/ 657/ 658-660/ 
663-664. Ver tambem Fungos 
Cogumelos-do-mel ( Armillaria ostoyae), 

648/-650 
Coiotes, 905-907/ 

Coito, humano, 1027-1028,1031-1033 
Coito interrompido, 1031-1032/ 

Colageno, 76/ 81/ 118-119, 668 
Colecistocinina (CCI<), 908-909/ 

Coleóptera (besouros), 706/ 

Coleóptilos, 823/-824/ 841/ 

Coleorriza, 823/ 

Cólera, 215/ 221, 578/ 582-583 
Colesterol, 75/ 

e endocitose mediada por receptores, 137 
e receptors acoplados a proteina G, 214 f 


nas membranas celulares, 126/ 
tipos de, no sangue, 931-932 
Colisao de cometa, extinęao em massa, 535/ 
Colon, 904-905/ 

Coloraęao 

como adaptaęao de defesa de presas, 1212/- 
-1213/ 

cromossomos, 33 Of 
da pele, 1010 

estudos de caso em camundongos, 18-20/ 
20-22 

Coloraęao apossematica, 1212/ 

Coloraęao criptica, 1212/ 

Combustiveis 

alternativos, 186/ 1274 
bacterias na produęao de etanol, 584-585/ 
e engenharia genetica, uso de fungos, 664- 
665/ 

e sementes de plantas, 645-646 
fósseis ( ver Combustiveis fósseis) 
turfa e carvao, 622/ 627-628 
Combustfyeis alternativos, 1274 
Combustiveis fósseis 

biocombustiveis como alternativa, 186/ 
como hidrocarbonos, 60 
e acidificaęao dos oceanos, 53/-54 
e impacto ecológico, 1203-1204^-1205 
e mudanęa climatica global, 201-203,1272- 
1273/ 1274 

e plantas yasculares sem sementes, 627-628 
fotossintese como fonte de, 186 
tecnologia dos biocombustiveis para reduzir a 
dependencia, 832 

Comedores de pedaęos grandes, 898/ 
Comensalismo, 581-582, 655/ 656,1214/-1215/ 
Comensalismo de carona, 1215 
Compensaęóes, perdas e ganhos, historia de vida, 
1195-1196/ 1197 
Competięao 

interespecifica, 1209-1211/ 
na distribuięao de especies de plantas, 1180 
regulaęao da populaęao dependente de densi- 
dade, 1198/ 

sexual, 493/-494/ 1148/ 

Competięao por recursos, regulaęao da populaęao 
dependente de densidade, 1198/ 

Complexo de iniciaęao da traduęao, 348/ 350 
Complexo de iniciaęao da transcrięao, 340-341/ 
366-369/ 

Complexo de replicaęao do DNA, 324/-325/ 
Complexo do ataąue de membrana, 961/ 
Complexo sinaptonema, 26C )f 
Complexo troponina, 1122f 
Complexos de absoręao de luz, 193-194 f 
Complexos de centro de reaęao, 193-194/’ 
Complexos de multiplas proteinas, 172/-173 
Complexos enzima-substrato, 153/-154 
Complexos multienzimaticos, 159 
Comportamento. 1133. Ver tambem Comporta- 
mento animal 

Comportamento adąuirido, 1142 
Comportamento agonista, 1148/ 

Comportamento altruista, 1151/-1153/ 
Comportamento animal, 1133 

distribuięao de especies e seleęao de habitat, 
1177-1179 

e aprendizagem, 1138f-1142/ 1143 
e hormónios, 993/ 

e o processamento de informaęóes pelo córtex 
cerebral, 1091/-1092 
e termorregulaęao, 880-881/ 
estimulo para simples e complexo, 1134 f- 
-1137/ 

evoluęao dos, 1149/-1153/ 1154 
genetica, altruismo e adaptaęao inclusiva na 
sobrevivencia e sucesso reprodutivo na evolu- 
ęao, 1143/-1144,1144-1148/ 1149 


Comportamento de acasalamento. Ver tambem 
Rituais de corte 

apłicaęao da teoria de jogos, 1148/-1149 
seleęao sexual e escolha de parceiros, 1146/- 
-1147/ 1148 

sistemas de acasalamento e cuidado parental, 
1144-1146/ 

sistemas de acasalamento e dimorfismo sexual, 
1144-1145/ 

Comportamento de aceno da garra dos machos 
do caranguejo-yiolinista, 1133/ 1135 
Comportamento de seleęao de habitat, 1177-1179 
Comportamento de traięao, 1153 
Comportamento inato, 1138 
Comportamento social, 1153/-1154 
Comportamentos de alimentaęao, 1143/-1145 
Compostos, 29. Ver tambem Moleculas 
biológicas (ver Moleculas biológicas) 
e elementos, 29/-30/’ 
iónicos, 38 

organico ( ver Compostos organicos) 
vs. elementos puros, 37 

Compostos inorganicos, camada superior do solo, 
800-801/ 

Compostos iónicos (sais), 38/ 

Compostos organicos. Ver tambem 
ATP como, 64 - ATP 
carbono, suporte da vida, 56, 64 
e grupos ąuimicos funcionais, 62-63/ 
e sintese abiótica, 520-521/ 
em celulas yegetais, 207/ 
estudo pela ąuimica organica, 57-58 
ligaęao de atomos de carbono, 58-62/ 
sintese abiótica, como origem de vida na Terra, 
57/58 

trabalhando com moles e taxas molares, 58 
Comprimento, cadeia principal de carbono, 60/ 
Comprimentos de onda, eletromagnetismo, 190 f- 
-192/ 

Comprometimento, evolutivo, 495 
Comunicaęao, animal, 874£ 1136/-1137/ 
Comunicaęao, celular. Ver Sinalizaęao celular 
Comunicaęao auditória, 1136/ 

Comunicaęao intercelular. Ver Sinalizaęao celular 
Comunicaęao simplastica, 795-796/ 
Comunicaęao tatil, 1136/ 

Comunięao visual, 1136 f 
Comunidades, 1159,1208 
cientifica, 17-18/-19, 22-24 
como nivel de organizaęao biológica, 2/ 
diversidade de especies e estabilidade, 1216 f- 
-1217/(ver tambem Diyersidade de especies) 
diversidade nas, 1255/-1256/’ 
estrutura trófica, 1217-122C/ 1221 (ver tam¬ 
bem Estrutura trófica) 

estudo das, por meio da ecologia de comunida¬ 
des, 1159/ 1208/-1209 {ver tambem Ecologia 
de comunidades) 

fatores biogeograficos que afetam, 1225- 
1227/-1228 

interaęóes interespecificas, 1209/-1215/ 
patógenos que alteram a estrutura, 1228-1229/ 
perturbaęóes das, 1222/-1225/ 

Comunidades climax, 1222 
Comunidades de plantas serpentinas, 3 ()f 
Conceito de especie ecológica, 504 
Conceito de especies biológicas, 501/-504/’ 
Conceito de especies filogeneticas, 504 
Conceito de especies morfológicas, 504 
Concentraęóes, e reaęóes ąuimicas, 41 
Concepęao, desenvolvimento embrionario, e nas- 
cimento, 1028/-1031/ 
como iteroparidade, 1195/ 
contracepęao e aborto, 1031-1032/-1033 
disruptores endócrinos, 1009 
e espermatogenese, 1022/ 
e oogenese, 1023/ 
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e prostaglandinas, 999 
e resposta sexual, 1027-1028 
e tecnologias de reproduęao, 1033-1034 f 
órgaos reprodutivos femininos, 1020-1021/ 
órgaos reprodutivos masculinos, 1019/-1020 
regulaęao hormonal, 1024/’-1027/ 
tolerancia imune maternal ao embriao e feto, 
1031 

Concepęao, humana, 1028/ 

Conchas, foramimferos, 600-601 
Condado Monterey, Califórnia, 607-608 
Condicionamento classico, 1140 
Condicionamento operacional, 1140-1141 
Condięóes aridas, e plantas, 200-204 f 
Condięóes diagnosticadas no pre-natal e pós- 
-natal, Lei da Conscientizaęao, 307 
Condięóes ótimas, catalise enzimatica, 154-156 f 
Condrictianos, 720-721/ 

Condrócitos, 872/ 

Conduęao, e troca de calor em animais, 879 f 
Conduęao, potencial de aęao de neurónios, 
1069-1070 

Conduęao saltatória, 1071/ 

Cones (fotorreceptores), 1113/ 1114-1115/ 
1116-1117 

Cones, gimnospermas, 632-633, 637/ 

Cones de pólen, 634f-635 
Congelamento, 858-859,1222 
Conidios, 658/ 

Coniferas, 617, 632-634/ 635, 637/ 

Conjugaęao, 573-574/-575, 599-600/-601 
Conjunto de genes, 484 f 
Connell, Joseph, 1210/ 

Conodontes, 717-718/-719 
Conseryaęao de agua 

adaptaęóes renais, 985/-986/ 
papel dos rins, 983-984^ 985 
Conseryaęao de energia, 143-144 
Conseryaęao de energia, animal, 885-887/ 
Conseryaęao de massa, lei da, 1233-1234 
Conseryaęao do solo, 801/-803/ 

Conseryaęao populacional 

metodologia de peąuenas populaęóes, 1261/- 
-1263/ 

metodologia de populaęóes em declinio, 
1264/-1265 

priorizaęao de necessidades conflitantes, 1265 
Constipaęao, 904-905 
Consumidores, 7,186, 667/ 668 
Consumidores de aęucar, 794 
Consumidores primarios, 1233-1235/ 
Consumidores secundarios, 1233-1235/ 
Consumidores terciarios, 1233-1235/ 

Consumo, regulaęao de animais, 910-911/-912 
Consumo energetico 
animal, 885-886 
ecossistemas, 1235-1237/’ 

Contato direto, por meio de sinalizaęao celular, 

212 / 

Conteudo yacuolar, 772 

Contraęao muscular, 1120-1121/ 1122. Ver tam¬ 
bem Musculo 

Contracepęao, 103\-\032f-V333, 1202 
Contracepęao yoluntaria, e crescimento popula¬ 
cional, 1202 

Contraceptivos de barreira, 1031-1032/ 
Contraste, 94 

Controle central, homeostatico, 876 
Controle de natalidade, humanos, 1031-1033 
Conyecęao, e troca de calor em animais, 879^ 
Conyersa cruzada, sinalizaęao celular, 224-225/ 
Conyersao, de dados, 260-262 
Conyulsóes (epilepsia), 1070 
Cooksonia, 616 
Cooper, Vaughn, 571-572/ 

Cooperatiyidade, 158 
e ciencia, 20-23 


na ativaęao alosterica, 158/ 
no metabolismo de procariotos, 575-576^-577 
Coordenaęao, sinalizaęao celular, 223-225/ 
Coorte, 1187 
Copepodes, 703-704 f 
Cópia da escolha de parceiros, 1147/ 

Coprofagia, 907-908 
CoQ (coenzima Q), 173 
Coqueluxe, 215/ 

Coąueteis de drogas, 402,483 
Coraęao, 917 

e liberaęao do hormónio peptidico natriuretico 
atrial, 989-990/ 

efeitos dos hormónios suprarrenais, 1007 
insetos, 704/ 7 

localizaęao, no embriao humano, 1037 
mamiferos, sistema cardiovascular, 920/-922/ 
moluscos, 693/ 

nos sistemas circulatórios, 917/-918 
pressao sanguinea e ciclo cardiaco, 924-925 
regulaęao do ritmo cardiaco, 921-922/ 

Corais, 686/-687/ 

Coral chifre-de-alce (Acropora palmata), 1228 
Cordados, 712-713 
anfioxo, 713-715/ 
como yertebrados, 715-716 
endoesąueleto, 1127-1128/ 
evoluęao, 715-716 
filogenia, 676-677/ 

filogenia e caracteristicas deriyadas, 712-714/’ 
inyertebrados, 683/ 709, 712-716/ 
peixes-bruxa e lampreias, 716-717/-718 
tunicados, 714-715/-716/ 

Cordao espinal, 1080/-1081,1082-1083/ 

Cordao neryoso, 704£ 713-716/’ 

Cordao neryoso central 
planarias, 690 f 
yermes terrestres, 698/ 

Corioide, 1112/ 

Córion, 728-729/ 1047/ 

Cormorao-das-galapagos ( Phalacrocorax harrisi ), 
500/ 505 
Córnea, 1112/ 

Corpo caloso, 1087/ 1092 

Corpo celular, 873/ 1062/ 1073,1082-1083 

Corpo de frutificaęao, 621 

Corpo humano 

cerebro e sistema neryoso, 1079/-1080,1085/- 
-1090 f(ver tambem Cerebros, Sistemas ner- 
vosos) 

e bacterias, 581-583 
e homeostasia de glicose, 908-910/’ 
e mecanorreceptores da pele, 1104^ 
e osmorregulaęao, 974 
e sistema linfatico, 950 f 
e sistemas excretores, 980/’-981/ 
e taxas metabólicas, 885-886 
esąueleto, 1128/ 

evoluęao do olho humano, 541-542/ 
glandulas endócrinas e hormónios, 998-999/ 
1002/-1003/(ver tambem Hormónios ani¬ 
mais; Sistemas endócrinos 
heterocronia e taxas diferenciais de crescimen¬ 
to em cranios humanos, 538/ 
hipotalamo e termorregulaęao, 881-883/ 
locomoęao pela interaęao de musculos e esąue¬ 
leto, 1126/ 

modelo de dois solutos na funęao renal, 983- 
984/ 985 

olhos, 1112/-1113 
orelhas, 1107/ 

regulaęao do crescimento, 1004-1005/ 
ritmos circadianos na termorregulaęao, 876- 
877/ 

sistemas digestórios ( ver Sistemas digestórios) 
supernutrięao e obesidade, 910-911/-912 
Corpo luteo, 1021/ 1027 


Corpos basais, 115,116/ 

Corpos de agua, e clima, 1162/-1163/ 

Corpos de frutificaęao, 211/ 605-607/ 655/ 657/- 
-659 1 

Corpusculo de Barr, 298/ 

Corredores, movimento, 1266/-1267 
Corredores artificiais, 1266/’-1267 
Corredores de deslocamento, 1266/-1267 
Corredores de habitats, 1249 
Córregos, 1174/ 1268-1269 
Correlaęóes, positivas e negativas, no Exercicio de 
Habilidades Cientificas, 828 
Correlaęóes positivas e negativas, 828 
Correns, Karl, 309/ 

Corrente da Califórnia, 1162/ 

Corrente de Labrador, 1162/ 

Corrente do Golfo, 1162/ 

Corrente subtropical do Oceano Indico, 1162/ 
Correntes, oceano, 1162/ 

Correntes oceanicas, e clima, 1162/-1163/ 
Correpressores, 362 f 
Corrida, 1129-1130 
Córtex, 116, 757, 763-764/ 

Cortex cerebral, 1087/ 1090-1093/ 1094,1108 
Córtex cerebral, aves, 1092-1093/ 

Córtex motor, 1091/-1092 
Córtex motor primario, 1091/ 

Córtex renal, 980 f 

Córtex somatossensorial, 1091/-1092 
Córtex somatossensorial primario, 1091/ 

Córtex suprarrenal, 999/ 1006,1007/-1008 
Córtex yisual, 1115/ 

Córtexvisual primario, 1115 f 
Cortisol, 996/ 

Coruja das neves, 1198/ 

Coryideos, 1141 
Corvos, 1144 
Costa Rica 

e desenvolvimento sustentavel na, 1276 f 
e projeto de restauraęao da floresta tropical 
arida, 1250 f 

e reseryas com zoneamento, 1267-1268/’ 
Costanza, Robert, 1257 
Cotiledones, 641, 822/-824/ 

Cotovias do genero Sturnella , 501/ 

Cotransporte, 136/-137 
Cracas, 704/ 1210/ 

Cranios, humano vs. chimpanze, 538/ 552 
“Crank”, droga, 62 
Cratera de Chicxulub, 535/ 

Crescimento, 769. Ver tambem Crescimento 
yegetal 

como funęao da diyisao celular, 232-233/ 
como propriedade da vida, 1/ 
e regulaęao hormonal, 999/ 1002-1005/ 
heterocronia e taxas diferenciadas, 538/-539/ 
yegetal e animal, 888/ 

Crescimento, populacional. Ver Crescimento 
populacional 

Crescimento determinado, 760/-761/ 
Crescimento indeterminado, 760/-761/ 
Crescimento populacional. Ver tambem 
Populaęao(ęóes) 

da populaęao humana, 1201/-1204^ 1205 
e dinamica de populaęóes, 1186/ 1198-1201/ 
modelagem por meio de eąuaęóes logisticas, 
1194 

modelo exponencial, 1190-1191/ 1192 
modelo logistico, 1192^-1194/’ 
regulaęao dependente de densidade, 1197£- 
-1199/ 

Crescimento populacional zero (ZPG), 1191, 

1202,1205 

Crescimento primario, plantas, 760 
de caules lenhosos, 766 f 
de raizes, 761/-763/ 

geraęao de celulas em meristemas, 760/-761/ 
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Crescimento secundario, plantas, 760 

cambio vascular e tecido vascular secundario, 
764-768/ 
evoluęao, 768-769 

geraęao de celulas pelo meristema, 760/-761/ 
produęao de cambio e periderme, 768 
Crescimento vegetal 
adaptaęóes, 888/ 

diyisao celular e expansao celular, 769-772/ 
e desenvolvimento vegetal, 769 
geraęao de celulas em meristemas, 760/-761/ 
primario, 761/-765/ 
reguladores ( ver Hormónios vegetais) 
secundario, 764-768/ 769 
Cri du chat, 307 
Crick, Francis 

descoberta da estrutura da molecula de DNA 
por, 312/ 316/-318/ 
dogma central de, 337 
e modelo da replicaęao do DNA, 318-319/ 
Crinoides, lirios-do-mar, 709/ 

Criptas, 793/ 

Criptocromos, 850 
Criptomicota, 654 
Crisantemo, 854 
Crista, 109-110 

Crista ectodermica apical, 1055-1056/-1057/ 
1058 

Crista neural, 1048/-1049 
Cristais, gelo, 48/ 

Cristalino, 6/ 370-371/ 

Cristalografia por raios X, 82-84 f, 217, 316/-317 
Crocodilos, 558/ 731-732 
Cromatides nao irmas, 255/ 260-262, 264^ 
Cromatides-irmas, 234/-235, 255/ 258/-261/ 
260-262, 264/ 

Cromatina, 102, 233, 329 
celulas animais, 100/ 
celulas vegetais, 101/ 
na diyisao celular, 233/-234£ 234-235 
no nucleo de celulas eucarióticas, 102,103/ 
nos cromossomos eucarióticos, 328/- 329/ 
330/ 

regulaęao da estrutura da cromatina eucarió- 
tica, 365-366/-367 
remodelagem por siRNA, 375/-376 
Cromatografia gasosa, 846 
Cromoplastos, 110-111 
Cromossomo filadelfia, 307/ 

Cromossomo X, 254-255, 29Ó/-298/ 376,1025, 
1033 

Cromossomo Y, 254-255, 29Ó/-297, 993/ 1025 
Cromossomos, 102, 233. Ver tambem DNA (aci- 
do desoxirribonucleico); Gene(s) 
alteraęóes, 304-307/ 448/-449 
bacterianos, 239-241/ 
cariótipos, 254^ 

como fundamento da hereditariedade mende- 
liana, 292/-293/ 294 ( ver tambem Principios 
cromossómicos da hereditariedade) 
conjugaęao procariótica e a transferencia de 
genes, 573-574/-575 

correlaęao com o comportamento de alelos, 
294-295/ 

distribuięao durante a diyisao celular em euca- 
riotos, 233/-234/ 234-235 
distribuięao independente, 263/ 

DNA, genes e, 5/-6/ 

DNA e empacotamento da cromatina, 328/- 
-330/ 

e a heranęa de genes, 253 
e alelos, 270 ( ver tambem Alelos) 
em celulas de tumores, 246-248 
em celulas procarióticas e eucarióticas, 97/-98, 
570-571/ 

evidencias nos, para a evoluęao de plantas ter- 
restres a partir de algas yerdes, 613 


expressao e interaęao de genes no nucleo em 
interfase, 371-372/ 
homólogos, 254/-255/ 
humanos, 254/-255/ 256 
localizaęao de genes, 292/-293/ 294 
mapeamento da distancia entre genes, 301-304 f 
marcadores moleculares e o cariótipo humano, 
330/ 

movimento nos microtubulos do cinetócoro, 
235-239/ 

na diyisao celular, 232/-233/ 242/ 
na evoluęao de genomas, 448/-449 
na meiose, 257/-261/ 260-262 
no nucleo de celulas eucarióticas, 102 
recombinaęao homóloga e recombinante, 
263-264/ 

yariaęao genetica em decorrencia de mutaęóes, 
481-483 

Cromossomos homólogos (homólogo), 254 
alelos, 257 

como base para a hereditariedade mendeliana, 
292/-293/ 294 
humanos, 254/’-255/ 
na meiose, 258/ 

na mitose vs. meiose, 260-261/ 260-262 
Cromossomos maternos, 263 
Cromossomos metafasicos, 329/-330/ 
Cromossomos paternos, 263 
Cromossomos recombinantes, 264 f 
Cromossomos sexuais, 255 
humanos, 254-255/ 256 
padróes de hereditariedade, 296/-298/ 

Crossing over, 258, 300 

e alteraęóes de cromossomos, 305-306 f 
e duplicaęao genica decorrente de recombina¬ 
ęao desigual, 449/ 
e yariaęao genetica, 263-264/’ 
na meiose, 258/ 260/ 
recombinaęao de genes ligados, 300-301/ 
Crustaceos, 458/ 539/-540, 683/ 703/-704/ 
Cruzamentos de hibridos-duplos, 273-274 f 
Cruzamentos mono-hibridos, 272 
Cruzamentos-teste, 272, 273/ 299/-300/ 
Cryolophosaurus, 519/-520 
Ctenófora, 681/ 

C-terminal, 78/ 350 
Cubozoarios, 686/-687/ 

Cuidado parental, 1017/ 1144-1146/ 1196/-1197 
Cuidado parental vs. natureza, 28 Of, 756 
Culexpipiens (mosąuito), 491 
Cultivo em contorno, 803/ 

Cultura, 1143, 1153/-54 
Cultura de tecidos, yegetais, 83C )f 
Cultura hidropónica, 804f 
Cultura in vitro, angiospermas, 830 
Cupins, 607-608/ 648-649 
Cupula, 1110 f 

Curva de crescimento exponencial em forma de J, 
1191/-1192 

Curva de crescimento logistico em forma de S, 
1192-1193/ 

Curvas de decaimento, isótopos radioativos, 33 
Curvas de sobrevivencia, 1188/ 

Curvas especies-area, 1226-1227/ 

Curyatura do DNA, 445 
Cuscuta, 836/-837 
Cuticula, ecdizoarios, 699, 701 
Cuticula, exoesqueleto, 1127 
Cuticula, folha, 757 
Cuticula, plantas, 616 
Cuvier, Georges, 463/ 464 

D 

DArrigo, Rosanne, 767/ 

Dados, 15-16, 15-18/ 20-21 
Dados ciclicos, graficos, no Exercicio de Habilida- 
des Cientificas, 1273 


Dados espaciais, analises, 420 
Dados genómicos no Exercicio de Habilidades 
Cientificas, 651 
Dados qualitativos, 15-16 f 
Dalton (unidade de massa atómica)), 31, 50 
Dalton, John, 31 
Daltonismo, 297/ 1116/ 

Danęa como linguagem, abelhas, 1136-1137/ 
Danęa requebrada, abelha melifera, 1136-1137/ 
Dangl, Jeffery, 751/ 807/ 

Danio rerio (zebrafish ), organismo-modelo, 22-23 
Daphnia (pulga-dagua), 442f, 1015,1193/-1194 
Darwin, Charles. Ver tambem Eyoluęao 

A Origem das Especies por meio da Seleęao Na- 
tural, 463,466-467, 476-478 
contexto histórico da vida e das ideias de, 463/- 
-465/ 

e a teoria da especiaęao, 466-470/ 
estudos sobre a grandeza do processo evoluti- 
vo, 477-478 

estudos sobre a diversidade de especies nos 
trópicos, 1226 

estudos sobre a evoluęęao de pulmóes a partir 
de bexigas natatórias, 722 
estudos sobre cracas, 704 
estudos sobre especies endemicas de ilhas, 
476-477 

estudos sobre minhocas, 698 
estudos sobre o fototropismo em coleóptilos de 
gramineas, 841/ 

estudos sobre o misterio das angiospermas, 

471, 641, 817/ 

estudos sobre o mutualismo evolutivo de flores 
e polinizadores, 821 

evidencias que sustentam a teoria de, 471/- 
-476/ 476-477 

linha do tempo do trabalho de, 463/ 
sobre a seleęao natural, 264-265/ 481 
sobre o misterio da especiaęao, 500 
teoria da descendencia com modificaęao, 
11-15/ 

Viagens do Beagle e areas de pesquisa de, 
465-467/ 

Darwin, Francis, 841/ 

Dataęao radiometrica, 31-33, 524^ 
dATP, 322 

Decaimento de isótopos radioativos no Exercicio 
de Habilidades Cientificas, 33 
Decapodes, 703/ 

Decomposięao, ciclo biogeoquimico, 1244, 
1246-1247/ 

Decomposięao de lixo, 1247/ 

Decompositores, 580-581,1233-1234 
fungos como, 648-649, 652/ 655/ 658-661 
liquens como, 662-663 
no fluxo de energia e reciclagem quimica, 
7/1233-1235/ 
procariotos, 577-581 
Deduęao racional, 16-17 
Defeitos congenitos, humanos, 896 f, 1030 
Defeitos congenitos do tubo neural, humanos, 896 f 
Defeitos metabólicos, 334-335/ 336 
Defesa contra herbivoros em nivel de tecidos, 
yegetais, 862 f 
Defesa isca e vara, 594 
Defesa quimica, presa, 1212/ 

Defesas celulares da imunidade inata, 949/-950/’ 
Defesas contra herbfyoros em nivel celular, plan¬ 
tas, 862/ 

Defesas contra herbfyoros em nivel de organismo, 
plantas, 863/ 

Defesas contra herbfyoros em nivel de órgaos, 
plantas, 862/ 

Defesas contra herbfyoros no nivel da comunida- 
de, plantas, 863/ 

Defesas contra herbfyoros no nivel de populaęao, 
plantas, 863/ 
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Defesas contra herbfvoros no nivel molecular, 
plantas, 862/ 

Defesas imunes, plantas, 751, 858-860 
Deficiencias, plantas, 804, 806/ 811 
Deficiencias de iodo, 1003-1005 
Deficiencias de yitamina A, 832, 896 
Degradaęao, proteina, 372-373 
Deleęóes (mutaęóes), 356f 
Deleęóes, cromossomos, 305-306^ 307 
Demencia, 1096-1098/ 

Demencia senil, 82-83 
Demografia, 1186. Ver tambem Demografia, 
Populaęao 

Demografia, populaęao, 1186-1188/-1189,1190 
Dendritos, 873/ 1062/ 1073,1104/ 

Dendrobates pumilio, 518 
Dendrocronologia, 767/ 

Densidade, populacional, 1185-1186^ 1196/-1199/’ 
Dente-de-leao, 1/ (folha de rosto), 819-82C/ 826 f, 
1187/ 1196/ 

Dentięao 

dieta e adaptaęóes, 905-906/ 
elementos dentais mineralizados conodontes, 
717-718/ 

mamiferos, 524-525/ 526, 735 
origens, 718-719 

Dentięao, 524-525/ 526, 905-906/ 

Dependencia de ancoragem, 245-246/ 
Dependente da pata, genes Hox em camundon- 
gos, 420 

Depleęao de ozónio, 1274^-1275/ 

Depressao, 1075,1096-1097 
Deriva Continental, 476-477, 531-533/ 534 
Deriva genica, 488/-489/ 490 
Derivadas, celulas, 760 
Deriyados nitrogenados, 972, 976-977/ 
Derramamento de óleo, 583-584 f. Ver tambem 
Combustiveis fósseis 
Derrames, 931/-932 
DES (dietilistilbestrol), 1009 
Descoberta do “peixe com pes”: Tiktaalik, 724 f 
725 

Desenho experimental, 15-21. Ver tambem Exer- 
cicios de Habilidades Cientificas 
Desenvolvimento, 769 

cerebral, 715-716/ 1086/ 1092-1094 
como etapas dos ciclos de vida, 1038/ 
como funęao da diyisao celular, 232-233/ 
como propriedade da vida, 1/ 
como propriedade da vida sustentavel ( ver De- 
senvolvimento sustentavel) 
embrionario ( ver Desenvolvimento embriona- 
rio) 

macroevoluęao, 539/-54C/ 541 
no ciclo de vida humano, 255/-256 ( ver tam¬ 
bem Desenvolvimento embrionario humano) 
yegetal e animal, 888/( ver tambem Desenvolvi- 
mento animal, Desenvolvimento yegetal) 
Desenvolvimento animal. Ver tambem Desenyol- 
yimento embrionario humano 
adaptaęóes do, 888/ 
comparaęao de processos, 457-458/ 
e a biologia do desenvolvimento, 1037/-1038/ 
e a filogenia animal, 676-677/ 
embriónico e reproduęao, 668/-669 
fertilizaęao e clivagem, 1038-104C/-1042 
morfogenese, 1044/’-105(/ 1051 
na determinaęao do destino celular, 1051-1058/ 
protostómios vs. Deuterostómios, 675/-676 
Desenvolvimento de sementes, 823-824 f 
Desenvolvimento deuterostómio, 675/-676 
Desenvolvimento embrionario, plantas, 822/-823/ 
Desenvolvimento embrionario. Ver tambem Ex- 
pressao genica diferencial 
e analise de expressao de um unico gene 
animal, 668/( ver tambem Desenvolvimento 
animal), 417-419/ 


determinants citoplasmaticos e induęao, 377 f- 
378 

diyisao celular, diferenciaęao celular, e morfo¬ 
genese, 376/-377 
e impressao genómica, 308/-309 
e regulaęao seąuencial de genes, 378-379/ 
humano (ver Desenvolvimento embrionario 
humano) 

padrao de formaęao dos planos corporais, 
379-382/ 383 

Desenvolvimento embrionario humano. Ver tam¬ 
bem Desenvolvimento animal 
cerebro, 108 6f 
cilios e destino celular, 1058/ 
concepęao, gravidez e nascimento, 1028/-1231/ 
e competięao neuronal, 1092-1094 
e gastrulaęao, 1046-1047/ 
tolerancia immune maternal ao embriao e feto, 
1031 

yisualizaęao de embrióes, 1037/ 
Desenvolvimento protostómio, 675/-676 
Desenvolvimento sustentavel, 1276/ 
Desenvolvimento yegetal 
adaptaęóes, 888/ 
auxina, 843 

controle genico da floraęao, 774/-775/ 
crescimento, morfogenese, e diferenciaęao ce¬ 
lular, 769/ 

diyisao celular e expansao celular no cresci¬ 
mento, 769-771/ 772 
e mudanęas de fasę, 773-774 f 
expressao genica e controle da diferenciaęao 
celular, 773/ 

morfogenese e formaęao de padróes, 772-773/ 
organismos modelo no estudo de, 769-770/ 
Deserto do Saara, 867/ 

Desertos, 792-793/ 1162-1163/ 1167/ 1233/ 
Desestiolamento, 837/-838/ 839 
Desestiolamento, yegetal, 837/-838/ 839 
Desfosforilaęao, proteina, 220 
Desidrataęao 
animal, 974 

yegetal, 200-204/ 529-530 
Desidrogenases, 165,167-168 
Desintoxicaęao, 104-105,110-111, 803 
Deslocamento de ions e gradientes, nos processos 
yitais, 987/ 

Desmatamento 

como perturbaęao das comunidades humanas, 
1225 

das florestas tropicais pluviais, 645-646/-646 
e ameaęas a biodiversidade, 1255/ 
e aumento dos niveis de dióxido de carbono na 
atmosfera, 1272-1273/ 1274 
e gases do efeito estufa, 1274 
e perda de especies, 1254-1255/ 
experimental, ciclagem de nutrientes, 1247- 
1248/ 

Desmossomos, 120 f 
Desnaturaęao, 79-82/’-83 
Desnutrięao, 830-832/ 895 
Desordem, e entropia, 144 
Desova, 1016-1017 
Desoxirribose, 85/-86, 315/ 322 
Despolarizaęao, 1039,1066/-1067/ 1068/ 
Despolimerizaęao, proteina, 235-238 
Dessecaęao, 974,1180 
Dessincronizaęao, 852-853 
Destino celular 

determinaęao e diferenciaęao, 1051 
e cilios, 1058 

mapeamento de destino, 1051-1055/ 
sinais indutores na formaęao de padróes e de¬ 
terminaęao, 1055-1058 
Detecęao de luz, euglenoide, 

Determinaęao, 378-379/ 1051 
Determinaęao de sexo, 1025 


Determinantes do citoplasma, 377/ 

Detritivoros, 1233-1234/’-1235/ 

Detrito, 1171,1233-1235/ 

Deuteromicetos, 653 

Deuterostómios, 676-677/ 683/ 707-709/ 
712-713/ 1044. Ver tambem Cordados, Equi- 
nodermos 
Diabetes 

e autoimunidade, 965 
e perturbaęao na homeostasia de glicose, 
909-911 

mutaęóes em aąuaporinas como causa do dia¬ 
betes insipido, 989/ 

tratamento por meio da engenharia genetica da 
insulina, 430 

Diabetes dependente de insulina, 910-911 

Diabetes melito, 909-911 

Diabetes nao dependente de insulina, 910-911 

Diabetes tipo 1, 910-911 

Diabetes tipo 2, 910-911 

Diacilglicerol (DAG), 222 f 

Diacodexis, 476 

Diactomaceas, 242/ 591/ 595/-596,1164 
Diafragma, contraceptivo, 1031-1032/ 

Diafragma, e respiraęao, 938-939/ 

Diagnóstico 

anticorpos como ferramentas, 963 
e biotecnologia, 428 

Diagramas de distribuięao de eletrons, 34£ 35/ 37/ 
Diapsideos, 729-730 

Diarreia, 136-137, 221, 582-583, 590/ 904-905 
Diatomaceas terrestres, 596 
Diazepam, 1075 
Dicotiledóneas, 642-644/’ 

Dictyostelium discoideum, 605-606, 606-607/’ 
Diencefalo, 1087/ 

Dieta. Ver tambem Alimento 

adaptaęóes do sistema digestório de yertebra- 
dos, 905-908/ 

avaliando as necessidades nutricionais, 896-897 
catabolismo e humanos, 180/-181 
deficiencias na, 895/-896/ 
e fenilcetonuria, 486 

e yariaęao genetica na seleęao de presas, 1150/ 
e yariaęao nao hereditaria, 481-482/ 
nutrientes essenciais para a, 893/ 894£-895£ 
tipica e oportunistka, 892/-893 
Dieta yegetariana, 893 
Diferenciaęao, celular, 376 

como processo de desenvolvimento embriona¬ 
rio, 376^-377 ( ver tambem Desenvolvimento 
embrionario) 

e celulas-tronco, 425/(ver tambem Celulas- 
-tronco) 

e citocininas, 844 

e desenvolvimento yegetal, 757, 769, 773/ 
e regulaęao seąuencial de genes, 378-379/ 
Diferenciaęao celular. Ver Diferenciaęao, celular 
Diferenciaęao, vs. determinaęao, 1051 
Difusao 

como transporte passivo, 130-131/ 
de agua atraves da membrana plasmatica de 
plantas, 782-785, 785 f- 
e agua e minerais ate as celulas da raiz, 786 
e area de superficie corporal, 689/ 
e efeito do balanęo hidrico da osmose, 131/- 
-133/ 

e yariaęao de energia livre, 146^ 
em celulas yegetais, 207/ 
interpretaęao dos graficos de dispersao de ab- 
soręao de glicose, 134 
proteinas e difusao facilitada, 133/ 

Difteria, 398 

Difusao facilitada, 133/-134, 207/ 

Digestao, 897 

adaptaęóes de yertebrados, 905-908/ 
e compartimentos digestórios, 897/-899/ 900 
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e hidrólise, 67 

e mecanismos de alimentaęao, 898/ 
e sistemas digestórios, 869/ 
estrela-do-mar, 707-708/ 
extracelular, 899/-900 
fungos, 648-649, 662 
intracelular, 899 

intracelular, e lisossomos, 107/-108 
no estómago, 901-902/ 
no intestino delgado, 902-905/ 
no processamento de alimentos por animais, 
897/ 

regulaęao em animais, 907-909/ 

Digestao extracelular, 899/-900 
Digestao intracelular, 899 
Digestao ąuimica, 901-902/ 

Di-hidrofolato redutase (DHFR), 604-605/ 
Di-hidroxiacetona, 68/ 

Dijkstra, Cor, 1196 f 
Dimeros, tubulina, 114 
Dimeros de timina, 326 
Dimorfismo sexual, 493/ 1144-1145/ 

Dinamica, populaęao, 1186/ 1198-1201/ Ver 
tambem Crescimento populacional 
Dinamica biológica dos Projetos de Fragmentos 
de Florestas, 1266 

Dinamica de populaęóes, 1186/ 1198-1201/ Ver 
tambem Crescimento populacional 
Dineinas, 115 

Dinoflagelados, 141/ 242/ 597-598/ 

Dinossauro Oviraptor, 558/ 

Dinossauros, 729-730 

como repteis primitivos, 729-730 
desaparecimento, 673 
e C. Darwin, 11-12/ 
e extinęao em massa, 535/ 536 
e pressao sanguinea, 924-925 
na era Mesozoica, 526 
no registro fóssil, 519/-520, 523/ 558/ 
yoadores, 1129-1130 
Dióxido de carbono 

atmosferico, 202-203,1272-1273/ 1274 
captura diatómica do, 596 
combustiveis fósseos, e a acidificaęao dos ocea- 
nos, 53/-54 

como estimulo para a abertura e o fechamento 
dos estómatos, 791-792 
difusao atraves das paredes dos capilares, 
926-927 

e a mudanęa climatica global, 48,1162-1163 
e a taxa metabólica, 883-884 
e as plantas avasculares, nas mudanęas climati- 
cas do Periodo Ordoviciano, 623 
e o desmatamento das florestas tropicais, 
645-646/-646 

inibięao do amadurecimento de frutas com, 

848 

na circulaęao dos mamiferos, 920 
na extinęao em massa do Permiano, 534-535 
na fixaęao de carbono, 189/-190,198-204 f 
na fotossintese, 41/ 

na ligaęao covalente dos atomos de carbono, 60 
na mudanęa climatica global, 201-203 
na regulaęao da respiraęao de humanos, 939- 
940/ 

na turfa Sphagnum, 622 
nas celulas das plantas, 207/ 
nas trocas gasosas, 933f-934, 940-943/ 
plantas yasculares sem sementes, 627 
processamento fotossintetizante do, por protis- 
tas marinhos, 608-609/ 
produęao liąuida de ecossistemas, 1236-1237/ 
reciclagem ąuimica em procariotos, 580-581 
rubisco como aceptor, 198-200/ 
Diplomonados, 593 
Diptera, 706/ 

Direcionalidade, replicaęao do DNA, 322-324 f 


Disco central, estrela-do-mar, 708/ 

Disco óptico, 1112/ 

Discos intercalares, 873/ 1126 
Disenteria, 574-575, 606-607 
Disenteria amebiana, 606-607 
Disfunęao eretil, 1020,1075-1076 
Disparidade, yertebrados, 712-713 
Dispersao, 1177-1178 

e corredores de movimentaęao, 1266/-1267 
frutas e sementes, 826/ 
na distribuięao de especies, 1177-1178 
sementes, 639/- 

Dispersao, populaęao, 1185,1186-1187/ 
Dispersao aleatória, 1186,1187/ 

Dispersao de grupos, 1186,1187/ 

Dispersao explosiva de sementes, 639/ 

Dispersao larval, 531-532 
Dispersao uniforme, 1186,1187/ 

Dispositivos intrauterinos (DIU), 1031-1032/ 
Disruptores endócrinos, 1009,1271/ 
Dissacarideos, 69/ 

Dissociaęao, agua, 51 
Distribuięao de especies 

e comportamento de seleęao de habitat, 1177- 
1179 

e fatores abióticos, 1179-1180/ 1181 
e fatores bióticos, 1179/ 
e mudanęas climaticas globais, 1162-1164 f 
em biomas aąuaticos, 1172 
fatores bióticos e abióticos combinados, 1177/ 
fatores de dispersao, 1177-1178/ 
tempo ecológico vs. tempo evolutivo, 1172 
Distribuięao geografica de especies. Ver Distribui¬ 
ęao de especies 

Distribuięao independente, lei, 272-273, 274£ 
293/-294, 300 

Distribuięao independente de cromossomos, 263 f 

Distribuięao real, 1177-1178 

Distribuięóes, real e potencial, 1177-1178 

Distrofia muscular, 297 

Distrofia muscular de Duchenne, 297 

Disturbio bipolar, 1096-1097 

Disturbios congenitos, 254^ 

Disturbios geneticos 

aconselhamento, 285-286 
alcaptonuria, 334 

anemia falciforme ( ver Anemia falciforme) 
biotecnologia no diagnóstico e tratamento, 416, 
428-430/ 

deriyadas de alteraęóes cromossómicas, 304- 
307/ 

diagnóstico fetal, 1033 
dominantę hereditaria, 285/ 
e mutaęóes, 355f-356f, 356-357 
multifatorial, 285 

recessiva hereditaria, 283/-284£ 285 
testes, 286-287/ 288 

Disturbios de heranęa dominantę, humanos, 285/ 
Disturbios de numero anormal de cromossomos, 
305/ 

Disturbios humanos de heranęa recessiva, 283/- 
-284/ 285 

Disturbios multifatoriais, humanas, 285 
Diyergencia 

de angiospermas, 641/-642 
de especies relacionadas, 454f-457 
de fungos, 653/-654 

de unicontes, a partir dos demais eucariotos, 
604-605/ 

e especiaęao alopatrica, 505/-508/ 
em aryores filogeneticas, 549-550/ 550-551 
Diyersidade 

biológica ( ver Biodiversidade) 
celulas B e celulas T, 955/-960 
cientifica, 22-24 
e evoluęao, 462/ 466-467 
em urna mesma especie, 501/ 


Diyersidade da comunidade, 1255/-1256/ 
Diyersidade de ecossistemas, 1255/-1256/ 
Diyersidade de especies, 1216 
ameaęas, 1256/ 

beneficios, para humanos, 1257/ 
como nivel de biodiversidade, 1255/-1256/ 
e crise de biodiversidade, 1254/’-1255/ 
e estabilidade de comunidades, 1217/ 
efeito de perturbaęóes, 1222/-1225/ 
estrutura trófica, 1217-1220/ 1221 (ver tam¬ 
bem Estrutura trófica) 
fatores que afetam fatores biogeograficos, 
1225-1228 

impacto humano, 1225/ 
riąueza de especies e abundancia relativa, 
1216/ 

Diyersidade de Shannon, 1216/ 

Diyersidade genetica. Ver tambem Variaęao ge¬ 
netica 

abordagem em peąuenas populaęóes para a 
conseryaęao populacional, 1261/-1263/ 
como fatores do vórtex de extinęao, 1261/ 
na biodiversidade, 1255/-1256 
no bem-estar humano, 1257 
procariótica, 571-574£ 574-577 
Diyersidade microbiana, 1217/ 

Diyisao celular, 232 

cancer e interferencia nas vias de sinalizaęao 
celular, 384-385/ 

celula pulmonar de salamandras, 5/ 
como processo de desenvolvimento embriona- 
rio, 376f-377 ( ver tambem Desenvolvimento 
embrionario) 

determinants citoplasmaticos e induęao, 377f- 
378 

distribuięao de cromossomos em eucariotos, 
233/-234/ 234-235 
e citocininas, 844 
em bacterias, 239-241/ 
evoluęao, 241-242/ 

na meiose, 257/-260/’(ver tambem Meiose) 
na mitose e na meiose, 260-261/ 260-262 
no ciclo celular, 232/-233/(ver tambem Ciclo 
celular) 

no crescimento yegetal, 769-772/ 
procariótico, 570-572 
Diyisao celular assimetrica, 771/ 

Diyisao enterica, sistema neryoso periferico, 
908-909,1083-1084/ 

Diyisao eąuacional, 260-262 
Diyisao parassimpatica, sistema neryoso periferi¬ 
co, 922/ 1083-1084 
Diyisao reducional, 260-262 
Diyisao simpatetica, sistema neryoso periferico, 
922/ 1083-1084 
Dixon, Henry, 788 

DNA (acido desoxirribonucleico), 5, 84. Ver tam¬ 
bem Cromossomo(s); Gene(s); Genetica, Acidos 
nucleicos 

alteraęóes durante a meiose em celulas de leve- 
dura, 260-262 

amplificaęao in vitro utilizando a reaęao em 
cadeia da polimerase, 414-415/ 
analise de experimentos de deleęao de DNA, 
369-370 

analise do DNA de neandertais, 747/ 
chips de microarranjo de DNA contendo genes 
humanos, 441/-442 
“código de barras” 1216 
como meio de ąuantificar a evoluęao, 87-89 
componentes, 85/-86 
correęao e reparo de, 325-326 f 
curyatura, 367-369/ 

densidade genica e DNA nao codificante, 444 
depleęao de ozónio e danos, 1275 
descoberta da estrutura, 3, 22-23, 312/ 31 6f- 
-318/ 
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distribuięao durante a divisao de celulas eucari- 
óticas, 233/-234/ 234-235 
DNA complementar ( ver DNA complementar 
(DNAc)) 

doenęas mitocondriais, 309/ 
e homeoboxes, 457-458/ 
e homologias moleculares, 474, 550-553/ 
e o código genetico, 337-339/-340 
e transcrięao, 336-337/ 
elevaęao e dano causado por UV, e efeito na 
distribuięao de especies, 118C )f 
em celulas de tumores, 246-248 
em celulas vegetais, 206 f 
empacotamento de proteinas e DNA em cro- 
mossomos, 328/-330/’ 
estrutura, 85-87/ 

eucarióticos, 4/-5, 97/-98,102,103/ 
evidencia, como materiał genetico, 313/-315/ 
316 

evoluęao de genomas a partir de alteraęóes, 
448/-451/ 452 
filogenia com base em, 547/ 
gene p53 e reparos, 384 
genómica, bioinformatica e proteómica no es- 
tudo do, 6/-7 

genómica e proteómica no estudo do, 87-88/ 
hereditariedade, cromossomos e genes, 253 
identidade de especies em mitocóndrias, 
550-551/ 

metilaęao, 365-367, 386 
na ecologia forense, 1259 
na expressao e transcrięao da informaęao gene- 
tica, 5/-6/ 7 

na fissao binaria de bacterias, 239-241/ 
papeis na expressao genica, 84f-85 
procariótico, 4/-5, 97/-98, 570-574/ 574-577 
programaęao e celulas por virus, 313/-314£ 

315 

recombinante ( ver DNA recombinante) repeti- 
tivo nao codificante, 444/’-445/ 446 
Regras de Chargaff na estrutura, 315/-316 
replicaęao ( ver Replicaęao do DNA) 
seąuencia simples e repetięóes curtas adjacen- 
tes (STR), 446 

seąuenciamento (ver Seąuenciamento de 
DNA) 

significado evolutivo das mutaęóes, 326 
tecnologia ( ver Tecnologia de DNA) 
testes, ciencia forense, 430-431/ 
yariaęao genetica devido a mutaęóes, 481-483 
viral, 394f-397f 398f-400 (ver tambem Virus 
de DNA) 

DNA centromerico, 446 

DNA complementar (DNAc), 418-419/ 421 

DNA de conexao, 328/ 

DNA lixo. Ver DNA nao codificador 
DNA mitocondrial (DNAmt) 

e identidade de especies, 550-551/ 
e taxas evolutivas, 559 
DNA nao codificador, 443,444/’-445/ 446 
DNA poi I e poi III, 324/ 325f 
DNA recombinante, 412 

e hirudina deriyadas de sanguessugas, 697/- 
698 

e produęao de plantas transgenicas, 769-770/’ 
na clonagem de DNA e de genes, 412/-413 
ąuestóes eticas, 431-433 
uso de enzimas de restrięao, 413/-414 
DNA repetitivo, 444f 

DNA-ligases, 323/ 324/ 325 1, 326/ 413/-414 
DNA-polimerases, 322/ 

Dobramento, e area de superficie corporal, 689/ 
Dobzhansky, Theodosius, 10 
Doenęa cadang-cadang, 403-405 
Doenęa comedora de carne, 472/-473 
Doenęa da faixa branca, 1228 
Doenęa da plantula boba, 845 


Doenęa da vaca louca, 82-83, 403-405 
Doenęa de Alzheimer, 82-83, 229, 405-406, 
1096-1098/ 

Doenęa de Chagas, 594 
Doenęa de Creutzfeldt-Jakob, 403-405 
Doenęa de Graves, 1003-1004 
Doenęa de Hodgkin, 966,1257/ 

Doenęa de Huntington, 285,426 
Doenęa de Lyme, 579/ 582-583/ 1229/ 

Doenęa de Parkinson, 82-83, 229,405-406, 
426-427, 664-665,1075,1098 
Doenęa de Tay-Sachs, 278 

como doenęa de armazenamento de lisosso- 
mos, 108 

e alelo dominantę, 278 
e alelos recessivos, 283-284 
e testes fetais, 286-287/ 

Doenęa do legionario, 578/ 

Doenęa do rim cistico, 1058 
Doenęa do sono, 594£ 707, 967 
Doenęa do sono africana 707 
Doenęas, animais 

corredores de movimento e espalhamento de 
doenęas virais, 1267, 394/ 401/-403/ 404- 
405, 405-406/ 

e regulaęao populacional dependente de densi- 
dade, 1198/ 

Doenęas, plantas 

e genes resistentes a doenęas, 860 
e regulaęao populacional dependente de densi- 
dade, 1198/ 

e solo supressor de doenęas, 583-584 
estrutura de comunidade e patógenos, 1228 
procariotos na defesa contra doenęas, 583-584 
viral, 393/ 394/ 403-405 
Doenęas autoimunes, 965/ 

Doenęas cardiacas, 214, 412/ 422, 430 
Doenęas cardiovasculares, 74, 931/-932 
Doenęas e disturbios, humanos 
alcaptonuria, 334 
alergias, 964-965/ 

amaurose congenita de Leber (LCA), 1116 
anemia falciforme ( ver Anemia falciforme) 
asma, 62 

aterosclerose, 74, 75,137, 931/-932 
autismo, 1094 
autoimune, 965/ 

bacterianos, 398, 567-569/ 569-570, 582-583/ 
biotecnologia no diagnóstico e tratamento, 
428-430/ 
cancer ( ver Cancer) 
caquexia, 1010 
cólera, 221 

cri du chat e leucemia mielógena crónica, 307/ 
daltonismo, 297/ 1116 f 
deficiencia de yitamina A, 896 
deficiencia em iodo e bócio, 29 
detecęao em fetos, durante a gravidez, 1033 
devido a alteraęóes cromossómicas, 304-307/ 
diabetes ( ver Diabetes) 
diarreia, 136-137 
disenteria amebiana, 606-607 
disfunęao eretil, 1075-1076 
distrofia muscular de Duchenne, 297 
disturbio depressivo maior e disturbio bipolar, 
1096-1097 

disturbios ligados ao X, 297/-298 
do sistema neryoso, 1096-1099 
doenęa comedora de carne, 472/-473 
doenęa de Hodgkin, 966 
doenęa de Huntington, 285 
doenęa de Parkinson, 405-406,1075,1098 
doenęa de Tay-Sachs e armazenamento lisossó- 
mico, 108, 278, 283-284, 286-287/ 
doenęa do rim cistico, 1058 
doenęa do sono, 594 f 
doenęas cardioyasculares, 74, 931/-932 


doenęas sexualmente transmissiveis (DST) ( ver 
Doenęas sexualmente transmissiveis [DSTs]) 
dominantę hereditaria, 285/ 
e adenovirus, 394f-395 
e apoptose defeituosa no sistema neryoso, 229 
e cariótipos, 254^ 
e depleęao de ozónio, 1275 
e disruptores endócrinos, 1009 
e genómica e proteómica, 88/ 251 
e mutaęóes, 355/-356/ 356-357 
e neurotransmissores, 1074-1076 
e perturbaęóes do sistema imune, 964-968/ 
e proteinas mal-enoveladas, 82-83 
e protistas, 590/-591/ 

e receptores de superficie celular defeituosos, 
214, 215/ 217 

e regulaęao populacional dependente de densi- 
dade, 1198/ 

e resistencia a antibióticos, 472/-473 
e sistema linfatico, 927 
e vermes parasitos, 69C/-691/ 
e virus emergentes, 402/-405, 405-406 f 
ecologia de comunidades, e patógenos, 1228- 
1229/ 

endometriose, 1027 
epilepsia, 1092 

esclerose amiotrófica lateral, 1122 

espinha bifida, 1048-1049 

esąuizofrenia, 1096 f 

fenilcetonuria, 486-487 

fibrose cistica, 284 

geneticas ( ver Disturbios geneticos) 

gonorreia, 569-570 

gota, 977 

gripe, 394/-395,402-403/ 404-405 
hemofilia, 297-298, 931 
hipercolesterolemia, 137 
hipertensao, 932 

HIWAids (ver Aids (sindrome da imunodefe- 
ciencia adąuirida); HIV (virus da imunodefi- 
ciencia humana) 

imunizaęao como prevenęao, 963 

imunodeficiencia, 966 

insetos portadores, 707 

doenęa de Alzheimer, 405-406,1096-1098/ 

malaria ( ver Malaria) 

miastenia grave, 1122 

micoses, 663-664 

miocardiopatia familiar, 355/ 

miotónica e epilepsia, 1070 

mitocondriais, 309 

mosaicismo, 298 

multifatoriais, 285 

neurodegenerativas, 405-406 

parasitos nematódeos e triąuinose, 699/-700 

parasitoses ( ver Parasitos) 

pleiotropia e hereditarios, 278-279 

pneumonia, 313/ 572-573 

polidactilia, 278 

recessiva hereditaria, 283/-284^ 285 
relacionadas ao crescimento, 1004-1005/ 
retinite pigmentosa, 489 
sindrome de Down, 305, 306/-307 
sindrome de estresse respiratório (RDS), 
937-938/ 

sindrome de Kartagener, 1058/ 
sindrome de Klinefelter, 307 
sindrome de Turner, 307 
sindrome Wiskott-Aldrich (WAS), 225-227 
sopro cardiaco, 922 

testes com marcadores geneticos, 421-422/ 
tireoide, 1003-1005/ 
ulcera gastrica e refluxo acido, 902 
vicio em drogas, 1096-1097/ 
xeroderma pigmentoso, 326 
Doenęas emergentes, humanos, 1228 
Doenęas imunodeficiencias, 966 


Indice 



indice 


1402 Indice 


Doenęas lisossómicas de armazenamento, 108 
Doenęas neurodegenerativas, 405-406 
Doenęas respiratórias, humanas, 1198/ 

Doenęas sexualmente transmissiveis (DSTs), 579/ 
593/ 1029,1031-1032/ 1034. Ver tambem Aids 
(sindrome da imunodeficiencia adąuirida); HIV 
(vfrus da imunodeficiencia adąuirida) 

Dogma central, DNA, 337 
Doiły (ovelha clonada), 424/’-425,1260 
Domesticaęao, das plantas, 645-646 
Dominancia, niveis, 277/-278 
Dominancia apical, 762-763, 844^ 

Dominancia completa, 277 
Dominancia incompleta, 277/ 

Dominios, proteina, 343-345/ 438-439^ 440, 670 
Dominios, taxonomia., 11/ 454£ 548-54S/ 562- 
563/ 577-580£. Ver tambem Archaea, dominio; 
Bacteria, dominio; Eukarya, dominio 
Dominios em alęa, DNA, 329/ 330 
Dominios simplasticos, 796 
Dominios WD40,439/-440 
Dopamina, 1075 1, 1096,1096-1097/ 1098 
Doppler, Christian, 268 
Dormencia, endósporo, 569-570/-571 
Dormencia, sementes, 632-633, 822-823, 
827-828, 846 

Dowling, Herndon, 881-882/ 

Drogas, 472/-473. Ver tambem Medicina; Produ- 
tos farmaceuticos 

antibióticos ( ver Farmacos antibióticos) 
antivirais, 402 

biotecnologia para a produęao, 429-430/ 
como toxinas ambientais, 1271-1272/ 
coąueteis de, no tratamento da Aids, 483 
de esponjas, 685 

deriyados de plantas, 645-646t-646 
drogadięao, 1096-1097/ 
e enantiómeros, 62/ 
e forma molecular, 40/ 79 
e fungos, 663-665 

especies e diversidade genetica, 1257 
tolerancia, 104-105 
Drósera, 812/ 

Drosophila melanogaster (mosca-das-frutas). Ver 
tambem Mosca-das-frutas 
alteraęóes em genes de desenvolvimento, 
539/-540 

analise da expressao de um unico gene, 417- 
418/ 419/ 

bases geneticas para o comportamento, 1149 
como organismo-modelo, 22-23, 294f-295f, 
1037-1038 

comportamento de corte em, 1136 f 
densidade de genes em comparaęao com fun¬ 
gos, 658-659 t 

e anatomia reprodutiva, 1018/ 
e aryores filogeneticas, 555f-556f 
e genes ligados, 299/-301/ 
e padróes de formaęao do piano corporal, 
379-382/ 

genes de forrageio em, 1143/ 
genes homeóticos, 457-458/ 
hipótese um gene-uma enzima, 334 
mapas de ligaęao, 301-304/’ 
numeros diploides e haploides em, 255 
proteęao contra infecęóes utilizando peptideos 
antimicrobianos, 948/ 949/ 
resposta imune inata induzida, 948/ 949/ 
seleęao natural e evoluęao adaptativa, 488 
seletiyidade de femeas no uso de esperma em, 
1018/ 

seąuencia completa do genoma, 436/ 
splicing alternativo de RNA em, 372-373 
tamanho do genoma e numero de genes, 442£- 
443 

yariaęao genetica, 481-482/ 

Dryas, 1224/ 


Desaminaęao, amicoacidos, 180 
Ducto ejaculatório, 101S/ 

Ductos, reproduęao masculina, 1019/ 

Dulse ( Palmaria palmata ), 602-603/ 

Dunstan, William, 1237/ 

Duodeno, 902-3 

Dupla-helice, DNA, 5/-6, 85-87/ 312/ 316/ 
317-318/ 328/ 

Duplicaęao, de cromossomos, 305-306/ 448/- 
-450/ 

Duplicaęao, genes, 483, 559/-560 
Duraęao da noite, e flores, 853/-854 
Dust Bowl (evento histórico de erosao eólica dos 
EUA), 801/ 

E 

Ecdise, 677, 699, 701, 888/ 

Ecdisteroide, 1001/-1002 
Ecdizoarios, 677/ 

artrópodes, 700/-706/ 707 ( ver tambem Artró- 
podes) 

filogenia, 682/-683/ 
nematódeos, 699/-700 

Ecologia, 1158. Ver tambem Ecologia de comuni- 
dades; Biologia da conseryaęao; Ecologia de ecos- 
sistemas; Ecologia global; Ecologia de paisagens; 
Ecologia de organismos; Ecologia de populaęóes 
abrangencia e areas de atuaęao da, 1159/ 
ciclos biogeoąuimicos na, 1246 
como interaęóes entre organismos e o ambien- 
te, 1158/ 

e musgos, 621/-622/ 

e plantas yasculares sem sementes, 627-628 
fatores nas taxas evolutivas, 531-532 
genómica e proteómica, 88/ 
papeis dos fungos na, 661 f-664f 
procariotos na, 580-581/-582, 582-585/ 
urbana, 1268-1269 

Ecologia de comunidades, 1159/ Ver tambem 
Ecologia 

diversidade de especies e estrutura trófica, 
1216/-122C/ 1221 (ver tambem Diyersidade 
de especies; Estrutura trófica) 
e fatores biogeograficos, 1225-1228 
e patógenos, 1228-1229/ 
e zoonoses, 1228-1229/ 
interaęóes interespecificas, 1209/-1215/ 
limites da comunidade, 1208/-1209 {ver tam¬ 
bem Comunidades) 
perturbaęóes na, 1222/-1225/ 

Ecologia de ecossistemas, 1159 f, 1246. Ver tam¬ 
bem Ecologia; Ecossistemas 
Ecologia de organismos, 1159 f. Ver tambem Eco¬ 
logia; Organismos 

Ecologia de paisagens, 1159/ Ver tambem Ecologia 
corredores de deslocamento, 1266/-1267 
e ecologia urbana, 1268-1269 
filosofia das reseryas naturais, 1267-1268 
fragmentaęao de paisagens e limites, 1265- 
1266/ 

pontos de alta biodiversidade, 1267/ 

Ecologia de populaęóes, 1159/ Ver tambem 
Ecologia 

como estudo de populaęóes no meio ambiente, 
1185 

demografia de estatisticas vitais populacionais, 
1186-1189/ 1190 

densidade e dispersao populacional, 1185/- 
-1187/ 

determinaęao do tamanho, utilizando o meto¬ 
do de marcaęao e recaptura, 1185/ 
e dinamica de populaęóes, 1198-1201/ 
e regulaęao do crescimento populacional, 
1197/-1199/ 

modelos de crescimento populacional, 1190- 
1194 f{ver tambem Crescimento populacional) 
na populaęao humana, 1201/-1204£ 1205 


Ecologia do comportamento, 1134 
Ecologia forense, 1259/ 

Ecologia global, 1159 f. Ver tambem Ecologia 
da biosfera, 1159/(ver tambem Biosfera) 
e acidificaęao dos oceanos, 53/-54 
e biomas aąuaticos, 1171/-1176/’ 
e biomas terrestres, 1164-1170 f 
e clima global, 1160/’-1164/’ 
e distribuięao de especies, 1172,1177-118C/ 
1181 

e efeitos das extinęóes em massa, 5 36f 
e impacto ambiental humano (ver Impacto am- 
biental humano) 

e o tamanho da populaęao humana global, 
1201/-1204/ 1205 
importancia de micorrizas, 811 
Ecologia urbana, 1268-1269 
Ecossistema da tundra artica, 1242/-1243/ 
Ecossistema global, biosfera, 1233 
Ecossistemas, 1159/ 1232,1242/-1243/ 
caracteristicas e dinamica dos, 1232/-1233/ 
ciclos biogeograficos nos, 1244/’-1248/ 
como mvel de organizaęao biológica, 2/ 
diyersidade dos, 1255/-1256/ 
e procariotos, 580-581/-582 
e produęao primaria, 1235/-1238/ 1239 
e produęao secundaria, 1239/-1241/ 
e protistas, 607-609/ 

efeitos das extinęóes em massa sobre os, 536 f 
fluxo de energia e ciclagem ąuimica nos, 7/ 
162-163/ 1233-1234/ 
fungos nos, 661/-664/’ 
importancia das plantas com sementes aos, 
630/ 

importancia das plantas yasculares sem semen¬ 
tes aos, 627-628 

importancia dos musgos para os, 621/-622/ 
interaęóes nos, 8/ 
limites entre, 1265-1266/’ 
metagenómica e seąuenciamento de genomas 
de especies nos, 438 

restauraęao ecológica e restauraęao de ecossis¬ 
temas degradados, 1248/-1251/ 

Ecossistemas de ilhas, 1232/-1233/ 

Ecótones, 1166 
Ectoderme, 674,1044/ 1045/ 

Ectomicorriza, 810-811 
Ectoparasitos, 1214 
Ectoproctos, 681/ 692 f 
Edema, 927 
Edidin, Michael, 126 f 
Efedrina, 636f 
Efeito Allee, 1194 
Efeito antienyelhecimento, 844 
Efeito Bohr, 941-942/’ 

Efeito de diyisao cerebral, 1092 
Efeito estufa, 1272-1273/ 1274 
Efeito fundador, 489 
Efeito gargalo, 489 

Efeitos locais, e a diyersidade de comunidades, 
1226/-1227/ 

Efetores, 860 

Eficiencia, sinalizaęao celular, 224-225/-227 
Eficiencia de produęao, 1239/-1240 
Eficiencia trófica, 1240-1241/ 

Eixo, ATP-sintase, 173/ 

Eixo anteroposterior, lOS^ 

Eixo direita-esąuerda, 1054£ 1058/ 

Eixo dorsal-ventral, 1054 f 
Eixo esąuerda-direita, 1054£ 1058/ 

Eixos corporais, 1054^ 

Ejaculaęao, 1019 
Elastina, 76/ 

Eldredge, Niles, 514 
Elefante asiatico, 467-468/ 

Elefante marinho, 942-943/ 993/ 1261 
Elefantes, 88/ 467-468/ 1191/ 1259 
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Elefantes africanos, 467-468/ 1191/ 1259 
Elefantiase, 927 
Elementos, 29f-34£ 35, 803 
Elementos alu, 446 

Elementos de controle, 367-369/ 369-371/ 
Elementos de controle combinatório, 368-370, 
370-371/ 

Elementos de controle distal, 367-368 
Elementos de transposięao, 444/’-445/ 446, 
451-453 

Elementos de vaso, 641-642, 759 f 
Elementos do tubo crivado, 759 f 
Elementos essenciais, 29£-30, 56, 64, 803-804^ 
805£ 

Elementos geneticos móveis, e evoluęao dos virus, 
399-400 

Elementos inertes, 35 

Elementos mineralizados na dentięao, 717-718/ 
Elementos proximais de controle, 367-368 
Elementos puros, 37 
Elementos traęo, 29/-30 
Eletrocardiograma (ECG), 922/ 
Eletroencefalograma (EEG), 1088/ 
Eletrofisiologistas, 1066/ 

Eletroforese em gel, 414/ 7 
Eletrólitos, plasma sanguineo, 928/ 
Eletronegatividade, 37 
Eletrons, 30 

como particulas subatómicas, 30/-31 
e mveis de energia, 31-32/-34 
e orbitais, 35/ 

em compostos organicos, 58-59/ 60 
fluxo cielico nas reaęóes de fasę clara da fotos- 
sintese, 195-196/-197 

fluxo linear, nas reaęóes de fasę clara da fotos- 
sintese, 194-196/ 

na cadeia transportadora de eletrons, 165/- 
-166/ 

nas reaęóes redox, 163-164 f 
propriedades ąuimicas e distribuięao, 34^-35 
Eletrons de yalencia, 35, 36 
Eletroporaęao, 417 
Elevaęao 

eelima, 1162-1163/ 
e dano por luz ultravioleta (UV), 1180/ 
Eliminaęao, 897/ 904-905/-906 
Elongaęao, cadeia antiparalela de DNA, 322-325/ 
Elton, Charles, 1218 
Emaranhados neurofibrilares, 1098/ 
Embaralhamento de exons, 343-345/ 450-451/ 
Embebięao, 823 

Embriao(óes). Ver tambem Desenvolvimento 
embrionario 

garantia de sobrevivencia, 1017/ 
homologias anatómicas em vertebrados, 473/- 
474 

monocotiledóneas vs. eucotiledóneas, 642- 
643/ 

plantas terrestres, 614^ 
tolerancia imune materna, 1031 
Embriófitas, 613/ 61 4f 
Embriologia, 1037 

Emigraęao, e dinamica de populaęóes, 118(/ 
1190-1191/ 1200-1201/ 

Emissóes de dióxido de enxofre, 1260 
Emoęóes, 1089/-1090 
Emu, 732-733/ 

Enantiómeros, 61/-62/ 

Encaixe induzido, 153/-154 
Encefalite, 402 

ENCODE (Enciclopedia de elementos de DNA), 
440,444 

Endocarpo, 826/ 

Endocitose, 137-138/ 206/-207/ 

Endocitose mediada por receptores, 138/ 
Endoderme, 674, 762-763, 786, 787/ 1044/ 
1045/ 


Endoesąueleto, 1126/ 1127-1128 
Endófitas, 661/-662, 807 
Endometrio, 1020-1021/ 

Endometriose, 1027 
Endoparasitos, 1214 
Endorfinas, 40/ 79,1075*-1076 
Endosperma, 641, 818-819/ 822/-823/ 
Endósporo, 568-569/ 

Endossimbiose, 109-110/ 526-529/ 589, 592 f- 
-593/ 601-602/ 

Endossimbiose secundaria, 592/-593/ 
Endossimbose serial, 526-529/ 

Endotelio, 924-925 

Endotelio, vaso sanguineo, 923/ 926-927/ 
Endotoxinas, 582-583 
Energia, 31-32,142 

animal ( ver Bioenergetica) 
armazenamento, em gordura, 74 
calor, 46 

conservaęao, 1233 

e acoplamento a energia do ATP, 147-151/ 
e catalise enzimatica ( ver Catalise enzimatica) 
elocomoęao, 1128-1131 
e materia, como temas da biologia, 2,7/ 
e metabolismo, 141 ( ver Metabolismo) 
e yariaęao de energia livre (ver Variaęao de 
energia livre) 

eletrons e niveis de energia, 31-32/-34 
formas, 142-143/ 

leis da transformaęao, 143/-144/^ 145 
na fotossintese, 41/ 

no ecossistema da tundra artica, 1242/-1243/ 
no fluxo de energia e ciclagem ąuimica, 162- 
163/ 1233-1235/ 1242/-1243/ 
produęao primaria, em ecossistemas, 1235- 
1238/ 1239 

produęao secundaria, em ecossistemas, 1239/- 
-1241/ 

ąuimiosmose como mecanismo de acoplamen¬ 
to de energia, 173-174^ 175 
regulaęao do armazenamento, na nutrięao ani¬ 
mal, 908-910/ 910-911/-912 
tecnologia de biocombustiveis para reduzir a 
dependencia de combustiveis fósseis, 832 
transferencia e transformaęao, como temas da 
biologia, 1/ 2, 7f 

transformaęao, em celulas yegetais, 207/ 
fransformaęao, por mitocóndrias e cloroplastos 
em celulas eucarióticas, 109-111/ 
uso global humano, 1203-1204/’-1205 
vida e transformaęao, 141/ 

Energia cinetica, 46,142-143/ 

Energia de ativaęao, 151-152, 153f 
Energia livre, 145 

Energia livre de ativaęao (energia de ativaęao), 
151-152 

Energia livre de Gibbs, 145. Ver tambem Variaęao 
de energia livre 
Energia luminosa 

energia solar, 142,147-148 
excitaęao da clorofila, 192-193/ 
na fotossintese, 185/ 203-205 \f(ver tambem 
Reaęóes de fasę clara) 
no fluxo de energia e ciclagem ąuimica, 7/ 
162-163/ 1233 

produęao primaria em ecossistemas aąuaticos 
e limitaęóes, 1237 
propriedades, 190/ 

Energia luminosa, resposta de plantas aos relógios 
biológicos e ritmos circadianos, 851-852/ 853 
abertura e fechamento de estómatos, 792 
e arąuitetura da parte aerea das plantas e, 780 f- 
-781/ 

e fototropismo, 840-841 
fitocromos e fotorreceptores, 850-851 
fotomorfogenese e espectro de aęao, 849 
fotoperiodo e respostas sazonais, 853^-854^ 855 


fotorreceptores de luz azul, 849-850 f 
vias de transduęao de sinais de desestiolamen- 
to, 837/-838/ 839 

Energia potencial, 31-32,142-143/ 

Energia ąuimica, 142, 882-884^ Ver tambem Res- 
piraęao celular; Fotossintese 
Energia solar 

e custo energetico global, 1235 
na fotossintese, 41/ 185/ 
no fluxo de energia e ciclagem ąuimica, 7fi 
1233 

produęao primaria em ecossistemas aąuaticos 
e limitaęóes, 1237 
Energia termica, 46,130,142 
Engelmann, Theodor W., 191-192/ 

Engenharia de ecossistemas, 1220 f 
Engenharia genetica, 409 

de animais “pharm” (animais de fazenda pro- 
dutores de farmacos), 430 f 
de moscas-das-frutas para infecęao rapida, 

948/ 949/ 

de organismos geneticamente modificados 
(GM), 431-433 ( ver tambem Organismos ge¬ 
neticamente modificados (GM)) 
de plantas ( ver Plantas transgenicas) 
de proteinas anticongelantes, 858-859 
e cultura de tecidos yegetais, 830 
e vias de transduęao de sinais de etileno, 848 
em fungos, 664-665 
em procariotos, 582-584 f, 584-585 
ferramentas para a tecnologia de DNA, 409, 
412/-416/ 417 
Enguia eletrica, 1105 
Enjoo matutino, 1030 
Enovelamento, proteinas, 82-84 f 
Enovelamento erróneo, proteinas, 82-83 
Enriąuecimento de nutrientes, global, 1269-1270/ 
Ensaios de microarranjo de DNA, 419, 421 
Entalpia, 145 
Entamoebas, 606-607 
Entrevistas 

Dangl, Jeffery, 751/ 

Heberlein, Ulrike, 8 66f 
Hoekstra, Hopi, 461/ 

King, Nicole, 546/ 

Lin, Haifan, 92/ 

Ramakrishnan, Venki, 27/ 

Rotimi, Charles, 251/ 

Turner, Monica, 1157/ 

Entropia, 144-145 

Enyelhecimento, e DNA telomerico, 327 
Enyelope de fertilizaęao, 1039/-1040/’ 

Enyelope viral, 396, 398-399/ 

Enyelopes nucleares, 100/’-101/ 102-103/ 330, 
337/ 353 

Enyelopes virais, 394/’-395, 398-399/ 
Enyenenamento sanguineo, 578/ 

Emcertia, plantas, 829 
Emcerto, 829 
Enxofre, 29 1, 56, 64 
Enzima PCSK9, 932 

Enzimas, 67,151. Ver tambem Catalisadores 
enzimaticos 
como catalisadores, 151 
como proteinas, 75-76/ 128/ 
como ribozimas, 343-344 
de restrięao ( ver Enzimas de restrięao) 
diminuięao dos niveis plasmaticos de LDL pela 
inativaęao de enzimas hepaticas, 932 
elisossomos, 107/-108 
e suco gastrico, 901-902 f 
especificidade de substrato, 153/-154 
evoluęao, 156-157/ 

facilitaęao da sintese e degradaęao de polime- 
ros, 67/ 

forma e funęao da RNA-polimerase, 82-84 f 
fungos, 648-649 
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induęao e repressao, 362-363/-364 
localizaęao, nas celulas, 159/ 
na digestao ąuimica, 903/-904 
na regulaęao das interaęoes moleculares, 8-9/ 
na saliva, 901 

na sinalizaęao celular das respostas nucleares, 

222- 223/ 

RE liso e RE rugoso, 104-105 
relaęao com genes, na sintese de protefnas, 
334-335/ 336 
sftios ativos, 154f 
Enzimas de restrięao, 397, 413 

e produęao de plasmideos recombinantes de 
DNA, 413/-414 

e reaęao em cadeia da polimerase, na clonagem 
de genes, 415-416/ 

Enzimas de RNA. Ver Ribozimas 
Enzimas digestórias, 76/ 

Enzimas hidroliticas, fungos, 648-649 
Enzimas induziveis, 362-363/-364 
Enzimas repressiveis, 362-363/-364 
Enzimas saturadas, 154 
Eosinófilos, 928/ 930/ 950 
Ephrussi, Boris, 334 
Epicotiledone, 822-823/ 824/ 

Epidemia, 402 

doenęas vegetais, 860-861 
e virus emergentes, 402-403/ 404-405 
Epidemiologia, 896 
Epiderme, 75Ó/-757 
Epididimo, 1019/ 

Epifitas, 626/ 812/-813 
Epigenetica, 425 
Epiglote, 901/ 

Epilepsia, 1070,1092 
Epinefrina (adrenalina), 997 
como amina biogenica, 1075£ 
como hormónio soluvel em agua, 997/ 
e glandulas suprarrenais, 999/ 1006-1007/ 
efeitos multiplos, 998/ 
nas respostas de łuta ou fuga, 210/ 922 
segundos mensageiros, 220/-221/ 
via de transduęao de sinais, 212-214, 222-223, 

223- 224/ 

Epistasia, 279/ 

Epitalamo, 1087/ 

Epitelio colunar, 871/ 

Epitelio colunar pseudo-estratificado, 871/ 
Epitelio colunar simples, 871/ 

Epitelio cubico, 871/ 

Epitelio escamoso, 871/ 

Epitelio escamoso estratificado, 871/ 

Epitelio escamoso simples, 871/ 

Epitopos, 952-953, 963 

Eąuaęao de Hardy-Weinberg, 484-487 

no Exercicio de Habilidades Cientificas, 487 
Eąuaęao de Nernst, 1065 
Eąuaęao logistica no Exercicio de Habilidades 
Cientificas, 1194 
Eąuidnas, 736 f 
Eąuilibrio 

mecanorreceptores para o senso do, 1106/- 

-1110/ 

populacional, 1197/ 
ąuimico (ver Eąuilibrio ąuimico) 

Eąuilibrio, corporal, 1106/-111C/ 1128-1129 
Eąuilibrio de Hardy-Weinberg, 484-485/ 
486-487 

Eąuilibrio de seleęao, 494-497/ 

Eąuilibrio puntuado, 514 f 
Eąuilibrio ąuimico, 41 
e metabolismo, 146-148/ 
e tampóes, 52-53 

e variaęao de energia livre, 145-146/ 
nas reaęoes ąuimicas, 41 
Eąuinócio de maręo, 1161/ 

Eąuinócio de setembro, 1161 


Eąuinodermos, 683/ 707-709/ 1039/ 1041/ 
1080/ 1127 
Eąuinoide, 709/ 

Eąuisetum (cavalinhas), 624f-626f, 627 
Eąuisetum , 626 f, 627 
Eąuus, 542-543/ 

Era Arąueana, 526 f, 527 1 

Era Cenozoica, 526 f, 527 1, 533/ 673 

Era Fanerozoica, 526/ 527 t, 533/ 

Era Hadeana, 526/ 527 1 

Era Mesozoica, 526/ 527 1, 533/ 673 

Era Neoproteozoica, 670/-671/ 

Era Paleozoica, 526/ 527 1, 533/ 671/-672 
Era Proteozoica, 526 f, 527 1 
Ereęao, penis, 995-996 

Eritrócitos (celulas yermelhas do sangue), 79-82/ 
494-495,496/-497/ 872/ 928/-929/ 
Eritropoietina (EPO), 930 
Erosao, solo, 803/ 

Erosao eólica - Dust Bowl dos Estados Unidos, 
801/ 

Erosao hidrica, rochas, 623 
Errantes (clado Errantia), 697/ 

Erros, replicaęao do DNA, 325-326/ 
Erva-daninha bruxa ( Striga), 849 
Erva-de-pato ( Spirodela oligorrhiza), 101/ 
Erva-dos-cancros americana ( Phytolacca ameri- 
cana), 825/ 

Ervas daninhas, e escape transgenico, 833 
Ervas que se dispersam pelo vento, 826 f 
Erva-seta ( Sagittaria latifolia ), 829/ 

Eryilha, 825/ 

Eryilhas, e experimentos de G. Mendel, 267/-274/’ 
Escala de pH, 51-52/ 

Escala logaritmica no Exercicio de Habilidades 
Cientificas, 1129-1130 
Escamas 
peixe, 722 
repteis, 728-729 

Escherichia coli (E. coli), bacteria, 589 
cepas patogenicas, 582-583 
clone de DNA e clonagem de genes, 412/-413 
como organismo-modelo, 22-23 
e fissao binaria, 239-241/ 
evoluęao adaptativa rapida, 571-572/-573 
fagos virais e pesąuisa de DNA, 314f-315 
infecęao viral, 394/-395, 396/-397/ 398 
na clonagem de genes, 583-584 
no sistema digestório humano, 906-907/ 
recombinaęao e conjugaęao genetica, 573- 
574/-575 

regulaęao da expressao genica, 361/-364/’ 
replicaęao e reparo do DNA, 320/-325/’ 
seąuencia genómica completa, 43(/ 
tamanho do genoma e numero de genes, 442£ 
Esclera, 1112/ 

Escleroide, 758/ 

Esclerose amiotrófica lateral, 1122 
Esclerose multipla, 965 
Escólex, 691/ 

Escolha de parceiros, 493/-494/ 509/ 512/-513, 
1146/-1147/ 1148 
Escorpióes, 683/ 702/ 

Escroto, 1019/ 

Escuridao 

florescimento em plantas de noites longas e, 
853/-854 

resposta yegetal de estiolamento a, 837/ 
Escutelo, 823/ 

Esfeniciformes (pinguins), 734 f 
Esfigmomanómetro, 924-925/ 

Esfincter, 900/-901/ 

Esfincters pre-capilares, 926 f 
Esófago, 901/ 902 
Espaęo de cisternas, 104 
Espaęo intermembrana, 109-110 
Espaęo tilacoide, 187/ 


Espanha, 567/ 

Especiaęao, 500 

alopatrica, 505/-508/ 
alopatrica vs. simpatrica, 505/ 510 
como conexao conceitual entre microevoluęao 
e macroevoluęao, 501, 516 
como origem de especies na evoluęao darwi- 
niana, 500/ 

diferencial e seleęao de especies, 542-543 
e genes ortólogos, 560 
e teoria de Darwin, 466-470/ 
escala de tempo, 514f-515f- 
genetica, 515-516/ 

isolamento reprodutivo e conceito de especies 
biológicas, 501/-504/ 505 
simpatrica, 507-509/-510 
zonas hibridas e isolamento reprodutivo, 
510-513/ 

Especiaęao alopatrica 505/-508/ 533 
Especiaęao simpatrica, 507-508/ 509/-510 
Especie Helianthus, 514-515/ 

Especies, 501 

classificaęao, lOf-ll/ 464, 548-549/ 
comparaęao de genomas, 451-454 f, 455-457 
comparaęao de processos de desenvolvimento, 
457-458/ 

comunidades (ver Comunidades) 
conceito biológico, 501/-504/’ 
conceitos de especie morfológica, ecológica, e 
filogenetica, 504 

descoberta de novas, 1158/ 1254^ 
desmatamento tropical e extinęóes, 645-646/- 
646 

distribuięao ( ver Distribuięao de especies) 
distribuięao geografica, 476-477 
diversidade (ver Diyersidade de especies) 
dominantes, fundadoras e fundaęao, 1220 f 
e comunidades ( ver tambem Comunidades) 
em perigo e ameaęadas, 1236f, 1267 
endemicas, 476-477 

expressao de genes interespecificos na evolu- 
ęao, 417 

extinęao de moluscos, 696-697/ 
filogenias como registro histórico, de especies, 
547-548 ( ver tambem Filogenias) 
fundadoras, 1265 
fusao, 513/ 

genes homólogos, 559/-560 
genomas seąuenciados, 412 
interaęoes entre ( ver interaęoes interespecifi- 
cas) 

introduzidas, 1258-1259/ 
limite, 1266 

metagenómica e seąuenciamento de genoma 
de grupos de especies, 438 
morfologia e conceito, 501 
na arvore da vida, 13-15/ 
numero de especies conhecidas, 1254 
perda de anfibios, 727 
populaęóes ( ver Populaęao (ęoes)) 
ressurreięao de especies extintas, 1260-1261/ 
seąuencias completas de genomas, 436/-437, 
442 ^ 

tamanho do genoma, numero de genes, diyer¬ 
sidade de genes, e DNA nao codificante, 442£, 
443 

teoria de C. Darwin sobre a origem e evoluęao, 
11-14£ 466-470/(ver tambem Ecoluęao; Es¬ 
peciaęao) 

uso de aryores filogeneticas para identificar 
carne de baleia, 549-550/-551 
yertebrados, 712-713 
Especies ameaęadas, 1256/ 1267 
Especies com esporos nao dimórficos, 625, 
631-632 

Especies de esporos dimórficos, 625, 631-632 
Especies de ilhas, 476-477 
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Especies dimórficas, 828-829/ 

Especies do Clube de Cem Batimentos Cardiacos, 
1256/ 

Especies dominantes, 1220 
Especies Drosophila (mosca-das-frutas), 505- 
507/ 516, 561 

Especies em perigo, 1194£ 1256 ^ 1267 
Especies endemicas, 476-477 
Especies Euhadra, 514-515 
Especies exóticas, 1258-1259/ 

Especies fundadoras, 1220/ 

Especies introduzidas, 1258-1259/ 

Especies invasivas, 811, 1217 
Especies irmas, 505-507 
Especies Mimulus, 51 6f 
Especies nao nativas, 1258-59/ 

Especies Phytophthora, 607-608/ 1228 
Especies Pongo, 436 f, 740-741 
Especies Pundamilia , 509/ 513/ 

Especies Salmonella , 582-583 
Especies Tragopogon, 508-509/ 

Especies transplantadas, 1177-1178 
Especies-chave, 1220,1265 
Especificidade 
PCR, 415-416/ 
sinalizaęao celular, 223-225/ 
substratos de enzimas, 153/-154 
viral, 395 

Especificidade chave-fechadura, virus, 395 
Espectro de absoręao, 190 - 191 / 

Espectro de aęao, 190 - 192 / 849 
Espectro eletromagnetico, 190 / 
Espectrofotómetro, 190 - 191 / 

Espectroscopia por ressonancia magnetica nu- 
clear, 82-83 
Esperma, 1014 

como gameta masculino, 1014,1017-1018/ 
cromossomos em humanos, 234-235 
e concepęao, 1028/ 

e determinaęao de sexo em mamiferos, 296/ 
e espermatogenese humana, 1021-1022/ 
e fertilizaęao, 1038-1039/ 1040 
flagelados, em plantas terrestres, 613 
plantas com sementes ( ver Granulos de pólen) 
vies de seleęao de uso, por femeas de moscas- 
-das-frutas, 1018/ 

Esperma flagelado, 613 
Espermateca, 705, 1018 / 

Espermatide, 1022/ 

Espermatócitos, 1022/ 

Espermatogenese, 1021-1022/ 1025/ 
Espermatogónia, 1022 / 

Espiculas, estrela-do-mar, 708/ 

Espinha bifida, 1048-1049 
Espinhos (do carrapicho), 639/ 

Espinhos pontiagudos nos frutos, 826 f 
Espiroąuetas, 579/ 

Espirradeira (Nerium oleander ), 793/ 

Espongiocele, 684 f 

Esponjas 

e genes Hox, 669 

/logenia, 676-677/ 681/ Ó84/-685 
Esporangio, 615/ 621, 625, 634/-Ó35, 657/ 
Esporócitos, 615/ 

Esporofilos, 625 
Esporófitas, 614 

de briófitas, 62 Of, 621 

de plantas vasculares sem sementes, 623/-624/’ 
em plantas terrestres, 614/-615/ 
na alternancia de geraęóes, 256/ 
no ciclo de vida dos pinheiros, 634f-635 
relaęao com gametófito, em plantas, 631/ 
Esporopolenina, 613 , 615/ 631-632 
Esporos, 614 / 649-650 
tflgas marrons, 597-598 
de plantas terrestres, 614f-615f 
fungos, 648-649/ 649-651, 652/-653/ 


na alternancia de geraęóes, 256 f 
plantas terrestres fossilizadas, 616/ 
produęao, e meiose, 269 
sinalizaęao celular e bacterias, 211/ 
yariaęóes, em plantas vasculares, 625 
vs. sementes, 631-633 
Esporozoitos, 597-599/ 

Espuma ou gelatina espermicida, 1031-1032 
Esąueleto cartilaginoso , 717-718, 720 
Esąueletos hidrostaticos, 1127 / 

Esąuilos voadores, 475/ 

Esquilos-de-belding ( Urocitellus beldingi), 1151— 
1152,1153/ 1187^-1188/ 1189f-1190 
Esquilo-terrestre-do-artico, 886-887 
Esquistossoma, 690/ 1214 
Esquistossomose, 690/ 

Esquizofrenia, 1096 / 

Estabilidade, comunidades, 1217/ 1222 
Estabilidade, equilibrio, 145-146/ 

Estabilidade, populaęao, 1199/-1200,1202 
Estabilidade, zona hibrida, 512/ 513 
Estado de potencial de repouso, potencial de aęao, 
1068/-1069 
Estados Unidos 

Ato de Especies Ameaęadas (ESA), 1256 
piramidę da estrutura etaria, 1203/ 

Estame, 268-269, 638 / 816 
Estampagem, 1138 - 1139 / 1146/-1147/ 

Estatina, 932 
Estatistica, 15-16 

Estatistica vital, populaęao, 1186-1188/-1189, 
1190 

Estatocisto, 1106 f 
Estatolito, 855/ 1106 / 

Estator, ATP-sintase, 173/ 

Estepe, 1169/ 

Esterilidade 

hibrido, 503/ 516 
planta transgenica, 834 
Esterilizaęao, humanos, 1033 
Esteroides 

como brassinosteroides, 849 
como hormónios sexuais, 1008-1009/ 
como hormónios soluveis em lipideos, 996 f 
como toxinas ambientais, 1272/ 
e glandula suprarrenal, 1007/-1008 
no sistema endócrino humano, 999/ 
receptores, 997/ 

Esteroides anabólicos, 1009 
Estigma, 638/ 

Estigma, angiospermas, 816 
Estilos, flores, 638 / 816 
Estimuladores, 367-369/ 

Estimulo 

ambiental, 1134/-1135/ 
homeostatico, 876 
was cadeias estimulo-resposta, 1136/ 
sensorial, 1102/ 1103/ 1063/ 1090-1092/ 
Estimulo mecanico, respostas de plantas, 
855-856/ 

Estipes, 596 
Estivaęao, 886-887 
Estolóes, 755/ 

Estómago, 901 

adaptaęóes, 905-907/ 
e digestao quimica, 901-902/ 

Estómatos, 187 , 616 , 763 - 765 / 771/ 
e gradientes de ions, 987/ 
e plantas CAM, 202-204/ 
e transpiraęao, 200-201 
esporófito, 621 
na fotossintese, 187/ 
plantas terrestres, 616 

regulaęao da transpiraęao pela abertura e fe- 
chamento, 789-791/ 792 
Estorninho europeu, 1258 
Estradiol, 62, 997/-998, 999/ 1009 / 1024 , 1031/ 


Estramenópilos, 591/ 595/-597/ 597-598 
Estrategia olho por olho ,1153 
Estratos, 464/ 522-523/ 

Estrela-do-mar, 707-708/ 934/ 1080/ 1186, 

1187/ 1220/ 

Estresse 

e resposta da glandula suprarrenal, 997/ 1006- 
1007/ 1008 
e sistema imune, 965 
etileno na resposta yegetal, 847/ 

Estresse biótico, plantas, 857, 858-860, 861/-863/ 

Estresse mecanico, respostas de plantas, 847/ 

Estresse salino, respostas yegetais, 857 

Estresses abiótico, em plantas, 857/-858, 858-859 

Estricnina, 1075,1213 

Estrigolactonas, 840f, 844, 849 

Estróbilo, 625 

Estróbilo, gimnospermas, 632-633 
Estrogenios, 62, 370-371, 997/-998, 999/ 1009 / 
1024,1031-1032/-1033,1272/ 

Estroma, 109-111,187/ 189/-190,196-198/ 
198-199 

Estromatólitos, 523/ 526 
Estrutura e funęao, 4 

Estrutura etaria, populacao humana, 1203/ 
Estrutura etaria piramidal no Afeganistao, 1203^ 
Estrutura primaria, proteinas, 80/ 

Estrutura quaternaria, proteinas, 81/ 

Estrutura quimica, DNA, DNA, 317/ 

Estrutura secundaria, proteinas, 80 f 
Estrutura terciaria, proteinas, 81/ 

Estrutura trófica, 1217 

controles de baixo para cima e de cima para 
baixo, e biomanipulaęao, 1221 
eficiencia trófica, 1240-1241/ 
especies com alto impacto, 1219-1220/’ 
hipótese energetica na restrięao da extensao da 
cadeia alimentar, 1219/ 

no fluxo de energia de ecossistemas e ciclagem 
quimica, 1233-1235/ 

teias alimentares e cadeias alimentares, 1217- 
1219/ 

Estrutura yegetal 

celulas, 757, 758/-759/ 
crescimento primario de raizes e parte aerea, 
761/-765/ 

crescimento secundario de caules e raizes em 
plantas lenhosas, 764-768/ 769 
diversidade, 752/-753 
e desenvolvimento yegetal, 769/-775/ 
geraęao de celulas pelos meristemas para o 
crescimento, 760f-761f 
hierarquia de órgaos, tecidos e celulas, 752/- 
-759/ 

Estruturas analogas, 475 
Estruturas de Lewis, 36, 37/ 

Estruturas em aneis 

de cadeias principais de carbono, 60/ 
de glicose, 69/ 

de proteinas sintetizadoras de celulose, 613 
Estruturas homólogas, 473/-475/ 

Estruturas yestigiais, 474 

Estuarios, 1174 / 1180 

Estudo de amamentaęao cruzada, 1138£ 

Estudo de casos 

sobre a ciclagem de nutrientes na Floresta Ex- 
perimental em Hubbard Brook, 1247-1248/ 
sobre a evoluęao da tolerancia a elementos tó- 
xicos, 3( )f 

sobre a funęao renal dos morcegos-yampiros, 
985/-986 

sobre a populaęao de ursos-cinzentos, 1263 f 
sobre a predaęao e a coloraęao dos camundon- 
gos, 18-20 f 

sobre a yariaęao da seleęao de presas, 115C )f 
sobre a yariaęao de padróes de migraęao, 
1150-1151/ 
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sobre o declmio da populaęao do pica-pau-de- 
-crista-vermelha, 1264/’-1265 
sobre o vórtice de extinęao das grandes- 
-galinhas-da-pradaria ( Tympanuchus cupidó), 
1262/ 

Estudo de predaęao coruja-camundongo, 20-22 
Estudos. Ver Experimentos de pesąuisa 
Estudos de associaęao de genomas, 421-422, 428 
Estudos de caso da coloraęao da pelagem, 18—20/ 
20-22 

Estudos de origens da vida, 57/-58 
Estudos familares, 1096 
Estudos gemeos, 1138 
Etano, 59/ 

Etanol, 63/ 178/ 584-585/ 1199/ 

Etapa de auto-organizaęao, fago de ciclo litico, 
396/ 

Etapa de elongaęao 
traduęao, 35C )f 
transcrięao, 34C/-342/ 

Etapa de entrada, ciclo de vida litico, 396/ 

Etapa de iniciaęao 

regulaęao da traduęao, 372-373 
regulaęao da transcrięao, 366-372/ 
traduęao, 348/ 350 
transcrięao, 340/-341/ 

Etapa de liberaęao, fago de ciclo litico, 396/ 

Etapa de ligaęao, ciclo de vida litico de fagos, 396/ 
Etapa de montagem, ciclo litico de fagos, 396/ 
Etapa de percepęao, sinalizaęao celular, 213 
e receptores intracelulares, 217-218/ 
e receptores transmembrana de superficie 
celular, 215/-217/ 

ligantes, associaęao de ligantes e proteinas re- 
ceptoras,214 

proteinas da membrana plasmatica como re¬ 
ceptores, 214/’-217/ 

vias de transduęao de sinais em plantas, 838/ 
visao geral, 213/ 

Etapa de sintese, fago de ciclo litico, 396/ 

Etapa de terminaęao 
traduęao, 351/ 
transcrięao, 340/ 341-342 
Etapa de transduęao, sinalizaęao celular, 214 
e vias de transduęao de sinais, 218-219 
fosforilaęao e desfosforilaęao de proteinas, 
219/-220 

na reproduęao de celulas de leveduras, 211 
nas vias de transduęao de sinais em plantas, 
838/-839 

peąuenas moleculas e ions como segundos 
mensageiros, 220/-222/ 
vias de multiplas etapas, e amplificaęao de si¬ 
nais, 218 

visao geral, 213/-214 
Etapa de transięao, 152 
Etapas de respostas, sinalizaęao celular, 214 
amplificaęao de sinais, 223-224 
aumento da eficiencia da sinalizaęao, 224- 
225/-227 

especificidade de sinalizaęao celular e coorde- 
naęao de respostas, 223-225/ 
regulaęao de respostas, 222-225/ 226-227 
respostas nucleares e citoplasmaticas, 222-224 f 
terminaęao de sinalizaęao, 225-227 
visao geral, 213/-214 
Eteno (etileno), 59/ 

Etileno, 212, 840*, 846-848/ 857/ 

Etiolaęao, 837 

Eucariotos. Ver tambem Animal(is); Fungo(s); 
Planta(s); celulas ( ver Celulas eucarióticas) 
arvore filogenetica, 604-605/ 
e a cadeia transportadora de eletrons, 166-168 
e cilios, 11-12/ 

endossimbiose e eyoluęao, 589, 592/-593/ 
Eukarya, dominio, 11 fi 562-563/ 577-580*, 

588 


fotossintese em organismos unicelulares, 18 6f 
origens dos organismos multicelulares, 528- 
530/ 

origens dos organismos unicelulares, 526-529/ 
protistas como unicelulares, 588 ( ver tambem 
Protistas) 

ąuimiosmose, 173-174^ 175 
tamanho do genoma e numero de genes, 442*- 
443 

taxonomia, 562, 563/ 

unicontes como os primeiros a divergir, 604- 
605/ 

Eucromatina, 330 

Eudicotiledóneas, 642-644^ 762/ 763-764 f, 
822/-824/ 

Euforbiaceas, 11 66f 

Eugenia, 429 

Euglenoides, 594/-595 

Euglenozoarios, 594/’-595 

Eukarya, dominio, 11/ 562-563/ 577-580*, 588 

Eulipotyphla, 739/ 

Eumetazoarios 
Euriptera, 702/ 

Europa, 1251/ 

Euterios (mamiferos com placenta), 475/ 737/- 
-741/ 741-742. Ver tambem Primatas 
Eutroficaęao, 1221,1238,1269-1270/ 

Evans, Martin, 421 
Evaporaęao, 45-46/ 879/ 880 
Evapotranspiraęao, 1226/ 1238/ 
Eyapotranspiraęao potencial, 1226 
Eyidencia 

dados cientificos como, 15-18/ 
e teorias, 20-21 

fósseis, para a eyoluęao, 11-12/ 

Eyitaęao de areas de sombra, plantas, 851 
Evo-devo. Ver Biologia da eyoluęao do desenvolvi- 
mento (evo-devo) 

Eyoluęao, 462. Ver tambem Adaptaęóes; Seleęao 
natural 

area de pesąuisa de C. Darwin sobre, 465-466/ 
466-467 

aspectos teóricos da teoria de Darwin, 476-478 
biologia da eyoluęao do desenvolvimento (evo- 
-devo) no estudo da, 382-383 
classificaęao da diversidade das formas de vida, 
10 /- 11 / 

coevoluęao de flores e polinizadores, 821/ 
como tema central da biologia, 1 (folha de ros- 
to), 2, 9-10/ 

comparaęao de seąuencias de genomas para 
estudar a, 451-458/ 

contexto histórico da teoria de Darwin, 463/- 
-465/ 

conyergente ( ver Eyoluęao conyergente) 
criando e testando hipóteses da teoria de 
Darwin, 476-477 

da detecęao de patógenos pelas plantas, 860 
da diversidade biológica (ver Biodiversidade) 
da espessura de axónios de mielinizaęao, 1070 f- 
-1071/ 

da estrutura do cerebro de yertebrados, 1085/ 
da funęao hormonal, 101C )f 
da glicólise, 179-180 

da memória de curta duraęao e de longa dura- 
ęao, 1094-1095 
da mitose, 241-242/ 
da musculatura lisa, 1126 
da ordem biológica, 145 
da percepęao visual, 1111/-1113/ 
da resistencia a drogas, 429-430 
da sinalizaęao celular, 211/-212 
da tolerancia a elementos tóxicos, 30/ 
da yariaęao genetica em populaęóes, 264-265/ 
das adaptaęóes de aąuisięao de recursos em 
plantas yasculares, 778/-781/ 
de amniotas, 728-729/ 


de angiospermas, 641/-643/ 
de animais, 669/-671/ 672-673 
de artrópodes, 70C/-701/ 
de caracteristicas da historia da vida, 1195 f- 
-1196/ 1197 

de comportamentos de forrageio, 1143/-1144, 
1144-1145 

de comportamentos por aprendizagem asso- 
ciativa, 1141 

de diferenęas na composięao de lipideos na 
membrana celular, 127 
de enzimas, 156-157/ 
de flores, 817/ 
de fungos, 653/-654 
de genes e genomas, 559/-560 
de genomas a partir de trocas de DNA, 448/- 
-451/ 452 

de gimnospermas, 635/ 
de gnatostómios e mandibulas, 718-719/-720 
de homimneos e humana, 741-748/ 
de introns, 343-345/ 
de mamiferos, 735/-736 
de membranas extra-aminióticas no desenyol- 
yimento amniótico, 1047 
de micorrizas em plantas, 810 
de mitocóndrias e cloroplastos, 109-110/ 
de padróes de reproduęao sexuada, 1016 
de patógenos capazes de evadir o sistema imu- 
ne, 966-968/ 
de peixes, 722-724 

de plantas terrestres, 612/-613, 616-617* 
de plantas yasculares, 622-625/ 
de populaęóes, 1184-1185 
de proteinas anticongelantes, 858-859 
de repteis, 729-730 
de RNAnc, 376 

de sementes em plantas com sementes, 631- 
633 

de trocas gasosas, 940-943/ 
de virus, 399-400, 404 

DNA e proteinas como unidades de medida da, 
87-89 

do código genetico, 339/-340 
do crescimento secundario em plantas, 768- 
769 

do flagelo de procariotos, 569-570/-571 
do genoma humano, 560 
do tamanho e forma dos animais, 868/ 
dos cordados, 715-716 
e arvore da vida, 13-15/ 
e dataęao radiometrica, 31-32 
e dispersao de especies, 1177-1178 
e divergencia dos genes humanos de globina, 
452 

e expressao de genes em diferentes especies, 
417 

e nichos ecológicos, 1209-1210 f 
e o enigma da reproduęao sexuada, \0lĄf-10l5 
e yariaęao genetica, do comportamento, 1150 f- 
-1151/ 

endossimbiose em eucariotos, 589, 592/-593/ 
601-602/ 

especiaęao como conexao conceitual entre 
macroevoluęao e microevoluęao, 501, 516 
(ver tambem Macroevoluęao; Microevoluęao, 
Especiaęao) 

evidencias que sustentam a teoria de Darwin, 
471/-476/ 476-477 

filogenias contando a historia da, 547-548, 
549/-550/’(ver tambem Filogenias) 
genómica e proteómica no estudo da, 88/ 
influencia do ambiente, em deriyados nitroge- 
nados, 977 

mecanismos alternativos de fixaęao de carbono 
em plantas, 200-201 

mutaęóes como alteraęóes nos nucleotideos do 
DNA, 326 
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padróes e aspectos do processo, 463,476-477 
possibilidade, da vida em planetas com agua, 
50/ 

rapida de procariotos, 571-572/-573 
relógios moleculares e taxas de, 560-561/ 562/ 
seleęao natural e yariaęao genetica a partir da 
reombinaęao de alelos, 301-303 
sintese abiótica de moleculas organicas e ori- 
gem da vida na Terra, 57/-58 
tamanho populacional peąueno e vórtex de 
extinęao, 1261/ 

tema da uniformidade na diversidade da vida 
na, 462/ 466-467 

teoria de Darwin, descendencia com modifi- 
caęóes derivadas da seleęao natural, 11-14£ 
466-468/ 468-470/ 
uniformidade na diversidade na, 11-12/ 
uso de dados de proteinas para testar a hipóte- 
se da transferencia horizontal de genes, 564 
yertebrados primitivos, 717-719/ 

Eyoluęao adaptativa, 488, 493/ Ver tambem 
Eyoluęao 

Eyoluęao conyergente, 475 

de cactos e euforbiaceas, 1166/ 
de homologias, 475/ 
de marsupiais, 737/ 
de nadadores rapidos, 868/ 
e analogias, 550-551/-552 
e filogenias, 547/-548/ 

Eyoluęao ramificada, 542-543 
Exalaęao, 937-940/ 

Exaptaęóes, 542, 570-571 
Excavata, 590/ 593/-594/ 595 
Excitaęao 

autónoma, 1090 

funęóes cerebrais durante o sono e, 1088/ 
sexual humana, 1027-1028,1075-1076 
Exclusao competitiva, 1209 
Excreęao, 972, 978/ Ver tambem Sistemas excre- 
tores; Osmorreguladores 
Exercicio, e sistema imune, 965 
Exercicios, dados quantitativos, 15-16 Ver tam¬ 
bem Exercicios de Habilidades Cientificas 
Exercicios de Habilidades Cientificas 

anotaęao cientifica, interpretaęao de yalores de 
dados expressos em, 1075-1076 
aryores filogeneticas com base em seąuencia, 
analise, 404 

coeficientes de correlaęao, calculo e interpreta¬ 
ęao, 672 

coeficientes de temperatura, calculo e interpre¬ 
taęao, 784-785 

correlaęóes, positiva e negativa, uso e interpre¬ 
taęao de dados, 828 

curva de decaimento de isótopos radioativos, 
calculo, 33 

dados ciclicos, graficos, 1273 
dados de expressao genica, analises, 420 
dados de genómica, interpretando e gerando 
hipóteses, 651 

dados de seąuencias de polipeptideos, analise, 
87-89 

dados de seąuencias de proteinas, uso para 
testar hipóteses evolutivas, 564 
dados quantitativos, descrięao e interpretaęao, 
975 

dados quantitativos, estimativas a partir da 
graficos e desenvolvimento de hipóteses, 
531-532 

desenho experimental, compreensao e inter¬ 
pretaęao de dados, 694 

eąuaęao de Hardy-Weinberg, uso na interpre¬ 
taęao de dados e predięóes, 487 
eąuaęao logistica, uso em modelos de cresci- 
mento populacional, 1194 
escala de barras, uso para calcular volume celu- 
lar e area de superficie, 99 


escalas logaritmicas, interpretaęao de graficos, 
1129-1130 

experimento-controle, planejamento, 1008 
experimentos, uso para testar modelo, 226 
experimentos de deleęóes de DNA, analises, 
369-370 

grafico de retas, geraęao e conyersao entre uni- 
dades de dados, 260-262 
graficos de barras, elaboraęao e interpretaęao, 
177, 583-584, 623 

graficos de barras, interpretaęao, 21-22, 369- 
370,476-477, 756, 858 

graficos de barras e de dispersao, elaboraęao e 
interpretaęao, 1211 

graficos de barras e linhas, elaboraęao e inter¬ 
pretaęao, 1181 

graficos de dispersao, geraęao e interpretaęao 
de dados, 507-508 

graficos de dispersao com dois conjuntos deda- 
dos, interpretaęao, 134 

graficos de dispersao com regressao linear, ge¬ 
raęao, 202-203 

graficos de dispersao com regressao linear, in¬ 
terpretaęao, 54 

graficos de dispersao e graficos de barras, gera¬ 
ęao e interpretaęao, 1211 
graficos de linhas, comparaęao de duas varia- 
veis em um eixo x comum, 967 
graficos de linhas e de barras, geraęao e inter¬ 
pretaęao, 1181 

graficos de retas, geraęao e calculo de inclina- 
ęao da reta, 154-155 
graficos de torta, interpretaęao, 885-886 
hipóteses com modelos quantitativos, testes, 
1144 

histogramas, geraęao e interpretaęao, 281, 932 
histogramas, interpretaęao, 247-248 
inclinaęao da reta, interpretaęao de yariaęóes, 
1043 

inferencias, geraęao e desenho de experimen- 
tos, 1025 

logaritmos naturais, usos e interpretaęao de 
dados, 632-633 

logotipos de seąuencias, interpretaęao , 349 
mutaęóes geneticas, interpretando dados a par¬ 
tir de experimentos, 912 
mutantes geneticos, planejamento de experi- 
mentos, 1089 
obseryaęóes, geraęao, 806 
razao de mol e molar de compostos organicos, 
usos, 58 

regressao linear, como fazer, 202-203 
regressao linear, determinaęao de eąuaęóes, 
744-745 

regressao linear, interpretaęao, 54 
seąuencias geneticas, interpretando compara- 
ęóes de, 589 

tabelas, leitura de dados, 58, 87-89,154-155, 
177, 202-203, 260-262, 302, 316, 452, 487, 
507-508, 564, 583-584, 589, 623, 632-633, 
651, 672, 744-745, 756, 784-785, 828, 912, 
932, 967, 975,1008,1025,1043,1075-1076, 
1181,1211,1240,1273 

tabelas de identidade de seąuencias de aminoa- 
cidos, leitura, 452 

teste de qui-quadrado (x2), usos, 302 
Exocitose, 137, 206/-207/ 

Exoesqueleto, 687, 1127 
animal, 677 
antozoario, 687 
artrópode, 701/ 
em ectoproctos, 692 
na locomoęao, 1126/ 1127 
ąuitina como polissacarideo estrutural, 72/ 
Exons, 342-345/ 443, 449-451/ 481-482/ 
Exotoxinas, 582-583 
Expansinas, 842-843/ 


Expansóes da distribuięao natural, 1177-1178 
Expansóes de distribuięao, especies, 1177-1178 
Expectativa de vida ao nascer, 1276/ 

Experimento de enriąuecimento de nutrientes 
com sargaęo oceanico, 1238£ 

Experimentos, 19-20, 15-21. Ver tambem Es- 
tudo de casos; Figuras de Pesąuisa; Figuras de 
Metodos de Pesąuisa; Exercicios de Habilidades 
Cientificas 

Experimentos-controle, 19-2C/-21 

planejamento, Exercicio de Habilidades Cienti¬ 
ficas, 1008 

Experimentos de deleęao de DNA nos Exercicios 
de Habilidades Cientificas, 369-370 
Experimentos de labirinto, 1141/ 

Explicaęóes naturais vs. sobrenaturais, 16-18 
Explicaęóes supernaturais vs. naturais, 16-18 
Explosao cambriana, 529-530/ 671/-672 
Explosao de pragas, 1166 
Explosóes populacionais 
de algas, 1221,1237 
diatomaceas, 596 
dinoflagelados, 597-598/ 
poluięao de notrogenio e fitoplancton, 1269- 
1270/ 

Expressao genica, 6, 84, 334. Ver tambem 
Gene(s); Genetica 

alteraęóes, na macroevoluęao, 539/-54C/ 541 
analise de dados quantitativos e espaciais, 420 
como fluxo de informaęao genetica, 333/-334 
controle do hospedeiro por nematódeos para- 
sitos, 700 

de genes eucarióticos clonados, 416-417 
diferencial ( ver Expressao genica diferencial) 
DNA, RNA e genes, 6/ 

dos genes de desenvolvimento cerebral em an- 
fioxos e yertebrados, 715-716 f 
e acidos nucleicos, 84f-85 
e analise por meio da tecnologia de DNA, 
417-421/ 423/ 
e auxina, 842 

e controle da diferenciaęao de celulas yegetais, 
773/ 

e florescimento, 854/-855 
e mutaęóes, 355f-356f, 356-357 
e o código genetico, 337-339/-340 
e o conceito de gene, 356-357 
e sintese de polipeptideos por traduęao contro- 
lada por RNA, 345/—354/ 
evidencias no estudo de defeitos do metabolis- 
mo, 334-335/ 336 

experimento genetico na estrutura da folha do 
caryalho yermelho, 756 
interpretando logotipos de seąuencia para 
identificar sitios de ligaęao de ribossomos, 349 
principios nasicos da transcrięao e traduęao, 
336-337/ 

regulaęao (ver Regulaęao genica) 
significado evolutivo entre especies, 417 
tecnologia de DNA no silenciamento, 421-422/ 
Expressao genica diferencial, 365. Ver tambem 
Regulaęao genica 

determinantes citoplasmaticos e induęao na, 
377/-378 

na formaęao de padróes de planos corporais, 
379-382/ 383 

na regulaęao de genes eucarióticos, 365/-366 
na regulaęao genica, 360/ 
nos processos de desenvolvimento embriona- 
rio, 376^-377 ( ver tambem Desenvolvimento 
embrionario) 

regulaęao seąuencial, durante a diferenciaęao 
celular, 378-379/ 

Extensao, muscular, 1126 f 
Extensao da ramificaęao, aryores filogeneticas, 
555/-556/ 

Extinęao conyergente, 105C )f 
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Extinęao em massa do cretaceo, 535/ 

Extinęao em massa do Permiano, 534f-535 
Extinęóes 

de anfibios, 727 

de especies de plantas com sementes, 645- 
646/’-646 

de moluscos, 696-697/ 
e a ressurreięao de especies, 1260-1261/ 
e especiaęao, 514-516 
e especies introduzidas, 1258 
e o impacto humano, 1255 
e o modelo de eąuilibrio de ilhas, 1227 
e registro fóssil, 475, 522-523/ 
e temperatura global, 535/-536 
e vórtex de extinęao, 1261/ 
em massa, 534f-536f 

fatores ecológicos que afetam a taxa de, 531- 
532 

global e local, 1256 
taxa atual, 1256 

Extinęóes em massa, 534f-5 36/ 

desmatamento tropical e potencial, 645-646/- 
646 

dos dinossauros, 729-730 
e especiaęao, 514-516 

possibilidade de ocorrencia da sexta, 696-697/ 
Extinęóes globais, 1256 
Extinęóes locais, 1256 

Extremidade 39 (cadeia principal aęucar-fosfato), 
85-86, 341-343/ 346/ 

Extremidade 59 (cadeia principal aęucar-fosfato), 
85-86 

Extremidade coesiva, DNA, 414 
Extremidade posterior, 674 
Extremófilos, 577-580/-581 

F 

Fabricas de transcrięao, 371-372/ 

Fabricas de transcrięao, nucleo em interfase, 
371-372/ 

Face anterior, 673-674 

Face cis, aparelho de Golgi, 106/-107 

Face dorsal, 673 

Face trans, aparelho de Golgi, 106/-107 
Face ventral, 673 
Facilitaęao, 1215/ 

FAD (flavina adenina dinucleotideo), 170/-171/ 
176 

FADH 2 ,170/-171/ 173 
Fadiga muscular, 1124 
Fago T2, 314/-315 
Fago X (lambda), 397/-398 
Fagocitose, 107,138/ 947-948/ 
como endocitose, 137-138/ 
e lisossomos, 107/-108 
e sistema imune, 949-95C )f, 961/ 
integraęao celular, 121/ 

Fagos, 313, 395 

e capsideos, 394/-395 
e ciclos replicativos, 396/-397/ 398 
e transduęao, 572-573/ 
na pesąuisa de DNA, 313/-314£ 315 
prófagos e temperados, 397/-398 
yirulentos, 396/-397/ 

Fagos T, 394/-395, 396/-397 
Fagos temperados, 397/-398 
Fagos yirulentos, 396/-397/ 

Faias {Fagus grandifolia). 1164 f 
Faixa de Caspary, 786, 787/ 

Fala 

e funęao cerebral, 1092/ 
e gene FOXP2, 454/-456 
Falaropos-de-bico-fino, 1144-1145/ 

Falcóes, 1196/-1197 
Falcóes da Eurasia, 1196/-1197 
Falha de San Andreas, 533 
Familia de genes, 559/-560 


Familia de genes da globina p, 447/ 

Familia de genes da globina a, 447/ 

Familia Volutidae, 531-532 
Familias, taxonomia, 548-549/ 

Familias de multiplos genes, 446-447/ 

Faringe, 690/ 901/ 

Farmacos antibióticas 

como inibidores enzimaticos, 156-157 
e bacterias, 567-569 
e bacterias gram-positivas, 579/ 
e esponjas, 685 

e ribossomos procarióticos, 570-571 
e virus, 402 

evoluęao da resistencia, 472/-473 
fungicos, 663-664 
para fibrose cistica, 284 
resistencia de bacterios as, 574-575, 582-583 
Farmacos anti-inflamatórios, 1008 
Farmacos anti-inflamatórias nao esteroides 
(AINEs), 1008 
Farmacos antiyirais, 402 
Farmacos intravenosos, 930 
Farmacos psicoativos, 1075 
Fasę de aumento, potencial de aęao, 1068/ L 1069 
Fasę de decaimento, potencial de aęao, 1068/- 
1069 

Fasę de excitaęao, sexual, 1027-1028 
Fasę de fluxo menstrual, 1027 
Fasę de leitura, 339, 35 6f 
Fasę de plató, sexual, 1028 
Fasę de resoluęao, sexual, 1028 
Fasę de sistole, 921/ 

Fasę diastole, 921/ 

Fasę folicular, 1026 
Fasę GO, 244-245-245/ 

Fasę Gl, 234-235/ 

Fasę G2, 234-235/ 236/ 

Fasę lutea, 1027 

Fasę mitótica (M), 234-235/ 

Fasę pós-hiperpolarizaęao, potencial de aęao, 
1068/-1069 
Fasę proliferativa, 1027 
Fasę S, 234-235/ 

Fasę secretora, 1027 

Fator de crescimento de fibroblastos (FGF), 
1055-1056 

Fator de crescimento deriyado de plaąuetas 
(PDGF), 245-246/ 

Fator de crescimento hedgehog, 1057-1058 
Fator de crescimento sonie hedgehog, 1057-1058 
Fator F, 573-574/-575 
Fatores abióticos, 1162-1163 
microclima e, 1162-1163 
na distribuięao de especies, 1177/ 1179-1180/ 
1181 

na polinizaęao, 819-820/ 

Fatores biogeograficos, e a diversidade em comu- 
nidades, 1225-1227/-1228 
Fatores bióticos, 1162-1163 
e microclimas, 1162-1163 
na distribuięao de especies, 1177/ 1179/ 
na polinizaęao, 819-821/ 

Fatores de crescimento, 245 

como reguladores locais na sinalizaęao celular, 
212 

e destino celular, 1055-1058 
induęao, 378 

nas respostas nucleares a sinalizaęao celular, 
222-223/ 

no sistema de controle do ciclo celular, 245-246/’ 
Fatores de crescimento semelhantes a insulina 
(IGFs), 1004-1005 
Fatores de elongaęao, 350 
Fatores de inicio, 348/ 350 
Fatores de inicio da traduęao, 372-373 
Fatores de liberaęao, 351/ 

Fatores de risco, doenęas cardioyasculares, 932 


Fatores de transcrięao, 340-341/ 

na regulaęao genica em eucariotos, 367-371/ 
na sinalizaęao celular, 218/ 222-223/ 

Fatores especificos de transcrięao, 367-369/ 839 
Fatores externos, sistema de controle do ciclo 
celular, 245-246/ 

Fatores gerais de transcrięao, 367-368 
Fatores hereditarios, genes, 267-268, 292/ Ver 
tambem Gene(s) 

Fatores internos, sistema de controle do ciclo 
celular, 245-246/ 

Fatores intrinsecos (fisiológicos), dependentes de 
densidade 

regulaęao populacional, 1199/ 

Febre, 881-883/ 952 
Febre escarlate, 398 
Febre hemorragica, 402 
Febre tifoide, 582-583 
Fede-fede, 706/ 

Feedback, cientifico, 17-18/-19 
Feijóes, 823/-824/ 851-852/ 893 
Feixes yasculares, 757, 763-764 f 
Femeas 

anatomia reprodutiva de humanos, 1020-1021/ 
cuidado parental, 1144-1146 
doenęas autoimunes em humanos, 965 
e cromossomos sexuais, 296/-297 
e hormónios, 993/ 999/-1002/-1003,1009/ 
e partenogenese, 691-692 
e taxas de reproduęao, 1188-1189£, 1190, 

1199/ 1202 

escolha do parceiro, 493/-494/ 1146/-1147/ 
1148 

inativaęao dos genes ligados ao X em marnife- 
ros, 298/ 

oogenese em humanos, 1021,1023/ 
regulaęao hormonal do sistema reprodutor de 
humanos, 1025-1026/ 1027 
seleęao do uso de esperma pela mosca-das- 
-frutas, 1018/ 

tolerancia immune maternal ao embriao e feto 
durante a gravidez, 1031 
Fenda sinaptica, 1072 
Fendas faringeas, 713-714 f 
Fenilalanina, 77/ 287-288, 338,486-487 
Fenilcetonuria (PICU), 287-288,486-487 
Fenobarbital, 104 
Fenólicos, 862/ 

Fenótipo, 272 

e adaptaęao relativa, 492-493 
e alelos dominantes, 277-278 
e conceito de gene, 356-357 
e impacto ambiental, 280 f 
e mapeamento genetico, 301-303/ 
e transformaęao de DNA, 313 
e yariaęao genetica, 481/-482 
expressao genica como conexao entre genótipo 
e fenótipo, 334 

geraęao de histogramas e analise da distribui¬ 
ęao de padróes, 281 
mutante, 294/’-295/ 326 
vs. genótipo, 271/-272/ 280/-281 
Fenótipos mutantes, 294/’-295/ 

Fermentaęao, 163 
tipos, 178/-179 

vs. respiraęao anaeróbia e aeróbia, 177-178 
vs. respiraęao celular, 163,179/ 

Fermentaęao alcólica, 178/ 

Fermentaęao do acido lactico, 178/-179 
Feromónios, 651, 663-664, 995/ 1017,1137/ 
Ferramentas, uso por homimneos, 744-746 
Ferramentas computacionais, 7,438-441/ 442, 
769-770. Ver tambem Bioinformatica 
Ferro 

deficiencia em plantas, 804 
no enriąuecimento de nutrientes nos oceanos, 
1238f 
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Ferrodoxina, 195-196/’ 

Ferrugens, 658-659 

Fertilizaęao, reprodutiva, 255, 818,1016,1038. 
Ver tambem Isolamento reprodutivo 
autopolinizaęao patogenica, 1014,1015/ 
cuidado parental e fertilizaęao interna vs. ex- 
terna, 1146 

dupla em angiospermas, 640/’-641, 818-819/ 
(ver tambem Polinizaęao) 
e barreiras pre-zigóticas, 502/-503/ 504 
e meiose, 234-235 

em diferentes ciclos de vida sexual, 256/-257 
externa vs. interna, 1016/-1017 
fertilizaęao in vitro (FIV), 1034 f 
garantia da sobrevivencia da progenię após a 
polinizaęao, 1017/ 

mecanismos de prevenęao de autopolinizaęao 
em angiospermas, 828-829/ 
no desenvolvimento embrionario animal, 
1038-1041/ 

nos ciclos de vida humanos, 255/-256,1028/ 
produęao e transferencia nde gametas, 1017- 
1018/ 

tecnicas vegetais de G. Mendel, 268/-269/ 
yariaęao genetica derivada de polinizaęao alea- 
tória, 264, 301-303 

Fertilizaęao, solo, 802, 977,1198/ 1239,1269- 
1270/ 

Fertilizaęao aleatória, 264, 301-303 
Fertilizaęao dupla, 640/-641, 818-819/ 
Fertilizaęao externa, 1016/-1017,1146 
Fertilizaęao in vitro (FIV), 430,1034 
Fertilizaęao interna, 1016-1017,1146. Ver tam¬ 
bem Fertilizaęao, reprodutiva 
Fertilizadores organicos, 802, 977 
Feto, 1030 

detecęao de disturbios, durante a gravidez, 

1033 

gestaęao e nascimento, 1029/-1031/ 
tolerancia imune materna, 1031 
Fetoscopia, 287 

Fezes, 691, 826/ 904-906,1239/-1240 
Fibras, musculares, 1124-1125£ 

Fibras de 10 nm, DNA, 328/ 

Fibras de 30 nm, DNA, 329/ 330 
Fibras de 300 nm, DNA 329/ 

Fibras de colageno, 872/ 

Fibras de contraęao lenta, 1125 
Fibras de contraęao rapida, 1125 
Fibras elasticas, 872/ 

Fibras musculares, 873/ 

Fibras reticulares, 872/ 

Fibrina, 930 f 
Fibrinogenio, 93 Of 
Fibroblastos, 113f, 245, 872 f 
Fibronectina, 119 
Fibrose cistica, 278-279, 284 
Ficoeritrina, 601-602 
Fieiras, 702 
Fierer, Noah, 1217/ 

Figado, 903 

diminuięao dos niveis plasmaticos de LDL pel a 
inativaęao de enzimas, 932 
e armazenamento de energia, 908-910/’ 
e fluxo sanguineo, 903-904 
produęao de bile, 903 
Figuras de Metodos de Pesąuisa 

analise da expressao genica de um unico gene 
por RTPCR (transcriptase reversa - reaęao 
em cadeia da polimerase), 419/ 
aplicaęao da parcimónia na sistematica mole- 
cular, 557/ 

clonagem reprodutiva de mamiferos por trans- 
plante nuclear, 424/" 

construęao de mapas de ligaęao, 301-303/ 
cruzamento de eryilhas, 268/ 
cruzamentos-teste, 273/ 


cultura hidropónica, 804^ 
determinaęao da produęao primaria com 
satelites,1236/’ 

determinaęao do espectro de absoręao com 
espectrofotómetros, 190-191/ 
determinaęao do tamanho da populaęao 
utilizando a metodologia de marcaęao e 
recaptura,1185 f 

ferramentas moleculares para determinaęao da 
diversidade microbiana, 1217/ 
fracionamento celular, 96/ 

G. Mendel, 267/-274/ 

metodo de termino de cadeia com didesóxi-nu- 
cleotideos para o seąuenciamento de DNA, 
410/ 

preparaęao de cariótipos de cromossomos, 254 f 
produęao de plantas transgenicas com plasmi- 
deos TI, 769-770/ 

próxima geraęao de seąuenciamento de DNA 
411/ 

reaęao em cadeia da polimerase, 415/ 
registro intracelular, 1066/ 
uso de dendrocronologia para o estudo do cli- 
ma, 767/ 

Figuras de Pesąuisa 

alimentaęao de ourięos-do-mar limitando a 
distribuięao de algas marinhas, 1179/ 
alteraęóes na regulaęao genica em peixes 
esgana-gata, 540/ 

aprendizagem espacial da vespa-escavadeira, 
1140/ 

^eneficios das endófitas as plantas lenhosas, 
661/ 

caracteristicas dominantes vs. recessivas, 269/ 
causas do declinio da populaęao do tetraz-das- 
-pradarias, 1262/ 

ciclos circadianos durante a hibernaęao, 886- 
887/ 

coloraęao do olho após cruzamento de moscas- 
-das-frutas tipo selvagem e mutante, 294-295/ 
composięao de comunidades de bacterias em 
raizes, 807/ 

comprimentos de onda mais efetivos para a 
fotossintese, 191-192/ 

custo de sobrevivencia do cuidado parental em 
falcóes, 1196/ 

descoberta do virus causador do mosaico do 
tabaco, 393/ 

destino celular e formaęao de padróes mediado 
por sinais indutores do lobo dorsal do blastó- 
poro, 1055-1056/’ 

determinaęao do ramo raiz em aryores filoge- 
neticas eucarióticas, 604-605/ 
efeito da luz yermelha e infravermelha na ger- 
minaęao de sementes, 851/ 
efeito da temperatura na decomposięao de lixo, 
1247/ 

encurtamento dos microtubulos do cinetócoro 
durante a anafase, 238-239/ 
especiaęao por hibridizaęao, 515/ 
estrelas-do-mar como predadores-chave, 1220 f 
fototropismo nos coleóptilos de gramineas, 

841/ 

funcionamento do gene FOXP2 no genoma 
humano, 454^ 

gene bicoid e determinaęao do piano corporal 
na mosca-das-frutas, 382/ 
genes Hox e piano corporal de artrópodes, 700 f 
hipótese da distribuięao independente, 273/ 
identidade de carne de baleia, 550-551/ 
induęao de celulas-tronco pluripotentes, 427/ 
ions calcio e formaęao do enyelope de fertiliza¬ 
ęao, 1040/ 

isolamento reprodutivo a partir da divergencia 
alopatrica de populaęóes, 505-507/ 
limitaęao de nitrogenio e produęao de fito- 
plancton, 1237/ 


modelos de replicaęao do DNA, 32C )f 
mutaęóes em aąuaporinas como causa do dia- 
betes insipido, 989/ 

na competięao interespecifica e nichos, 1210 f 
na detecęao de sabores em mamiferos, 1117/ 
na escolha de acasalamento em sapos arborico- 
las, 494^ 

na evoluęao procariótica rapida, 571-572/ 
na forma e funęao da RNA-polimerase II, 84^ 
na hipótese de pressao e fluxo para a absoręao 
de aęucar pelo floema a partir de fontes próxi- 
mas, 795/ 

na ligaęao de genes e heranęa de caracteres, 
299/ 

na relaęao gene-enzima na sintese de proteinas, 
335/ 

nas bases geneticas da orientaęao migratória, 
1151/ 

no fluxo genico entre neandertais e humanos, 
747/ 

no movimento de proteinas de membrana, 
126/ 

no movimento polar da auxina nas raizes vege- 
tais, 842/ 

no papel da zona de atiyidade de polarizaęao 
(ZPA) na formaęap de membros em yertebra- 
dos, 1057/ 

potencial de desenvolvimento celular, 1055/ 
proteęao das moscas-das-frutas contra infec- 
ęóes, com peptideos antimicrobianos, 949/ 
proteinas vs. DNA como materiał genetico, 
314/ 

reduęao de briófitas com o enriąuecimento de 
nitrogenio no solo, 621/ 
regulaęao do ciclo celular por sinais citoplas- 
maticos, 243-244 f 

seleęao sexual e isolamento reprodutivo, 509/ 
sintese abiótica de moleculas organicas como 
origem da vida na Terra, 57/ 
sobre a evoluęao por seleęao natural devido a 
mudanęas nas fontes de alimento, 471/ 
suplementaęao de yitaminas e defeitos conge- 
nitos do tubo neural em humanos, 896/ 
surfactantes na sindrome respiratória, 937- 
938/ 

termogenese por tremor na piton birmanesa, 
881-882/ 

transferencia de materiał genetico entre cepas 
de bacterias, 313/ 

transplante nuclear e diferenciaęao de celulas 
animais, 423/ 

uso de aryores filogeneticas para identificar 
especies 

vies de seleęao da femea da mosca-das-frutas 
no uso de esperma, 1018/ 

Figuras Faęa conexóes 

alelo da anemia falciforme, 496-497/ 
celula em funcionamento, 206-207/ 
contribuięóes da genómica e proteómica para a 
biologia, 88/ 

desafios a vida e soluęóes de plantas e animais, 
888-889/ 

deslocamento de ions e gradientes, 987/ 
ecossistema em funcionamento, 1242-1243/ 
genómica, sinalizaęao celular e cancer, 387/ 
maximizaęao da area superficial, 689/ 
niveis de defesas das plantas contra herbivoros, 
862-863/ 

Filaentos, flagelos, 569-570/-571 
Filamentos, 873/ 

Filamentos, flores, 638/ 

Filamentos de actina, 113f, 1050/ 1119-1121/ Ver 
tambem Microfilamentos 
Filamentos de miosina, 1119-1121/ 

Filamentos espessos, 1119-1121/ 1125-1126 
Filamentos finos, 1119-1121/ 1125-1126 
Filamentos intermediarios, 100/ 101/ 113 1 ,117 
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Filo, e taxonomia, 548-549/ 
angiospermas, 641-642/ 
briófitas, 620 f 
gimnospermas, 636/-637/ 
plantas terrestres, 617£ 

Filogenias, 547 

aplicaęóes praticas, 549-551/ 
de amniotas, 727-728/ 
de angiospermas, 641-644 f 
de animais, 676-677/ 677-678 
de cordados, 712-713/ 
de eucariotos, 604-605/ 
de fungos, 654, 655/-661 
de mamiferos, 738/-739/ 
de plantas terrestres, 617/ 
de primatas, 737-74(/ 
de procariotos, 576-577/ 
de protistas, 588-589, 590/-591/ 
de tetrapodes, 725/ 

documentaęao, em genomas, 559/-560 
e construęao de aryores filogeneticas, 553/- 
—558 f{ver tambem Arvores fiologeneticas) 
e sistematica, 548 

gimnospermas, 558/ 635, 636/-637/ 
inferencias, a partir de dados morfológicos e 
moleculares, 550-553/ 
investigaęao da arvore da vida, 547/-548/ 
562-564/ 

relógios moleculares e tempo evolutivo, 560- 
562/ 

taxonomia e relaęóes evolutivas, 548-550/ 562, 
563/ 

Filotaxia, 780/ 843 
Filotaxia alternada, 780 
Filotaxia espiral, 780 
Filotaxia oposta, 780 
Filtraęao, 978/ 

Filtrados, 978/ 981-983/ 

Fimbria, 97/ 568-569/ 569-570 
Finlandia, 1221/ 

Fisiologia, 867/-868 
Fissao, 1014 f 

Fissao binaria, 239-240-241/ 570-572, 599- 
600/-601 

Fitas-molde, DNA, 318-320/ 322/-325/ 338 
Fitoalexinas, 860 
Fitocromos, 849 

na aversao a sombra em plantas, 851 
na germinaęao de sementes, 850-851/ 
nas vias de transduęao de sinais em plantas, 838/ 
nos ritmos circadianos, 852 
Fitoplancton. Ver tambem Plancton 
algas verdes, 602-603 
dinoflagelados, 597-598/ 
e sazonalidade, 1162 

poluięao por nitrogenio, e explosao populacio- 
nal, 1269-1270/ 

produęao total de ecossistemas, em oceanos, 
1237/ 

Fitoąuimicos, 192-193 

Fitorremediaęao, 803 

FitzRoy, Robert, 465-466 

Fbcaęao de carbono, 189/-190,198-204/’ 

Fbcaęao de nitrogenio, 575-576, 808 
bacterias, 807/-809/ 810 
briófitas, 620/ 621, 622 
como mutualismo, 1214 
e ciclo do nitrogenio, 1246/ 
e liąuens, 662-663 

incremento biólogico utilizando plantas para, 
1249 

procariotos, 575-576, 579/ 

Flagelina, 860 
Flagelos, 114 

bacterianos, movimento dos,987/ 
como microtubulos, 114-116 f 
dinoflagelados, 597-598/ 


em celulas animais, 100 f 
esperma flagelado, 613 
estraminópilo, 595/ 
euglenozoarios, 594^ 

nas celulas procarióticas, 97/ 569-570/-571 
nas celulas protistas, 101/ 
vs. cilios, 115/ 

Flamingo, 12-13/ 734^ 

Flamingo americano, 12-13 f 
Flavina mononucleotideo (FMN), 173 
Flavoproteinas, 173 
Flavorizantes, 1117/-1118/ 

Flemming, Walther, 234-235 
Fletcher, W. J., 1179/ 

Flexao, muscular, 1126/ 

Floema, 624, 757, 779 

e aąuisięao de recursos, 779/ 
e celulas condutoras de aęucar, 759/ 
e comunicaęao simplastica, 796 
e crescimento primario, 762/ 
em sistemas de tecido yascular, 757 
plantas yasculares, 624 
transporte de aęucar da fonte para o destino 
via, 793-795/ 

Flor brevistila, 829/ 

Flor longistila, 829/ 

Floraęao, 825 
Flor-cadaver, 821/ 

Flores, 638 

adaptaęóes, prevenęao da autofertilizaęao, 
828-829/ 

controle genetico da formaęao e floraęao, 
774-775/ 

controle hormonal da floraęao, 854^-855 
e coevoluęao de polinizadores, 821/ 
e polinizaęao, 815/-816, 819-821/ 
estrutura e funęao, 638/ 816/-817/ 
fotoperiodo e floraęao, 853/-854/’ 
monocotiledóneas vs. eucotiledóneas, e polini¬ 
zaęao, 642-643/ 
padróes de evoluęao, 817/ 
prevenęao da perda de transgenes com flores 
modificadas geneticamente, 834 
Flores Aąuilegia sp., 821/ 

Flores com carpelos, 828 
Flores completas, 638/ 816 
Flores estaminadas, 828 
Flores incompletas, 638/ 816 
Flores Mimulus, 516 f, 828 
Flores unisexuais, 816 
Florescencia, 192-193/ 247-248 
Floresta Experimental Hubbard Brook, 1247- 
1248/ 1260/ 

Floresta tropical amazónica, 1266 f 
Florestas 

coniferas do norte, 1169/ 
temperadas, de folhas largas, 1170 f 
fropicais, 1167/ 

Florestas de coniferas do Norte, 1169/ 

Florestas deciduas, ciclagem de nutrientes, 
1247-1248/ 

Florestas temperadas de folha larga, 117 Of, 
1247-1248/ 

Florestas tropicais secas, 1167/ 

Florestas tropicais umidas, 1167/ 

desmatamento, como ameaęas a biodiversida- 
de, 645-646^-646 
e ciclos biogeograficos, 1246-1247 
e produęao primaria, 1238 
fragmentaęao, 1266/ 

Flórida, 1250/ 

Florigenio, 854/-855 
Fluoxetina, 1096-1097 
Flutuaęao, populaęao, 1199/-1200 
Flutuaęao do gelo, 48/ 

Fluxo cielico de eletrons, 195-196/-197 
Fluxo citoplasmatico, 117, 600-601 


Fluxo de energia e eileagem ąuimica, 7/ 162-163/ 
1233-1235/ Ver tambem Ciclos biogeograficos; 
Produęao primaria; Produęao secundaria 
Fluxo de massa, 785 

como mecanismo de translocaęao em angios¬ 
permas, 794-795/ 

como transporte de longa distancia, 785 
de agua e minerais das raizes para as folhas, 
786-787/ 788/-789/ 789-790 
Fluxo genico, 490 

como causa da microevoluęao, 490-491/ 
e conceito de especies biológicas, 501, 504^ 
e eąulibrio de Hardy-Weinberg, 486 
e especiaęao, 515 

entre neandertais e humanos, 747/ 

Fluxo linear de eletrons, 194-195/-196/ 

Fluxo liąuido, 1236-1237 
Focas, 868/ 942-943/ 

Focas-wedell {Leptonychotes weddellii), 942-943/ 
Foco, visual, 1116/-1117 
Fogo, 1166,1222-1223/ 

Folha (3 pregueada, 80/ 

Folha(s), 625, 755 

acido abscisico e abscisao, 846 
anatomia, em plantas C4, 201-202/ 
auxina na formaęao de padróes, 843 
cor verde das, 190-191/ 
e fotossintese, 187/-188 
efeitos da transpiraęao na perda de turgor e 
temperatura, 792 
estrutura, 755f-756f 
etileno na abscisao, 848/ 
evoluęao, em plantas yasculares, 625/ 
genes HOX na formaęao, 773/ 
indice de area foliar e organizaęao, 780-781/ 
monocotiledóneas vs. dicotiledóneas, 642-643/ 
organizaęao tecidual, 763-765/ 

Folhas compostas, 755/ 

Folhas convolutas, 780 
Folhas de armazenamento, 756 f 
Folhas do bordo yermelho, 756 
Folhas modificadas, 756 f 
Folhas reprodutivas, 756 f 
Folhas simples, 755/ 

Folheto primordial, 762-763/ 

Foliculos, 1020-1021/ 

Fome, cultivos transgenicos e reduęao da fome 
humana, 830-832/ 

Fontes de aęucar, 794 
Foraminiferos, 591/ 600-601/ 

Foręa próton-motriz, 174/’-175 
Foręas de van der Waals, 39, 81/ 

Forma e funęao dos animais 
anatomia e fisiologia, 867/-868 
bioenergetica, 882-887/ 
correlaęao em todos os niveis de organizaęao, 
868/-874/ 

evoluęao do piano e formato corporal, 868/ 
organizaęao hierarąuica dos planos corporais, 
871/-873/ 

planos corporais, 673/-675/ 676 
regulaęao da homeostasia por retroalimenta- 
ęao, 875/-877/ 

regulaęao pelos sistemas endócrino e neryoso, 
874/ 

sistemas de órgaos de mamiferos, 870£ 
termorregulaęao, 878/-883/ 
troca com o ambiente, 868-869/ 870 
Formaęao da boca, 1044 
Formaęao de eixo, 381/-382/ 

Formaęao de padróes, 379-382/ 383, 772-773/ 
843,1055-1056/-1058/ Ver tambem Morfo- 
genese 

Formaęao reticular, 1088/ 

Formas 

celulares, 116,117 
de compostos organicos, 59/ 
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de enzimas, 153/-154,158/-159^ 220 
insetos polinizadores e flores, 642-643/ 
molecular, 39/-40 - molecular 
morfogenese e celulas, 105C/-1051 
procariotos, 567-568/ 

Formiga do deserto, 867/-868 
Formigas, 28/ 296/ 662/ 706/ 826/ 867/-868, 
1214/ 

Formigas carpinteiras, 28/ 

Formigas cortadeiras, 662/ 

Fórmulas estruturais, 36, 37/ 59£ 74 f 
Fórmulas mołeculares, 36, 37/ 59/ 

Forąuilha de replicaęao, DNA, 321/ 

Fosfato de creatina, 1120,1122 
Fosfatos, e expansao de algas, 1237 
Fosfodiesterase, 225-227 
Fosfofrutocinase, 181/-182 
3-fosfoglicerato, 198-200/’ 

Fosfolipideos, 74 

e aparelho de Golgi, 106 
em membranas plasmaticas, 98/-99 
movimento, em membranas celulares, 126/- 
127 

nas membranas celulares, 74f-75,102,109- 
110,125/-126,130 
Fosforilaęao 

da transduęao de sinais celulares, 219/-220 
nas reaęóes de fasę clara da fotossintese, 189/ 
nas respostas de sinalizaęao celular, 222-223/ 
Fosforilaęao em nivel de substrato, 166-168/ 
Fosforilaęao oxidativa, 166-168/ 172/-175/ 
Fósforo 

como elemento essencial, 29 1, 56,64 
como elemento limitante em biomas aąuaticos, 
1237/-1238 

e deficiencia em plantas, 811 
e fertilizaęao do solo, 802 
Fósseis, 464. Ver tambem Registro fóssil 
amniotas, 728-729/ 
aves, 732-733/ 

caranguejo-aranha como fóssil vivo, 702/ 
como evidencias da evoluęao darwiniana, 475/- 
-476/ 

dataęao, 524/ 1 

de aves primitivas, 717-719/ 
de homimneos, 741-743/ 743-744 
dos gnatostómios, 720 f 
e biogeografia, 476-477 
e dataęao radiometrica, 31-32 
e padróes de especiaęao, 514f 
e teorias evolutivas, 464 f 
genero Psilotum, como fósseis vivos, 627 
Homo sapiens , 747-748/ 
repteis e dinossauros, 729-730 
terapodes, 724£ 725/ 

Fósseis de Burgess Shale, 523/ 

Fósseis vivos, 627, 702/ 

Fóssil Dimetrodon, 523/ 

Fóssil placodermico, 523/ 

Fóssil plesiossauro, 523/ 

Fóssil Tiktaalik, 523/ 724f, 725 
Fotoautótrofos, 185f-186f, 575-576 f, 588 
Fotofosforilaęao, 189 
Foto-heterótrofos, 575-576 f 
Fotomorfogenese, 849 
Fótons, 190/ 192-193/ 

Fotoperiodo, 853/-854£ 855 
Fotoproteęao, 192-193,195-196 
Fotopsinas, 1116 

Fotorreceptores de luz azul, 849-850/ 852 
Fotorrespiraęao, 200-201 
Fotorrreceptores, 1111/-1113/ 

Fotossintatos, 752-753 
Fotossintese, 185 

algas yermelhas e verdes, 601-604 f 

cercozoarios, 601-602 

como modo nutricional de plantas, 888/ 


como processo que alimenta a biosfera, 185 f- 
-186/ 

como troca gasosa, 889/ 
conyersao de energia solar em energia ąuimica 
de alimentos, 187/-189/ 
desenvolvimento, e oxigenio atmosfericos, 
526-528/ 

determinaęao da taxa de, com satelites, 1236/ 
duas etapas, 189/-190 
e biocombustiveis, 186/ 
e cianobacterias, 579/ 
e ciclo de Calvin, 198-200/ 
e disponibilidade de luz solar, 1180 
e diyisao de biomas aąuaticos em zonas, 1171 
e liąuens, 662/-663/ 
e reaęóes ąuimicas, 41/ 
em celulas yegetais ativas, 207/ 
em cloroplastos, 3/ 109-111/ 
em plantas yasculares, 625 
estramenópilos, heterocontes, 596 
evoluęao de adaptaęóes para a aąuisięao de 
recursos, 778/-781/ 

graficos de dispersao com linhas de regressao 
de dióxido de carbono atmosferico, 202-203 
importancia, 203-205/ 
maximizaęao da area de superficie, 689/ 
mecanismos alternativos de fixaęao de carbo¬ 
no, 200-204/ 

no fluxo de energia e ciclagem ąuimica, 7/ 
162-163/ 1233 
procariótica, 570-571/ 
protista, 588, 591/-593/ 607-609/ 
reaęóes de fasę clara ( ver Reaęóes de fasę clara) 
vs. respiraęao celular, 189 ( ver tambem Respira- 
ęao celular) 

Fotossistema I (PS I), 193-195/ 195-196/ 
Fotossistema II (PS II), 193-195/ 195-196/ 
Fotossistemas, 193-197/ 

Fototróficos, 574-575, 575-576 1 
Fototropina, 850 
Fototropismo, 841/-842/ 

Fóvea, 1116/-1117 
Fracionamento celular, 96-97 
Fractais, 752/ 

Fragmentaęao, habitats, 1258/ 126Ć/-1267 
Fragmentaęao, reprodutiva, 827,1014 
Fragmentos de antigenos, 954-955 
Fragmentos de Okazaki, 323 
Fragmentos de restrięao, 414 
Fragmoplasma, 613 
Franja de recife, 1176 f 
Franklin, Rosalind, 316/-317, 318 
Freąuencia de recombinaęao, 301-304f 
Fricęao, e locomoęao, 1128-1129 
Frio 

resposta yegetal ao estresse por, 858-859 
termorreceptores e, 1105 
Fritilarias, 1200-1201/ 

Frondes, 626/ 

Fronteiras 

comunidade, 1208 
ecossistema, 1233,1265-1266/ 

Frutas, 639, 825 

auxina no crescimento, 843 
dispersao, 826/ 

e sementes de angiospermas, 638, 639/ 
estrutura e funęao, 825/-826/ 
etileno no amadurecimento, 848 
giberelinas no crescimento, 845/ 

Frutas acessórias, 825/ 

Frutas e sementes aladas, 826/ 

Frutas simples, 825/ 

Fruticulos, 825 
Fruto seco, 639/ 

Frutos agregados, 825/ 

Frutos carnosos, 639/ 

Frutos multiplos, 825/ 


Frutose, 68/ 151,153 
Frye, Larry, 126/ 

Fumarolas alcalinas, 520-521/ 

Fumarolas hidrotermais, 520-521/ 577-582, 
907-908/ 

Fumarolas hidrotermicas do fundo do mar, 
520-521/ 1176/ 

Fumonisina, 833 

Funęao de conexao, proteina de membrana, 
128/ 

Funęao de ligaęao intercelular, proteina de mem¬ 
brana, 128/ 

Funęao de transporte, proteinas de membrana, 
128/ 

Funęao e estrutura, 4 

Funęóes antagónicas, sistema neryoso autónomo, 
1084/ 

Funęóes de execuęao, cerebro, 1092 
Fungi, reino, 562, 563/ 

Fungo cenocitico, 649-650 
Fungo das manchas, 662-663/’ 

Fungo do milho, 662-663/ 

Fungo do pao. Ver Neurospora crassa (fungo do 
pao) 

Fungo orelha-de-pau, 658-659/ 

Fungo preto do pao ( Rhizopus stolonifer), 
656/-657 

Fungo veu de noiva, 658-659/ 

Fungos 

adaptaęóes terrestres, 654 
ascomicetos, 655/ 657/-659£ 
basidiomicetos, 655/ 658-661/ 
ciclos de vida sexual e assexual, 256/-257, 
651-653/ 

como detritivoros, 1233-1234 f 
como opistocontes, 606-607 
e celulas, 100/ 

e colonizaęao terrestre, 529-531/ 
e declinio na populaęao de anfibios, 727 
e estrutura corporal, 648-650/ 
e expressao de genes eucariotos clonados, 
416-417 

e incremento biológico, 1249 
e limitaęóes de nutrientes, 1239 
e maximizaęao da area superficial, 689/ 
filogneia e diversidade, 654, 655/-661 
glomeromicetos, 655/ 657/ 
micorrizas, 616, 649-650/-651, 781, 810- 
811/ 

no dominio Eucaria, 11/ 
origem e evoluęao, 653/-654 
papel nutritivo e ecológico, 648/-649, 661 f- 
-664/ 

ąuitrideos, 654, 655/-656/ 

relaęao com unicontes protistas, 603-605 

toxina yegetal fungica, 833 

usos praticos, para humanos, 663-665/ 

zigomicetos, 655/-657/ 

Fungos ascomicota, 655/ 657/-659£ 

Fungos ectomicorrizas, 649-650, 655/ 

Fungos filamentosos, 653 
Furacao Katrina, 1166 
Fusao, floral, 817/ 

Fusao, zona hibrida, 512/ 513/ 

Fusarium, 833 

Fusos mitóticos, 234-235, 235-239/ 

Fynbos (tipo de chaparral), 1168 f 

G 

Gado, 907-908/ 

Gafanhoto, 458/ 704/ 706/ 899/ 917/ 935-936/ 
1126/ 

Gage, Phineas, 1092 
Gaivota, 1144-1145/ 

Galactose, 68/ 362-363/ 

Galagos, 737-740 
Galhas de samambaias, 672 
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Galinhas 

e a formaęao de membros, 1055-1057/ 1058 
e gastrulaęao, 1046/ 
e organogenese, 1049/ 
imagem do embriao, 1037/ 

Galinhas das pradarias, 489/-490 
Galweiler, Leo, 842/ 

Gama de hospedeiros, viral, 395/-396 

Gamba, 736 f 

Gamba manchado, 502/ 

Gametangio, 615/ 619-620 
Gametas, 234,253 

e gametogenese humana, 1021,1022/-1023/ 
nos ciclos de vida sexual, 253, 255 
produęao, por meio de meiose, 234-235 
produęao e transferencia, na reproduęao ani- 
mal, 1017-1018/ 

Gametófitos, 614/’ 
alga marrom, 597-598 
angiosperma, 818-819/ 
de plantas terrestres, 614£ 618-619/ 621 
na alternancia de geraęóes, 256/ 
nos experimentos de G. Mendel, 268/-269/ 
relaęao com esporófito, em plantas, 631/ 
Gametófitos femininos, angiosperma, 818-819/ 
Gametófitos masculinos, angiospermas, 818-819/ 
Gametóforos, 618-619/ 

Gametogenese, humana, 1021,1022/-1023/ 
Gancho, flagelo, 569-570/-571 
Ganglio, 1061,1062,1080/-1081 
Ganglio, planarias, 690/ Ver tambem Ganglio 
cerebral 

Ganglio cerebral 
insetos, 704 f 
minhoca terrestre, 698/ 

Ganso-canadense, 880/ 

Gansos, 880/ 

Garęa-vaqueira, 1177-1178/ 1215 
Garigue (tipo de chaparral), 1168/ 

Garrod, Archibald, 334 
Gas carvao, 846 
Gas metano, 577-580 
Gas nervoso, 1075 
Gas sulfato de hidrogenio, 534-535 
Gases do efeito estufa, 48, 53/ 1162-1163,1272- 
1273/ 1274 

Gasterosteus aculeatus , 540/’-541 
Gastrina, 908-909/ 

Gastroderme, 685/ 

Gastrópodes, 536, Ó93/-694, 696-697/ 

Gastrula, 668/ 1038,1044/ 

Gastrulaęao, 668/ 674/-Ó75,1038,1044/-1047/ 
Gatos, 298/ 424/-425 
Gatos calicos, 298/ 

Gause, G. F., 1209 
Gavinhas, 756 f 
Gelo 

como agua solida, 44 
em Martę, 5C/ 

flutuaęao, em agua liąuida, 48/ 

Gema, 1042/-1043 
Gemeos, 1030,1055 
Gemeos dizigóticos, 1030 
Gemeos fraternos, 1030 
Gemeos identicos, 1030,1055 
Gemeos monozigóticos, 1030,1055 
Genbank, 438-439/ 

Gene abd-A, 701/ 

Gene agua-viva, 339/ 

Gene bicoid, 381/-382/ 457-458 

Gene cancerigeno, amplificaęao, 383/-384 

Gene da hemaglutinina, 404 

Gene db, 912 

Gene do yagalume, 339/ 

Gene FOXP2, 454/-456 
Gene Glabra-2, 773/ 

Gene KNOTTED-1, 773/ 


Gene FLOWERING LOCUS (FT), 854/-855 
Gene mPGES-1, 369-370 
Gene myoD, 378-379/ 

Gene ob, 912 
Gene p21, 384 
Gene p53, 384-386/ 

Gen ePax-6, 417 
Gene ras, 384-386/ 

Gene ser, 539 
Gene tinman, 1037 
Gene Ubx, 539/-540,701/ 

Gene(s), 5,84,253. Ver tambem Cromossomos; 

DNA (acido desoxiribonucleico); Genetica; 

Genomas 

alelos como yersóes alternativas de genes, 270 
(■ver tambem Alelos) 
alimentaęao, 1143 
apoptose, 228/ 

associaęao com cancer, 383/-384 
calibraęao de relógios moleculares, 560-561/ 
como fatores hereditarios de G. Mendel, 267- 
268 

como unidades hereditarias, 253 
controle coordenado, 361, 370-371 
densidade, em genomas, 443 
desenvolvimento animal (ver Genes Hox 
divergencia dos genes de globina humana, du- 
rante a evoluęao, 452 

diversidade de celulas B e T e rearranjo de ge¬ 
nes, 955/-960 
diyisao, 342-344/’ 

duplicaęao, devido a recombinaęao desigual, 
449/ 

e acidos nucleicos, 84 ( ver tambem DNA (acido 
desoxirribonucleico); Acidos nucleicos; RNA 
(acido ribonucleico) 
e diversidade genica, 1257 
e especiaęao, 515-516/ 
e expressao genica, 5f-6f, 356-357 ( ver tam¬ 
bem Expressao genica) 
e familias de multiplos genes, no genoma de 
eucariotos, 446-447/ 
e fatores de transcrięao, 218 
e homologias moleculares, 550-553/ 
e relaęóes com enzimas, na sintese de protei- 
nas, 334-335/ 336 
e sistemas de anotaęao, 294-295 
e transferencia horizontal de genes, 562-564/’ 
efeito materno, polaridade de ovo, e morfoge- 
nese, 381/-382/ 

efeitos dos genes de desenvolvimento, 538/- 
-539/ 

estudo de, pela biologia de sistemas, 440-441/ 
442 

estudo por meio de genómica, bioinformatica e 
proteómica, 6f-7, 87-88/ 
evoluęao, aąuisięao de novas funęóes, 449-450, 
450-451/ 

evoluęao de genes de funęao relacionada, 
449-450/ 

evoluęao de genes homólogos, 559/-560 
evoluęao do gene FOXP2, 454/’-456 
extensao da hereditariedade mendeliana, 277/- 
-280/(ver tambem Heranęa mendeliana) 
formaęao de flores, 774-775/ 
genes Hox, 1058 

hereditariedade de genes de organelas, 309/ 
homeóticos e Hox, 380/-381/ 457-458/ 539 
/zomólogos, 474 

identidade de meristemas e de órgaos, 774 f 
identificaęao de genes codificadores de protei- 
nas, 439/-440 

identificaęao de genes ligados e nao ligados, 

302 

impressao genómica e, 308/-309 
ligado ao sexo, 296/-298/ 
ligados, 299/-300, 301/ 


localizaęao, ao longo dos cromossomos, 292/- 
-293/ 294 

mapeamento de distancia, em cromossomos, 
301-304/ 

na macroevoluęao do desenvolvimento, 539/- 
-540/ 541 

numero, no genoma, 442^-443 
olfatórios, 1118 
para a visao em cores, 1116/ 
pseudogenes, 444 
rearranjo de partes, 449-451/ 
regulaęao ( ver Regulaęao genica) 
regulaęao do apetite, 912 
regulatório, 362/ 

rganizaęao tipica em eucariotos, 366-367/-368 
tecnologia de DNA na determinaęao das fun¬ 
ęóes, 421-422/ 

tipos, associados ao cancer, 385/ 
transcrięao, durante a etapa de resposta a sina- 
lizaęao celular, 222-223/ 
transgenes, 430 f 

transplante, em especies diferentes, 339 f 
transposięao (ver Elementos de transposięao) 
yariabilidade, na yariaęao genetica, 481 
yariaęao genica devido a alteraęóes no numero 
e na posięao dos genes, 483 
Genealogia, molecular, 87-89 
Genero, 548-549/ 

Genero Homo, 740-742, 745-748/ 

Genero Pan, 740-741/ Ver tambem Chimpanzes 
Genes altamente conseryados, 454 
Genes BRCA1 a BRCA2, 387/-388 
Genes citoplasmaticos, 309 
Genes clonados. Ver tambem Clonagem de DNA; 
Clonagem de genes 
expressao em eucariotos, 416-417 
na terapia genica, 428-429/ 
usos, 412/ 

Genes com controle coordenado, 361, 370-371 
Genes de desenvolvimento. Ver Genes homeóti¬ 
cos; Genes Hox 
Genes de efeito materno, 381 
Genes de globina, humanos, 447/ 449-450/ 452 
Genes de identidade de órgaos, 774 f 
Genes de identificaęao de meristemas, 774/ 

Genes de polaridade do ovo, 381 
Genes de receptores olfatórios, humanos, 483, 560 
Genes de resistencia, 574-575 
“Genes do relógio”, 852 
Genes extranucleares, 309 
Genes homeóticos, 380-381/ 457-458/ 539/- 
-540/ 541. Ver tambem Genes Hox 
Genes homólogos, 559/-560 
Genes Hox. Ver tambem Genes homeóticos 
analise de dados quantitativos e espaciais de 
expressao genica, 420 
cefalocordados, tunicados e yertebrados, 
714-716/ 

como genes de desenvolvimento em animais, 
457-458/ 668-669 
e destino celular, 1058 
e mandibulas, 718-719/-720 
e piano corporal de artrópodes, 700/-701 
em plantas, 773/ 

na macroevoluęao do desenvolvimento, 539/- 
-540/ 541 
origem de, 671 
Genes ligados, 299 

e recombinaęao genetica, 300-301/ 
hereditariedade, 299/-300 
identificaęao, 302 
mapeamento, 301-304 f 
seleęao natural e yariaęao genetica deriyada de 
recombinaęao, 301-303 
Genes ligados ao sexo, 296 f, 297-298/ 

Genes ligados ao X, 297/-298 
Genes ligados ao Y, 297 
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Genes Mads-box, 539, 773, 774 
Genes nao ligados 
identificaęao, 302 
mapeamento, 301-304 f 
recombinaęao, 300 
Genes ortólogos, 559/-560 
Genes paralogos, 559/-560 
Genes regulatórios, 362/ 

Genes s, 829 

Genes saltadores. Ver Elementos de transposięao 
Genes suicidas, 384 

Genes supressores de tumores, 384, 386 f, 388 
Genes sym, 654 

Genetica, 252. Ver tambem Variaęao genetica; 
Hereditariedade; Heranęa mendeliana 
bases geneticas do comportamento animal, 
1149/-1150 

como estudo da herdabilidade e yariaęao here- 
ditaria, 252 

de mveis de cholesterol sanguineo, 932 
e anemia falciforme, 496/ 
e citologia, 292 

e comportamentos alimentares, 1143/ 
e disturbios do sistema nervoso, 1096/ 
e especiaęao, 515-516/ 
e vicio em drogas, 1096-1097 
fluxo de informaęao genetica em celulas vege- 
tais, 206/ 

genómica e proteómica, 87-88/ 
hereditariedade de cromossomos e genes, 253 
interpretaęao de dados de experimentos com 
mutantes geneticos, 912 
na ecologia forense, 1259/ 
na estimativa de taxas de reproduęao, 1188- 
1189/ 

planejamento de experimentos utilizando mu¬ 
tantes geneticos, 1089 
ąuadrado de Punnett como ferramenta, 271 
resoluęao de problemas complexos, com regras 
de probabilidade, 275-276 
yocabulario, 272/ 

Genetica humana 

disturbios hereditarios dominantes, 285/ 
disturbios hereditarios recessivos, 283/-284£ 
285 

disturbios multifatoriais, 285 
e analise de linhagens, 282/-283 
e pigmentaęao da pele, 279-28(/ 
marcadores moleculares e cariótipo de cro¬ 
mossomos, 330 f 

testes e aconselhamento genetico, 285-286, 
287/-288 

Genetica molecular 

na biologia do desenvolvimento, 1037 
na ecologia forense, 1259/ 

Genoma humano 

chips de microarranjos contendo, 441/ 
comparaęao de genomas de outras especies, 
448/ 451-456/-457 

r/ensidade de genes vs. fungos, 658-659 1 
evoluęao, 560 

familia de genes da globina a e globina |3,447/ 
449-450/ 

funęao do gene FOXP2, 454/’-456 
seąuencia completa, 436/ 
seąuenciamento, 437/-438, 441/-442 
tamanho, numero de genes, diversidade de ge¬ 
nes, e DNA nao codificador, 442£-443 
tipos de seąuencias de DNA, 444f 
Genomas, 6, 233. Ver tambem Gene(s) 

alta conseryaęao dos genes de desenvolvimento 
em animais, 457-458/ 
analise de aryores filogeneticas, para com- 
preender a evoluęao viral, 404 
comparaęao, 251,451-454/ 455-45Ó/-457, 670/ 
comparaęao do genoma de Neandertais e hu- 
manos, 747/ 


completos, 658-659, 715-716, 769 
DNA nao codificantes e familias de multiplos 
genes em eucariotos, 444/’-447/ 
e analises de bioinformatica, 438-441/ 442 
e densidade genica, 658-659 1 
e estudos de associaęóes de genomas, 421-422, 
428 

e expressao diferencial de genes, 365/-366 ( ver 
tambem Expressao diferencial de genes) 
e filogenia animal, 676-677/ 677-678 
e transferencia horizontal de genes, 562-563/ 
564/ 

especies com seąuencias completas, 436£ 

442 1 

evoluęao, a partir da duplicaęao de DNA, rear- 
ranjo e mutaęao, 448/-451/ 452-453 
gene p53 como “anjo da guarda” dos, 384 
genómica, proteómica e bioinformatica no es¬ 
tudo de, 6/-7, 87-88/ 251, 437 
interpretaęao de dados e geraęao de hipóteses, 
651 

na diyisao celular, 233 
na historia evolutiva, 559/-560 
procariotos, 570-571/ 

Pro jęto Genoma Humano e desenvolvimento 
de tecnicas de seąuenciamento de DNA, 
437/-438 

teste genetico fetal, 1033 
yariaęao de tamanho, numero de genes, densi¬ 
dade genica e DNA nao codificante, 442£-443 
viral, 394, 395/-397/ 398£ 

Genomas eucariotos 

e seąuencias de DNA repetitivo nao codifican¬ 
te, 444/-445/ 446 

evoluęao, a partir de alteraęóes no DNA, 448/- 
-451/ 452 

genes e familias de multiplos genes, 446-447/ 
tamanho e numero de genes, 442£-443 
transferencia genica horizontal, 563 
Genómica, 6/-7, 87-88/ 251, 386-387f, 437-438, 
576-577 
Genótipos, 272 

e adaptaęao relativa, 492-493 
e transformaęao de DNA, 313 
e yantagem heterozigótica, 494-495 
e yariaęao genetica, 481-482/ 
expressao genica como elo entre fenótipo e 
genótipo, 334 

vs. Fenótipo, 271/-272/ 280/-281 
Geospizafortis, 480/’-481/ 

Geraęao FI (progenię 1), 269 
Geraęao F2 (progenię 2), 269 
Geraęao P (parental), 269 
Geraęóes heteromórficas, 597-598 
Geraęóes isomórficas, 597-598 
Germinaęao 

e desenvolvimento de sementes, 823-824/’ 
e fitocromos, 850-851/ 
e giberelinas, 845/ 
estrigolactonas, 849 
Germinaęao de sementes, 850-851/ 

Germinaęao de sementes de alface, 851/ 
Germinaęao precoce, 846/ 

Gestaęao, 1029/-1031/ 

Giardia intestinalis, 590/ 593 
Gibao, 87-89, 740-741/ 

Gibbs, J. Willard, 145 
Giberelinas, 840£, 844-845/ 

Gigantismo, 1004-1005/ 

Gimnospermas, 617£ 

e ciclo de vida dos pinheiros, 634/-635 
e filogenia, 617/ 635-637/ 
evoluęao, 635/ 

evoluęao de sementes, 631-633 

óvulos e produęao de sementes, 631-632/ 

relaęao gametófito-esporófito, 631/ 

Ginkgos ( Ginkgo biloba), 636/ 


Girafas, 162/ 924-925 
Girassóis, 514-515/ 888/ 

Girinos, 376 f, 727/ 

Giro subtropical do Atlantico Norte, 1162/ 

Giro subtropical do Atlantico Sul, 1162/ 

Giro subtropical do Pacifico Norte, 1162/ 

Giro subtropical do Pacifico Sul, 1162/ 

Glaciaęao 

e plantas yasculares sem sementes, 627 
e sucessao ecológica, 1224/-1225/ 

Glande, 1019/-1020 

Glandula adeno-hipófise, 999/ 1002/-1005/ 

1010,1024/-1026/ 1027 
Glandula hipófise, 1002,1024,1087/ 
e sistema endócrino humano, 999/ 
na regulaęao renal, 988/-989/ 
na sinalizaęao neuroendócrina, 1002/-1005/ 
Glandula neuro-hipófise, 1002/-1003/ 

Glandula pineal, 999/ 1002/ 1009,1087/ 
Glandula tireoide, 999/ 1003-1004/-1005/ 
Glandulas, sistema endócrino. Ver Glandulas 
endócrinas 

Glandulas acessórias, sistema reprodutivo mascu- 
lino 1019/-1020 

Glandulas bulbouretral, 1019/-1020 
Glandulas da prostata, 999,1019/-1020 
Glandulas endócrinas, 998 

do sistema endócrino humano, 998-999/ 
glandula pineal, 1009 
glandula suprarrenal, 1006-1007/ 1008 
glandula tireoide, 1003-1005/ 
glandulas paratireoides, 1006/ 
gónadas, 1008-1009/ 

na sinalizaęao neuroendócrina, 1002/-1005/ 
Glandulas exócrinas, 999 
Glandulas gastricas, 901-902/ 

Glandulas mamarias, 735,1001-1003,1010,1021 
Glandulas nasais, aves marinhas, 976/ 

Glandulas paratireoides, 999/ 1006 f 
Glandulas salivares, 900/-901 
Glandulas suprarrenais, 1006 

e epinefrina ( ver Epinefrina/adrenalina) 
e RE rugoso, 105 

em resposta ao estresse, 1006-1007/ 1008 
no sistema endócrino humano, 999/ 

Glandulas yestibulares, 1021/ 

Gleason, H. A., 1222 

Glia (celulas de glia), 873,1062/-1063/ 1070/- 
-1071/ 1081/-1083/ 

Glia radial, 1081 
Gliceraldeido, 68/ 

Gliceraldeido 3-fosfato (G3P), 198-20C )f, 
203-205/ 

Glicerol fosfato, 63/ 

Glicina, 63/ 77/ 1075 
Glicocorticoides, 999 f, 1007/ 1008 
Glicogenio, 71 

na contraęao muscular, 1120,1122 
na sinalizaęao celular, 212-213, 222-224 f 
no armazenamento de polissacarideos, 
70/-71 

no metabolismo da glicose, 8-9/ 908-910 f 
Glicogenio fosforilase, 213-214 
Glicolipideos, 129 
Glicólise, 166 

como etapa da respiraęao celular, 166-168 f 
e fermentaęao, 178/ 
e rendimento de ATP, 175/ 
e significado evolutivo, 179-180 
oxidaęao de glicose em piruvato, 168/-169/ 
Glicoproteinas, 105,129 

e engenharia genetica, fungos, 664-665/ 

e RE rugoso, 105 

e virus, 394-395, 398-399/ 401/ 

na matriz extracelular, 118-119/ 

na morfogenese animal, 1050 

nas membranas celulares, 125/-126,129 
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Glicose 

como combustivel para a respiraęao celular, 
164-165 

como monossacarideo, 68/-69/ 
e catalise enzimatica, 151,153 
enzimas e niveis de glicose no sangue, 155-156 
epinefrina e metabolismo, 998/ 
glicocorticoides e metabolismo, 1007/-1008 
homeostasia, 908-910 f 
na fotossintese, 41,188/ 203-205/ 
na regulaęao genica positiva, 363-364/’ 
nas vias de transduęao de sinais, 212-213 
oxidaęao, em piruvato pela glicólise, 168/-169/ 
regulaęao da glucose sanguinea, 8-9/ 
transporte, 130,134 
Glicose-6-fosfato, 155-156 
Glioblastoma, 247-248,441 
Glkrassomos, 110-111 
Globigerina, 591/ 

Glomeromicetos, 655/ 657/ 

Glomerulos, 981/ 

Glote, 901/ 

Glucagon, 909-910/ 909-910/ 999/ 

Glutamato, 1075 t, 1095/-1096,1114-1115/ 
Glutamato monossódico, 1117 
Glutamina, 77/ 149-150/ 

GMP cielico (GMPc), 221, 838/-839 
Gnastotómios, 718-719 
como tetrapodes, 724 
e caracteristicas derivadas, 718-719/-720 
fósseis, 720/ 

peixes de nadadeira raiada e lobada como os- 
teictianos, 722/-723/ 724 
tubaróes e raias como condrictianos, 720-721/ 
Gnetófitas, 636/ 641 
Gnetum , 636 f 
Gnu, 1135/ 

Golfinho do rio Yangtze, 1256/ 
Golfinho-nariz-de-garrafa ( Tursiops ), 880/ 1088 
Golfinhos, 475/-47Ó/ 880/ 1088,1185/-1186, 
1256/ 

Golfinhos-hector, 1185/-1186 
Golfo da Carpentaria, 597-598/ 

Gónadas, 234-235, 256, 999/ 1008-1009/ 1017 
Gonadotrofina coriónica humana (hCG), 963, 
1029 

Gonadotrofinas, 1002-1003,1008-1009/ 1024/- 
-1026/ 1027 

Gonorreia, 569-570, 578/ 1034 
Goodall, Jane, 15—16/ 

Gordura marrom, 176, 880-881 
Gorduras, 72 

absoręao no intestino delgado, 903-905/ 
como combustivel para o catabolismo, 180 f- 
181 

como lipideos, 72-73/ 74 
e colesterol sanguineo, 932 
e digestao, 903/ 
e hidrocarbonetos, 60-61/ 
e troca de calor em animais, 879 
oxidaęao, durante a respiraęao celular, 164-165 
Gorduras insaturadas, 73/-74,126 f 
Gorduras saturadas, 73/-74,126 f 
Gorduras trans, 61, 74, 932 
Gorilas, 87-89, 740-741/ 

Gormley, Andrew, 1185/ 

Gostos saborosos, 1117/-1118/ 

Gota, 977 

Gould, Stephen Jay, 514 

Gradiente de concentraęao, 131/ 134-136/-137 
Gradiente de prótons, 174/-175 
Gradiente termico, 1171/-1172 
Gradientes, soluto, 983-984^ 985 
Gradientes de morfógenos, 382 
Gradientes eletroąuimicos, 135-136/ 

Gradientes latitudinais, e diversidade de comuni- 
dades, 1226/ 


Graficos nos Exercicios de Habilidades cientificas 
com escala logaritmica, 1129-1130 
comparaęao de duas variaveis em um mesmo 
eixo x, 967 

de barras, 21-22,177, 369-370,420, 476-477, 
583-584, 623, 694, 756, 858,1181,1211 
de dados ciclicos, 1273 
de dispersao, 54,134, 203, 507, 745,1211 
de linhas, 33,154-155, 260-262, 404, 967, 
1043,1089,1129-1130,1181,1273 
de retas, 33,155, 262,404, 967,1043,1089, 
1130,1181,1273 

estimativa de dados quantitativos, 531-532 
grafico de torta, 885-886 
graficos de dispersao, 54,134, 202-203, 507- 
508, 744-745,1211 
histogramas, 247-248, 281, 932 
interpretaęóes de variaęóes de inclinaęao, 1043 
logotipos de seąuencia, 349 
Gralha-azul, 1140/ 

Gram, Hans Christian, 567-568 
Grama (unidade), 50 

Grama-festuca ( Festuca arundinacea ), 1197/ 
Grama-festuca de dunas, 1197/ 

Gramas marinhas, 612 

Gramineas, fototropismo em coleóptilos, 841/ 
Grandę chapim (Parus major), 490-491/ 734 f 
Grandes labios, 1020-1021/ 

Grant, Peter e Rosemary, 20-21, 480 
Granulos de pólen, 631-632/ 640/-641, 642- 
643/ 818-819/ 

Granulos P, 1053/ 

Granum, 109-111,187/ 

Grapes, 845/- Uvas 
Gravidade 

e formaęao de eixo, 1054 
elocomoęao, 1128-1129 - 
e pressao sanguinea, 924-926 f 
percepęao por meio de mecanorreceptores, 
1106,1108 

resposta yegetal, 855/ 

Gravidez, humana, 1029 

concepęao e trimestres, 1028/-1031/ 
detecęao de disturbios durante, 1033 
detecęao em humanos, 963 
e disruptores endócrinos, 1009 
e prevenęao, 1031-1032/-1033 
Gravidez ectópica, 1029 
Gravidez tubaria, 1029 
Gravitropismo, 855/ 

Great Salt Lalce, 577-580 
Green, Richard, 747/ 

Grelina, 910-911/ 

Griffith, Frederick, 313/ 

Grilos, 443, 706/ 1106/ 

Gripe. Ver Virus influenza 
Gripe aviaria, 1229/ 

Gripe suina, 1228 
Grundler, Michael, 1158/ 

Grupo amino, 63/ 

Grupo carbonil, 63/ 

Grupo carboxil, 63/ 

Grupo externo, 555 
Grupo fosfato, 63/ 

Grupo heme, 173 
Grupo hidroxila, 63/ 

Grupo metila, 63/ 

Grupo sulfidrila, 63/ 

Grupos, controle e experimental, 19-20/ 
Grupos-controle, 19-20 
Grupos de pesąuisa interdisciplinares, 7 
Grupos funcionais, 62-63/ 

Grupos internos, 555 
Grupos monofileticos, 553/ 

Grupos parafileticos, 553/-554/’ 

Grupos polifileticos, 553/-554/’ 

Grupos prosteticos, 173 


Grupos R, aminoacidos, 75-77/ 

Grupos sanguineos ABO, 278/ 963-964 
GTP (guanosina trifosfato), 170/-171/ 215/ 
350/351/ 

GTPase, 225-227 
Guanina, 85/-86, 315/-316 
Guano, 977 
Guaxinim, 333/ 

Guelras 

anelideos, 697 
artrópodes, 701 
crustaceos, 703 

de axolotes ( Ambystoma mexicanum), 915/ 
de peixes, 722/ 
e osmorregulaęao, 973/-974 
moluscos, 693/ 

na troca gasosa de animais aąuaticos, 934/- 
-935/ 

Guelras, 713-714/ 

Gurdon, John, 423/ 

Gustaęao, 1117/-1118/ 

Gutaęao, 787/-788 
Gutenberg, Johannes, 22-24 

H 

Habilidades. Ver Exercicios de Habilidades Cien¬ 
tificas 
Habitat 

capacidade portadora, 1192£-1194/’ 
conseryaęao populacional e habitats criticos, 
1264/-1265 

destruięao, nas florestas tropicais umidas, 
645-646/-646 

e deriyados nitrogenados, 977 
especiaęao simpatrica e diferenciaęao, 510 
fragmentado, 1258/ 1266/-1267 
habitats em ilhas, 1226-1227/ 1228 
necessidades e pica-pau de crista yermelha, 
1264/-1265 

perda, como ameaęa a biodiversidade, 1258 
Habitat critico, e conseryaęao populacional, 
1264/-1265 

Haemophilus influenzae, 442 1 
Haikouella, 717-718/ 

Haldane, J. B. S., 520 
Hallucigenia, 523/ 700 
Halobacterium, 567/ 577-580 
Halófitos extremos, 577-580 
Hamilton, William, 1152 
Hamsters, 886-887/ 1089 
Hamsters europeus, 886-887/ 

Hanseniase, 579/ 

Harper, John, 1197/ 

Haustório, 649-650/’ 

Heberlein, Ulrilce, 866 f, 1096-1097 
Helicases, 321/ 324/ 325f 
Helicobacterpylori, 902, 906-907/ 

Helio, 30/ 

Heme oxigenase, 1075-1076 
Hemicordado, 683/ 

Hemidactylus turcicus, 563/ 

Hemings, Sally, 431 
Hemiptera, 706 f 
Hemipteros, 702/ 

Hemisferios, cerebro, 1087/ 1092 
Hemisferios cerebrais, 1087/ 

Hemoceloma, 701 
Hemocianina, 940-941 
Hemócitos, 947-948/ 

Hemofilia, 297-298, 931 
Hemoglobina, 929 

como medida da evoluęao, 87-89 
como proteinas, 76/ 

cooperatiyidade como regulaęao alosterica, 
158-159 

e anemia falciforme, 79-82/ 284^-285, 494- 
495,496/-497/ 
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e estrutura ąuaternaria de protefnas, 81/ 
e familia de genes da globina-a e globina-|3, 
447/ 449-450/ 
e polipeptideos, 336 
em eritrócitos, 929 

na circulaęao e trocas gasosas, 940-942/ 
Hemolinfa, 701, 917/ 975, 979/-980 
Henslow, John, 465 

Hepaticas, 614/-615/ 618, 62C )f. Ver tambem 
Briófitas 

Hepaticas folhosas, 62C )f 
Hepaticas taloides, 620 f 
Hepatófita (hepaticas), 614/-615/ 618, 620 f 
Heranęa. Ver tambem Heranęa mendeliana; Ci- 
cios de vida sexual 
bases cromossómicas 

bases moleculares ( ver Bases moleculares da 
hereditariedade) 
cromossomos e genes, 253 
e C. Darwin, 12—15 f- 
e genes de organelas, 309/ 
e genes ligados ao X, 297/-298 
e impressao genómica, 308/-309 
e predisposięao ao cancer, 388 
e teoria de Darwin, 468-469/-470 
e teoria de Lamarck, 465 
e variaęao genetica, 481 
enetica como estudo de, 252 ( ver tambem Ge¬ 
netica) 

epigenetica, 366-367 

expressao e transmissao da informaęao geneti¬ 
ca, 5/-6/ 7 

hipótese da “mistura” vs. hipótese particulada, 
267-268 

Heranęa materna, 309 
Heranęa mendeliana 

bases cromossómicas, 292/-293/ 294 
e variaęao genetica, 481 
estendida, de multiplos genes, 279/-280/ 
estendida, de um unico gene, 277/-278/ 279 
evoluęao do conceito de gene, 356-357 
exceęóes, 308/-309/ 

geraęao de histogramas e analise de padróes de 
distribuięao, 281 

hipótese particulada de hereditariedade de G. 
Mendel, 267/-268 

impacto ambiental em fenótipos, 280/ 
integraęao, com propriedades emergentes, 
280-281 

lei de distribuięao independente, 272-274/’ 
lei de segregaęao, 269/-273f 
leis da probabilidade governando, 274-275/ 
276 

limitaęóes, 276 

metodo quantitativo experimental de G. Men¬ 
del, 268/-269 

padróes de hereditariedade humana, 282 f- 
-287/ 288 

Heranęa poligenica, 279-28C/ 284 
Herbicidas 
e auxina, 843 
transgenico, 832 

Herbivoria, 861, 862/-863/ 1213/ 

Herbivoros, 892 

adaptaęóes de mutualismo digestório, 906- 
908/ 

como animais, 667 

como fatores bióticos na limitaęao da distribui¬ 
ęao de especies, 1179/ 

conexóes evolutivas entre plantas e herbivoros, 
641-643/ 

defesas yegetais contra, 861, 862/-863/ 
dentięao e dieta, 905-906/ 
e canais alimentares, 905-907/ 
hipótese energetica e biomassa, 1219/ 
insetos, 707 

Herceptina, 217, 247-248, 387/ 


Hereditariedade, 252 f, 267-268. Ver tambem He¬ 
ranęa, Heranęa mendeliana 
Herenęa epigenetica, 366-367 
Hermafroditas, 685, 698 
Hermafroditismo, 1016 
Heroina, 40, 79,1096-1097/ 

Herpes virus de sarcoma de Kaposi, 968 
Herpesvirus, 398-399,402, 966-967 
Hershey, Alfred, 314/-315 
Heterocisto (heterocistos), 575-576 
Heterocromatina, 330, 365-366, 376 
Heterocronia, 538/-539/ 

Heterótrofos, 186, 574-575, 575-576/ 588, 
648-649, 668, 888/ 1233 
Hexapoda. Ver Insetos 
Hexoses, 68/ 

Hibernaęao, 176, 886-887/ 

Hibridizaęao, 269, 830-831, 833-834 
Hibridizaęao de acidos nucleicos, 409 
Hibridizaęao in situ , 418/ 420 
Hibrido de fertilidade reduzida, 503/ 

Hibrido de ursos-cinzentos e ursos-polares, 504^ 
Hibrido de yiabilidade reduzida, 503/ 

Hibridos, 501 

barreiras reprodutivas e esterilidade, 503/ 
e taxas de especiaęao, 514-515/ 
esterilidade, 516 
ursos, 504 f 

Hibridos duplos, 273-274/ 

Hidrangeas, 280/ 

Hidras, 253/ 685-687/ 899/ 1080/ 
Hidrocarbonetos, 60-61/ 664-665/ 
Hidrocarbonos clorados, 1271/ 

Hidrogenio 

como elemento essencial, 29 1, 56, 64 
e ligaęao covalente, 36f-37f 
e oxidaęao de moleculas organicas contendo, 
164-165/ 

em compostos organicos, 59/ 
em gorduras saturadas e insaturadas, 73/-74 
na composięao de plantas, 803 
Hidrogenossomos, 593 
Hidrólise, 67 

dissociaęao de polimeros em monómeros, 67/ 
do ATP, 148-151/ 
enzimatica, 897 
por lisossomos, 107/-108 
Hidrólise enzimatica, 897, 903 f 
Hidrólise enzimatica, e neurotransmissao, 1074^ 
Hidrozoarios, 686f-687f 
Hifa, fungo, 648-650/ 651, 811 
Himen, 1020 
Himenoptera, 706/ 

Hipercolesterolemia, 137 
Hipermastigoto, 607-608/ 

Hiperpolarizaęao, 1066/’-1067/ 

Hipertensao, 932 
Hipocampo, 1089/ 1094-1095/ 

Hipocótilo, 822-823/ 824/ 

Hipopótamo, 88/ 

Hipotalamo, 881-882,1002,1087 

e nucleo supraąuiasmatico (SNC), 1088-1089 
na homeostasia, 1084 
na regulaęao da reproduęao de mamiferos, 
1024/-1026/ 1027 
na regulaęao renal, 988/-989/ 
na resposta ao estresse, 1007/ 
na sinalizaęao neuroendócrina, 1002/-1005/ 
na termorregulaęao, 881-883/ 
nas cascatas de hormónios sexuais, 1009 
no cerebro humano, 1087/ 
no sistema endócrino humano, 999/ 

Hipótese ABC, formaęao floral, 775/ 

Hipótese coesao-tensao, 788/-789/ 789-790 
Hipótese da inibięao direta, 844 
Hipótese de perturbaęao intermediaria, 1222/ 
Hipótese do crescimento acido, 842-843/ 


Hipótese energetica na extensao da cadeia alimen- 
tar, 1219/ 

Hipótese hibrida de hereditariedade, 267-268 
Hipótese Oparin-Haldane, 520 
Hipótese particulada de hereditariedade, 267-268 
Hipótese pressao-fluxo, 794-795/ 

Hipótese um gene - um polipeptideo, 336 
Hipótese um gene - urna enzima, 334-335/ 336, 
658-659 

Hipótese um gene - urna proteina, 336 
Hipóteses, 15-16. Ver tambem Figuras de Pesąui- 
sa, Exercicios de Habilidades Cientificas 
como aryores filogeneticas, 558/ 
e teorias, 20-21,476-478 
elaboraęao e teste, na ciencia, 15-18/-19 
Hipotireoidismo, 1003-1004 
Hiracoidea, 739/ 

Hirudina, 697 
Hirudinea, 696-697 
Histamina, 951/ 965 
Histidina, 77/ 

Histogramas nos Exercicios de Habilidades Cien¬ 
tificas, 247-248, 281, 932 
Histonas, 328/ 

Histórias de vida, populaęao, 1195/-1196/ 1197 
HIV (virus da imunodeficiencia humana), 
399-400, 967. Ver tambem Aids (sindrome da 
imundeficiencia adąuirida) 
amplitudę de hospedeiros, 395 
aplicaęao do relógio molecular a origem do 
HIV, 561-562/ 

ataąue ao sistema imune, 967-968/ 

biotecnologia no diagnóstico, 428 

ciclo de replicaęao, 401/ 

como retrovirus, 398f, 399-400 

drogas antiyirais, como virus emergente, 402 

e Aids, 392/ 

proteinas de superficie celular e bloąueio da 
entrada nas celulas, 128/ 
reproduęao rapida, 483 
Hodgkin, Alan, 1068 
Hoekstra, Hopi, 19-20/ 20-23,461/ 476 
Holoturoidea, 709/- 
Homem de Tollund, 622/ 

Homeoboxes, 457-458/ 668-669 
Homeodommio, 457-458 
Homeostase de calcio, 1006/ 

Homeostasia, 875 

como regulaęao por retroalimentaęao do meio 
interno animal, 875/-877/ 
da respiraęao humana, 939-940/ 
de glicose, 908-910/ 998/ 1007/-1008 
dos niveis de calcio no sangue, 1006/ 
e osmorregulaęao, 971/-972, 975 
e regulaęao hormonal renal, 988/-990/ 
em plantas e animais, 212 
no sistema neryoso periferico, 1084 
tireoide, 1003-1005/ 

Homeotermos, 878 
Homimneos, 741-742 
australopitecos, 742-744/’ 
caracteristicas deriyadas, 741-742 
e bipedalismo, 743-744/’-745 
e uso de ferramentas, 744-746 
genero Homo primitivo, 745-746/ 

Homo sapiens, 747/-748/ 
neandertais, 745-747/ 
primitivos, 741-743/ 

Homo erectus, 745-746 
Homo ergaster, 745-746/ 

Homo floresiensis, 748/ 

Homo habilis, 745-746 
Homo neanderthalensis. Ver Neandertais 
Homo sapiens, 33, 501/ 548, 658-659 1, 742-743/ 
747-748/ Ver tambem Humano(s) 
Homogeneizaęao, 96 f 
Homologia molecular, 474, 550-553/ 
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Homologias, 473/-475/ 550-553/ 

Homologias anatómicas, 473/-474 
Homologias morfológicas, 550-551 
Homoplasia molecular, 553/ 

Homoplasias, 552, 553/ 

Hooke, Robert, 94 
Horizonte A do solo, 80C )f 
Horizonte de solo B, 800 f 
Horizontes de solo, 800 f 
Hormónio adrenocorticotrófico, 999/ 1002- 
1003/ 1007/-1008 

Hormónio antidiureico, 988/-989/ 999/ 1002/- 
1003, 1150/—1151 

Hormónio da paratireoide (PTH), 999/ 1006 f 
Hormónio da tireoide (T3 e T4), 999/ 

1003-1004/- 1005/ 1010/ 

Hormónio do crescimento (GH), 999/ 1002- 
1003/ 1004-1005/ 

Hormónio do crescimento humano (HGH), 
412/-413, 430,1004-1005 
Hormónio estimulador da tireoide (TSH), 999/ 
1002-1004/ 

Hormónio estimulador de foliculos (FSH), 999/ 
1002-1003/ 1024-1025/ 1026/-1027 
Hormónio estimulador de melanócitos (MSH), 

1002- 1003/ 1010 

Hormónio juvenil (JH), 1001/-1002 
Hormónio liberador de gonadotrofina (GnRH), 
1009,1024-1025/ 1026/ 

Hormónio liberador de prolactina, 1002-1003 
Hormónio liberador de tiotropina (TRH), 

1003- 1004/ 

Hormónio luteinizante (LH), 999/ 1002-1003/ 
1024-1025/ 1026/-1027 
Hormónio protoacicotrópico (PTTH), 1001/- 
1002 

Hormónio PYY, 910-911/ 

Hormónios, 212 

animal vs. vegetal, 212, 888 f(ver tambem Hor¬ 
mónios animais; Hormónios vegetais) 
como sinalizadores ąuimicos intracelulares, 
217-218/ 

e controle genico coordenado, 370-371 
e regulaęao renal, 988/-990/ 
e respostas de łuta ou fuga, 210 
especificidade, 223-225 
na sinalizaęao celular de longa distancia, 212, 
213/ 

Hormónios animais, 874, 993. Ver tambem Siste- 
mas endócrinos; Hormónios 
classes ąuimicas, 995-996/ 
como sinalizadores ąuimicos do sistema endó- 
crino e 

controle anticoncepcional, 1031-1032/-1033 

do sistema nervoso, 993/-994 

e as glandulas do sistema endócrino, 998-999/ 

e hormónios vegetais, 212, 888/ 

efeitos multiplos de um unico hormónio, 998/ 

embrionario, 1029 

eritropoietina (EPO), 930 

evoluęao, 1010/ 

na determinaęao do genero, 1025 
na regulaęao da reproduęao de mamiferos, 
1024/-1026/ 1027 

na regulaęao das funęóes das glandulas endó- 
crinas, 1006/-1009/ 

na regulaęao do sistema digestório, 908-909/ 
na sinalizaęao neuroendócrinas, 994£ 995, 
1000/’-1005 /{ver tambem Sinalizaęao neuro- 
endócrina) 

nas respostas de łuta ou fuga, 210 
nas vias de sinalizaęao celular, 994/’-995/ 
no parto e nascimento, 1031/ 
regulaęao do apetite e ingestao de alimentos, 
910-911/-912 

sistema endócrino na sinalizaęao celular, 874^ 
yias de sinalizaęao endócrina, 996/-998/ 


Hormónios esteroides, 75 
como lipideos, 75/ 

como sinalizadores ąuimicos intracelulares, 
217-218/ 

e controle coordenado de genes, 370-371 
e grupos funcionais, 62 
sintese pelo RE liso, 104-105 
Hormónios inibitórios, 999/ 1002-1003 
Hormónios nao esteroides, 370-371 
Hormónios proteicos, 76/ 

Hormónios sexuais 

a determinaęao de sexo, 1025 
como esteroides, 75/ 1008-1009/ 
como toxinas ambientais, 1272/ 
e disruptores endócrinos, 1009 
e grupos funcionais, 62 
na regulaęao da reproduęao de mamiferos, 
1024/-1026/ 1027 
sintese no RE liso, 104-105 
Hormónios soluveis em agua, 996/ 997/ 
Hormónios soluveis em lipideos, 996/ 997/-998 
Hormónios tróficos, 1002-1003/ 

Hormónios vegetais, 840. Ver tambem Hormó¬ 
nios 

acido abscisico, 840f, 846/ 
auxina, 840£, 841/-843/ 
brassinosteroides, 840£, 849 
citocininas, 840£, 843-844/’ 
como reguladores do crescimento vegetal, 
840-841 

estrigolactonas, 840f 
etileno, 840f, 846-848/ 
florigenio, 854/-855 
giberelinas, 840£, 844-845/ 
jasmonatos, 840£, 849 

na sinalizaęao celular de longa distancia, 212 
nas respostas de desestiolamento, 839 
visao geral, 840£ 

vs. hormónios animais, 212, 888/ 

Horowitz, Norman, 334-335/ 

Horvitz, Robert, 1052 
Hosken, David, 1018/ 

Hospedeiro, parasito, 1214,1229/ 

Hospedeiros, simbiontes, 581-582 
Humano(s). Ver tambem Corpo humano; De- 
senvolvimento embrionario humano; Impacto 
ambiental humano na biodiversidade; Genetica 
humana; Genoma humano; Nutrięao humana; 
Populaęao humana; Reproduęao humana 
algas marrons como alimento, 597 
algas yermelhas como alimento, 601-603/ 
apoptose das celulas brancas do sangue, 225- 
227/ 

area de superficie do intestino delgado, 689/ 
biodiversidade e bem-estar, 1257/ 
catabolismo e dietas, 180/-181 
celulas, 93/ 

cilios nas vias aereas, 11-12/ 
clonagem, 425 

coexistencia de neandertais e homem moder¬ 
no, 33 

como Homo sapiens , 742-743/ 747-748/ 
como primatas antropoides, 740-742 
cromossomos, 102, 233-234 f, 234-235, 254 f- 
-255/ 256 

culturas transgenicas e saude dos, 833 
desenvolvimento sustentavel da Costa Rica e 
condięóes de vida, 1276/ 
determinaęao da funęao genica pela analise de 
genomas de, 421-422, 428 
e analise de dados de seąuencias de polipepti- 
deos de humanos e chimpanzes, 87-89 
e arvore filogenetica de primatas, 737-740/ 
e caracteristicas deriyadas, 741-742 
e conceito de especies biológicas, 501/ 
e cranios de chimpanzes, 552 
e cromossomos sexuais, 296/-297 


e pH do sangue, 52-53 
e pressao sanguinea, 924-925/ 
e relaęao com neandertais, 745-747/ 
elementos essenciais e elementos-traęo, 29£-30 
ensaios de microarranjo de DNA com tecido 
humano, 421/ 

evoluęao cultural, 1153/-1154 
genes receptores olfatórios inativados, 483 
genómica e proteómica no estudo de, 87-88/ 
glicoproteinas e tipos sanguineos, 129 
impactos em procariotos, 581-585/ 
importancia das plantas com sementes para o 
bem-estar humano, 645-646/ 
importancia dos insetos, 707 
origem, 530-531 

ąuestóes eticas no silenciamento da expressao 
genica, 421 

reduęao da fome e da desnutrięao, com cultu¬ 
ras transgenicas, 830-832/ 
regulaęao da respiraęao, 939-940/’ 
regulaęao de interaęóes moleculares, 8-9/ 
seąuenciamento de DNA do genoma humano, 
408/ 412 

sistema circulatório (ver Sistemas circulatórios) 

sistema digestório (ver Sistemas digestórios) 

sistema linfatico, 927 

urbanos, 1268-1269 

usos praticos de fungos, 663-665/ 

Humor aąuoso, 1112/ 

Humor yitreo, 1112/ 

Humus, 800, 801 
Hutton, James, 463/ 464 
Huxley, Andrew, 1068 
Hyla arenicolor, 1212/ 

Hyracotherium, 542-543/ 

I 

Ibex-dos-pirineus, 1260-1261 
Ibuprofeno, 62/ 1008,1106 
Idade da mae, e sindrome de Down, 306-307 
Idioblastos, 862/ 

Iguana do deserto, 882-883 
Iguanas, 882-883 
Ileo, 903-904 

Ilhas Galapagos, 13-15/ 17-18, 466/-467/ 500/ 
1172 

Ilhas Havaianas, 505-507, 537/-538 
Imagens por meio de ressonancia magnetica fun- 
cional (fMRI), 1090/ 

Imatinib, 429-430 

Imigraęao, dinamica de populaęóes, 1186/ 1190- 
1191/ 1200-1201/ 1227 
Impacto ambiental humano na biodiversidade, 
1255/ 

acidificaęao dos oceanos, 53/-54 
ameaęas a biodiversidade, 1258/-1260/’ 
crise de biodiversidade, 1254/-1255/(ver tam¬ 
bem Biodiversidade) 

derretimento das calotas polares do Artico, 

48 

disseminaęao de patógenos, 1228 
especies introduzidas, 1258-1259/ 
mudanęa global, 126C/ 1268-1275/ 
perda de habitat e fragmentaęao, 1258/ 
perturbaęao de comunidades, 1225/ 
perturbaęóes de bioma, 1166 
sobre-exploraęao, 1259/ 

Impala, 219/ 

Impressao digital, DNA, 416, 430-431 
Impressao genómica, 308/-309, 366-367 
Imunidade 

ativa e passiva, e imunizaęao, 962-963 
tolerancia imune maternal ao embriao e feto 
durante a gravidez, 1031 
Imunidade adaptativa, 947 

anticorpos, como ferramentas medicas, 963 
celulas B e anticorpos em resposta a 
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celulas T auxiliaries em resposta a todos anti- 
genos, 958/-959 

celulas T citotóxicas em resposta a celulas in- 
fectadas, 959/ 

desenvolvimento de celulas B e T da, 954-955/ 
956-957/ 

imunidade ativa e passiva da, e imunizaęao, 
962-963 

memória imunológica do, 956-957/ 
patógenos extracelulares, 960/’-961/ 
reconhecimento de antigenos pelas celulas B e 
anticorpos do, 953/ 
reconhecimento molecular pela, 947/ 
rejeięao imune e, 963-964 
visao geral, 952-53, 958, 961-962/ 

Imunidade ativa, 962-963 
Imunidade ativada por PAMP, 860 
Imunidade desencadeada por efetores, 860 
Imunidade inata, 947/ 

barreiras de defesa, 948-949 
defesa inata celular, 949/-950/ 
evasao, por patógenos, 952 
invertebrado, 947-949/ 
peptideos e proteinas antimicrobianos, 948/ 
949/ 951 

reconhecimento molecular, 947/ 
resposta inflamatória, 951/-952 
yertebrado, 948-951/ 952 
Imunidade passiva, 962-963 
Imunizaęao, 963 

Imunodeficiencia adąuirida, 966. Ver tambem 
Aids (sindrome da imunodeficiencia adąuirida) 
Imunodeficiencia congenita, 966 
Imunodeficiencia grave combinada (SCID), 
428-429/ 966 

Imunoglobulinas (Ig), 953/ 955/-956, 961 
Inalaęao, 937-940/ 

Inativaęao, sinalizaęao celular, 225-227 
Incendios florestais, 1222-1223/ 

Incendios selvagens, 1166 
Inclinaęao da reta, no Exercicio de Habilidades 
Cientificas, 154-155,1043 
Incremento biológico, 1250 
Indice de area foliar, 780-781/ 

Induęao, 377/-378,1048 

Industrializaęao, e crescimento da populaęao hu- 
mana, 1201/-1202 
Indutores, 362-363/-364 
Infarto do miocardio, 931/ 

Infecęao 

bacteriana, 215/ 
e resposta inflamatória, 951-952 
resposta T citotóxica, 959/ 

Infecęóes fungicas, 663-664 
Infecęóes sexualmente transmissiveis (IST), 
1031-1032 
Inferencias, 1025 
Infertilidade, 1033-1034 f 
Inflamaęao, 578/ 931/-932,1008,1106 
Inflamaęao crónica, 952 
Inflorescentes, 816 

Informaęao, como tema da biologia, 2, 5f-6f, 7 
Informaęao de posicionamento, 379,1055-1057/ 
Ingestao, 897/ 

Inibięao 

alosterica, 158/-159 
e inibidores enzimaticos, 155-156/-157 
Inibięao dependente de densidade, 245-246/ 
Inibięao lateral, 1114 

Inibięao por retroalimentaęao, 159/ 181/-182, 
361/ 

Inibidores competitivos, 155-156/-157 
Inibidores nao competitivos, 155-156/-157 
Inibina, 1024-1025/ 

Inositol trifosfato (IP3), 221-222/ 

Inseręao e deleęao de pares de nucleotideos, 356/ 
Inseręóes (mutaęóes), 356/ 


Insetos 

anatomia e caracteristicas f, 704/’-705/ 
camuflagem, 462/ 47 Of 
clivagem, 1042-1043 
como polinizadores, 516 
coordenaęao neuroendócrina, 1001/-1002 
defesas das plantas contra insetos, 861, 862/- 
-863/ 

determinaęao de sexo, 296/ 
e malaria, 598-599/ 
e polinizaęao, 635/ 

evoluęao por seleęao natural, devido a varia- 
ęóes na fonte de alimento, 471/-472 
exoesqueleto, 1127 

filogenia e diversidade, 683/ 703/ 706/ 
genes Hox, 457-458/ 
hormónios sexuais, 296/ 

/mportancia, para humanos, 707 
mecanismos de defesa, 28/ 
mecanorreceptores e audięao, 1106/ 
olhos, 888/ 

olhos compostos, 1111/-1112 
parasitos, 1214 
piano corporal, 539/-540 
polinizaęao de flores y, 642-643/ 815/-816, 
819-821/ 

produęao e transferencia de gametas, 1018/ 
resistencia a inseticidas, 491 
sabor e cheiro, 1117 
sistema circulatório aberto, 917/ 
sistema neryoso, 1080/ 
sistemas de traąueias para trocas gasosas, 
934-936/ 

termorregulaęao, 880-881/ 
tubulos de Malpighi, 979/-980 
yariaęao nao hereditaria, 481-482 f 
Insetos, 706/ 

Insetos aąuaticos, 1017/ 

Insetos assassinos, 706 f 

Instabilidade, e yariaęao de energia livre, 145-146 f 
Instabilidade de hibridos, 503/ 

Instituto Nacional do Cancer, 441 
Insulina, 909-910 

como polipeptideos, 996 f 
como proteina, 76 f 

descoberta da seąuencia de aminoacidos, 78 
e celulas-tronco, 426 
e diabetes melito, 909-911 
e exocitose, 137 

e homeostase de glicose, 909-910 f 
e metabolismo de glicose, 8-9/ 212 
e pancreas, 999/ 
e RE rugoso, 105 

na regulaęao do apetite e alimentaęao, 910- 
911/ 

produęao de, por meio da biotecnologia, 430 
Integraęao 
celular, 121/ 

sensorial, 1063/ 1102/ 1103 
Integraęao viral, 388 
Integrinas, 119,127 
Integumento, 631-632, 818 
Interaęao hidrofóbica, 81/ 

Interaęóes 

como tema da biologia, 2, 8/-9/ 

ecologia de procariotos, 580-581/-582 

interespecifica (ver Interaęóes interespecificas) 

micorrizas, 651 

yegetais e animais, 641-643/ 

Interaęóes interespecificas, 1209 
competięao, 1209-1211/ 
facilitaęao, 1215/ 
genómica e proteómica, 88/ 
herbivoria, 1213/ 
predaęao, 1211-1213/ 
simbiose, 1214/’-1215/ 
simbolos, 1208-1209 


Intercurso sexual, humanos, 1027-1028,1031- 
1033,1075-1076 
Interfase, 234-235/ 236/ 

Interferons, 951 

Intermediarios fosforilados, 148-150/ 
Interneurónios, 1063/ 1083-1084/’ 

Internodos, 755 
Intestino delgado, 689/ 902 
absoręao, 903-904/-905/ 
adaptaęóes, 905-907/ 
digestao, 902-903/ 903-904 
Intestino grosso, 904-905/-906 
Intestinos, 581-583, 689/ 

Intoxicaęao alimentar, 398, 578/ 579/ 582-583, 
1075 

Introns, 342-345/ 443, 481-482/ 

Inundaęao, 1222 

Inundaęao, respostas yegetais, 857/ 

Inyaginaęao, 1044 f 
Inversao, de cromossomos, 305-306/ 
Invertebrado(s), 676, 680 
cnidarios, 681/ 685/-687/ 
cordados, 712-716/’ 
cuidado parental, 1017/ 
deuterostómios, eąuinodermos e cordados, 
683/ 707-709/ 
e imunidade inata, 947-949/ 
e mecanorreceptores, para percepęao da gravi- 
dade, 1106 

e sinalizaęao neuroendócrina, 1001/-1002 
e sistema neryoso, 108C/-1081 
e yelocidade de conduęao de potenciais de 
aęao, 1070 

ecdisozoarios e artrópodes, 682/-683/ 699/- 
-706 f, 707 (ver tambem Artrópodes; Ecdiso¬ 
zoarios) 

esponjas, 681/ 684^-685 
esąueletos hidrostaticos, 1127/ 
filogenia e diversidade, 680/-683/ 
lofotrocozoarios, 681/-682/ 688-698 f(ver 
tambem Lofotrocozoarios) 
organogenese em, 1049 
osmorregulaęao em, 974 f 
produęao e transferencia de gametas, 1018/ 
Iodeto, 29 

Ions, 37-38/ 928/ 987/ 1064* 

Ions calcio 

difusao dos, por meio de sinapses, 1071-1072/ 
na formaęao do enyelope de fertilizaęao, 1039- 
1040/ 

na regulaęao da contraęao muscular, 1122- 
1123/ 1124,1126 

nas vias de transduęao de sinais, 221-222/ 
838/-839 

Ions calcio citosólicos, 838/-839 
Ions carbonato, 53/-54 
Ions cloreto, 1064^-1065/ 

Ions hidrogenio, 51-52/ 53 

Ions hidrónio, 51-52/ 53 

Ions hidróxido, 51-52/ 53 

Ions potassio, 791/ 1064^-1065/ 1066 

Ions sódio, 1064^-1065/ 1066 

Indio, 535 

Iris, 1112 

Irrigaęao, 802 

Irrigaęao por gotejamento, 802 

Isoetes, 625-626/ 627 

Isolamento, e termorregulaęao animal, 879 

Isolamento comportamental, 502/ 

Isolamento de gametas, 503/ 

Isolamento de habitas, 502/ 

Isolamento mecanico, 502/ 

Isolamento morfológico, 502/ 

Isolamento reprodutivo, 501 

e barreiras reprodutivas, 501-503/-504 
e escolha do polinizador, 516 
e especiaęao alopatrica, 505/-508/ 
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e seleęao sexual, 509/ 
e zonas hibridas, 510-513/ 

Isolamento reprodutivo, 502/ 

Isoleucina, 77/ 

Isómeros, 61/-62/ 

Isómeros cis, 61 
Isómeros cis-trans, 61/ 

Isómeros estruturais, 61/ 

Isómeros geometricos, 61 
Isómeros trans, 61 
Isópodes, 703 

Isótopos, 31-32/ 33,188,1246 
Isótopos estaveis, 31 

Isótopos radioativos, 31-33, 31Ą/-315, 524 f, 

1246 

Israel, 577-580 

Italia, estrutura da piramidę etaria, 1203/ 
Iteroparidade, 1195/ 

Ivanowsky, Dmitri, 393 

J 

Jacare americano, 730-731/ 

Jacares, 730-731/ 731-732 
Jackson, Rob, 1217/ 

Jacob, Francois, 361, 541 
Jacoby, Gordon C„ 767/ 

Janela oval, 1107/ 

Janela redonda, 1108-1109/ 

Japao, 1203,1251/ 

Jasmim, 849 

Jasmonatos, 840£, 849 

Jefferson, Thomas, 431 

Jejuno, 903-904 

Jenner, Edward, 963 

Joly, John, 788 

Jost, Alfred, 1025 

Joule (J), 46, 883-884 

Junco (Juncus roemerianus, 1215/ 

Junęóes aderentes, 120/ 

Junęóes celulares 

junęóes aderentes, desmossomos e junęóes 
comunicantes em animais, 120/ 
na sinalizaęao celular local, 212/ 
plasmodesmas em plantas, 119/-120 
Junęóes comunicantes {gap), 120/ 212/ 

Junęóes de ancoramento, 120/ 

Junęóes neuromusculares, 1074 
Juniper, 637/ 

K 

Kaufman, D. W., 20-22/ 

Kelps (algas pardas gigantes), 597 
Kimberella, 688 
King, Mary-Claire, 388 
King, Nicole, 546/ 670 
King, Thomas, 423 
Kingsley, David, 54C )f 
Kornberg, Roger, 82-84 f 
Krebs, Hans, 170 
Krill, 48/ 703-704/ 

Kudzu {Pueraria lobata), 1258-1259/ 

Kuru, 403-405 

L 

Laboratório Europeu de Biologia Molecular, 438 
Laboratório Nacional Oak Ridge, biorremediaęao, 
1249/ 

Lacks, Henrietta, 246-247 
Lactaęao, 1031 

Lactalbumina-a, 449-450, 450-451/ 

Lactato, 178/-179,1124 
Lacteais, 903-904/ L 905 
Lactose, 69/ 3Ó2-363/-364 
Lagartas, 462/ 481-482/ 699, 898/ 1001/-1002, 
1239/-1240 

“Lagartear”, repteis, 728-730 
Lagartixa domestica, 563/ 


Lagartixa domestica mediterranea, 563/ 
Lagartixas, 39, 563/ 1254/’ 

Lagarto {Ophisaurus ventralis), 547/-548/ 

Lagarto diabo espinhoso australiano, 730-731/ 
Lagarto Ophisaurus ventralis, 547/-548/ 

Lagartos, 547/-548/ 730-731/-732, 878/ 882- 
883,1015/ 1148/ 1210/ 1254/ 

Lagartos apodes, 547/-548/ 

Lagartos-pintados, 1148/ 

Lago Vesijarvi, 1221 
Lago Vitória, 509/ 513/ 

Lagos, 1171/-1173/ 1238,1269-1270/ 

Lagos eutróficos, 1173/ 

Lagos oligotróficos, 1173/ 

Lagostas, 701/ 703 

Lagostim, 934 f, 1106 

Laguna Salada de Torrevieja, 567/ 

Lamarck, Jean-Baptiste de, 463/ 465 
Lamela media, 118 
Lamina basal, 923 
Lamina nuclear, 102,103/ 117, 330 
Laminas, 596, 755 
Lampada incandescente, 688, 979 
Lampreia marinha, 716-717/-718 
Lampreias, 716-717/-718 
Lapas, 541/-542/ 1179/ 

Largartbca psicodelica, 1254 f 
Larięo, 637/ 

Larięo-europeu {Larix decidua), 637f 
Laringe, 901/ 935-37/ 

Larva, 668/ 705/ 

Larva trocófora, 677/ 688 
Larvas de moscas, 510, 898/ 

Latencia, viral, 966-967 
Lateral, membrana celular 129/ 

Lateralizaęao, 1092 

Latitude, e intensidade de luz solar, 1160/ 

L-dopa, 1098 
Leao-marinho, 878/ 

Lebistes, 476-477,1147/ 

Lebre-das-neves, 1200 f 
Lebres, 739/ 1200/ 

Leeuwenhoek, Anton von, 1203-1204 
Leg-hemoglobina, 809 
Legumes, 808/-809/ 810 
Lei da Nao Discriminaęao da Informaęao Gene- 
tica, 286 

Lei de conseryaęao de massa, 1233-1234 
Lei de distribuięao independente, 272-273, 274£ 
293/-294, 300 

Lei de segregaęao, 269/-270/ 271/-273/ 

293/-294 

Leis de probabilidade, 274-275/ 276 
Leite, mamiferos, 1001-1003,1010 
Lemaitre, Bruno, 948, 949 f 
Lemingue (Dicrostonyx groenlandicus), 1198 f 
Lemures, 737-740 
Lenski, Richard, 571-572/ 

Lentes, 1112/ 

Lenticelas, 768 

Leóes da montanha, 1144-1145 
Leopardos, 548-549/ 

Lepidópteros, 462/ 706/ 

Lepidossauros, 729-730, 730-731/-732 
Leptina, 910-911/-912 
Lesmas, 692 

Lesmas marinhas, 693/ 1013/ 

Letalidade embrionaria, 380-381/ 

Leucemia, 307/ 388, 429, 964,1257/- 
Leucemia mieloide crónica, 307/ 429-430 
Leucina, 77/ 

Leucócitos (celulas brancas do sangue), 225-227/ 
872/ 928/-929/ 

Levedura da cerveja. Ver Saccharomyces cerevisiae 
(levedura) 

Levedura do fermento .VerSaccharomyces cerevi- 
siae (levedura) 


Leveduras, 648-649 
e diyisao celular, 242/ 
e fermentaęao alcoólica, 178 
e reproduęao asexuada, 653/ 
e sinalizaęao celular, 211/-212, 226 
expressao de genes eucarióticos clonados, 
416-417 

fungos, 648-649, 663-664 
organismo-modelo (ver Saccharomyces cerevi- 
siae (levedura)) 
usos por humanos, 663-665 
Lewis, Edward B„ 380-381 
Libelulas, 880-881/ 

Liberaęao de hormónios 999/ 1002-1003 
Licófitas, 616-617*, 625/-626/ 627 
Licopódios, 625-626/ 627 
Ligaęao de grupos, 304 f 
Ligaęao tubaria, 1031-1032/-1033 
Ligaęóes, ąuimicas. Ver Ligaęóes ąuimicas 
Ligaęóes covalentes, 36 

de compostos organicos, 58-59/ 60, 64 
de dissacarideos 69/- 
e estrutura terciaria de proteinas, 81/ 
tipos, 36/-37/ 

Ligaęóes covalentes apolares, 37 
Ligaęóes covalentes polares, 37/ 45/ 

Ligaęóes de hidrogenio, 39 f 
e flutuaęao do gelo, 48 
em ligaęóes ąuimicas fracas, 39/ 
em moleculas de agua, 45/ 
na estrutura do DNA, 85-87/ 

Ligaęóes duplas, 36-37, 6 ()f 
Ligaęóes glicosidicas, 69 
Ligaęóes iónicas, 37-38/ 

Ligaęóes peptidicas, 78/ 35C )f 
Ligaęóes ąuimicas, 36/’-41/ 58-59/ 60 
Ligaęóes simples, 36-37 
Ligamentos, 872/ 

Ligantes, 137, 214, 220 
Lignina, 624, 658-659, 758/ 

Likens, Eugene, 1247-1248/ 

Limiar, 1067 

Limites, ecossistemas, 1265-1266/’ 

Limpeza, ambiental, 412/ 431-432 
Lin, Haifan, 92/ 94, 375 
Lince, 1200/ 888/ 

Linfa, 927/ 950/ 

Linfócitos, 928 f, 93C )f, 946/ 952. Ver tambem Ce¬ 
lulas B; Celulas T 
Linfoma de Burkitt, 388 
Linfonodos, 927/ 

Lingua, 900/ 901/ 1118/ 

Linguagem 

e funęao cerebral, 1092/ 
gene FOXP2, 454/-456 

Linguagem de danęa, abelha melifera, 1136-1137/ 
Linnaeus, Carolus, 464, 548 
Lipideos, 72 

e doenęa de Tay-Sachs, 278 
em membranas plasmaticas, 98/-99 
esteroides, 75/ 

evoluęao das diferenęas de composięao de 
membranas celulares, 127 
fosfolipideos, 74/-75 
gorduras, 72-73/ 74 

nas membranas celulares, 102,109-110,125/- 
126 

sintese no RE liso, 104-105 
Lipopolissacarideos, 567-568 
Lipoproteinas de alta densidade (HDLs), 931-932 
Lipoproteinas de baixa densidade (LDL), 137, 
931-932 

Liąuens, 658, 662/-663/ 1249 
Liąuens de rochas, 662/ 

Liąuens foliares, 662/ 

Liąuens fruticosos, 662/ 

Liąuido cerebrospinal, 939-940,1082-1083 
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Liąuido intersticial, &69f 917, 926-927/ 975, 
983-985 

Lirio-d agua, 644^ 

Lirio-do-mar, 709 
Lirios, 644^ 

Lisina, 77/ 

Lisossomo, 10C )f, 107-108 
Lisozimas, 49/ 79/ 449-450,450-451/ 947-948/ 
949 

Lixo tóxico 

biorremediaęao, 1249/ 
biotecnologia na limpeza, 412/ 431-432 
e regulaęao populacional dependente de densi- 
dade, 1199/ 

Lobo dorsal, blastóporo, 1045/ 1055-105(/ 

Lobo frontal, 1085/ 1091/ 1092 
Lobo occipital, 1091/ 

Lobo parietal, 1091/ 

Lobo temporal, 1091/ 

Lobópodes, 700 

Lobos, 1199/-1200,1249,1265 

Lobos, cerebrais, 1089-1091/ 1092 

Lobotomia, 1092 

Lobotomia frontal, 1092 

Locomoęao, 987/ 1126/ 1128-1129/-1130 

Locus, gene, 253, 270 

Lofoforados, 692/ 

Lofóforos, 677/ 688, 692/ 

Lofotrocozoarios, 677/ 
anelideos, 696-698/ 
caracteristicas dos, 688 
filogenia, 681/-682/ 

lofoforados ectoproctos e braąuiópodes, 692/ 
moluscos, 692-693/ 694/-697/ 
rotiferos, 691/-692 
vermes achatados, 688-691/ 

Logaritmo, natural, 632-633 
Logaritmos naturais nos Exercicios de Habilida- 
des Cientificas, 632-633 
Logotipo de seąuencia de DNA, 349 
Logotipos de seąuencia no Exercicio de Habilida- 
des Cientificas, 349 
Lontra, 892/ 

Lontras marinhas, 875/ 

Lorenz, Konrad, 1134 
Loricefera, 682/ 

Louva-a-deus, 470/’ 

LSD, 1075 

Lula, 692, 695/-Ó97,1080/ 

Lula gigante, 695-697 
Lumen do RE, 104 
Lupus, 965 

Lupus eritomatoso sistemico, 965 
Luz solar 

como energia para a vida, 142,147-148 
disponibilidade e distribuięao de especies, 
1180/ 

e biomas aąuaticos, 1171 
e cancer, 388 
e danos ao DNA, 326 
e fluxo de energia e ciclagem ąuimica, 7f 
162-163/ 1233 

limitaęao e produęao primaria em ecossistemas 
aąuaticos, 1237 

na fotossintese, 185/ 203-205/ 
propriedades, 190 f 

yariaęao de intensidade com a latitude, 1160 f 
Luz ultravioleta, resposta yegetal, 851/ 

Luz yermelha, resposta de plantas, 850-851/ 
853-854/ 

Luz visivel, 190/ 

Lyell, Charles, 463/ 464, 466 
Lyon, Mary, 298/ 

M 

Maęa, 825/ 

Macaco-elvis, 1254f 


Macaco-esąuilo, 1116 f 

Macacos, 56/ 87-89, 737-741/ 741-742,1116. 
Ver tambem Chimpanzes 

Macacos dourados de nariz arrebitado das monta- 
nhas Qinling, 5 6f 
Macacos Rhesus, 87-89 
Macacos-vervet ( Chlorocebus pygerythrus ), 
1142/ 

MacArthur, Robert, 1226-1227/ 

Machos 

anatomia reprodutiva humana, 1019/-1020 
competięao, por parceiros, 1148/ 
competięao sexual, 493/-494/’ 
cromossomos sexuais, 296/-297 
e cuidado parental, 1144-1146 f 
e escolha de parceiro pela femea, 1146/-1147/ 
1148 

e hormónios, 993/ 1008-1009/ 
espermatogenese em humanos, 1021-1022/ 
regulaęao hormonal dos sistemas reprodutivos, 
1024/-1025/ 

MacLeod, Colin, 313 
Macroclima, 1161/-1163/ 

Macroevoluęao, 501, 519. Ver tambem Eyoluęao 
condięóes para a origem da vida na Terra pri- 
mitiya, 520/-521/ 522 
e colonizaęao de ilhas, 529-531/ 
e desenvolvimento, 538/-540/ 541 
e placas tectónicas, 531-533/ 534 
e radiaęao adaptativa, 536-537/ 538 
especiaęao como conexao conceitual entre 
macro e microevoluęao, 501, 516 ( ver tambem 
Microevoluęao) 

especiaęao e taxas de extinęao de organismos, 
530-537/ 538 

evidencias fósseis, 519/-520, 522-525/ 526 
extinęóes em massa, 534/-536/ 
novidades e tendencias, 541/-543/ 
origem de organismos multicelulares, 
528-529/-530/ 

origem de organismos unicelulares, 526, 526- 
528/-529 

registro geológico de eventos-chave, 526/ 527 1 
Macrófago, 107/-108,121/ 872/ 946/ 950, 951/ 
Macromoleculas, 66/-67/ 107/-108, 520/-521/ 
796 

Macronucleo, ciliado, 599-600/-601 
Macronutrientes, plantas, 804-805f 
Madeira, 645-646 
Madeira de cerne, 768 
Madreporito, estrela-do-mar, 708/ 

Magnesio, 29 1, 804 
Magnetita, 1105,1135 
Magnificaęao, 94 

Magnificaęao biológica, 1271/-1272 
Magnolia, 644^ 

Magnolideos, 642-Ó43/-644/’ 

Malaria, 284/-285,495, 497/ 591/ 598-599/ 
607-608, 707 
Malasia, 1226-1227/ 

Malthus, Thomas, 463/ 

Maltose, 69/ 

Mamangavas, 516 
Mamiferos, 735 

adaptaęóes para trocas gasosas, 940-943/ 
adaptaęóes renais, 985/-986 
ameaęados e em perigo, 1256 f 
caracteristicas deriyadas, 735 
cerebro no sistema neryoso, 1085/(ver tambem 
Sistema neryoso) 

ciclo circadiano e hibernaęao, 886-887/ 
clonagem reprodutiva, 424^-425/ 
comparaęao de genomas, 448/ 451-456/-457 
concentraęao de ions no interior e exterior de 
neurónios, 1064£ 

controle do ritmo circadiano, 1088 
cromossomos sexuais, 296/-297 


deriyados nitrogenados, 976-977/ 
e fertilizaęao, 1041/ 
e impressao genómica, 308/-309 
estruturas homólogas, 473/ 
euterios e primatas placentarios, 737, 738/- 
-741/ 741-742 
eyoluęao, 673 

eyoluęao convergente, 475/ 737/ 
eyoluęao do hormónio estimulador de melanó- 
citos (MSH), 1010 
eyoluęao inicial, 735/-736 
filogenia, 738/-739/ 
glia e cerebro, 1063/ 
gustaęao, 1117/-1118/ 
homimneos e humanos, 742-748 
inativaęao dos genes ligados ao X em femeas, 
298/ 

marsupiais, 736/-737/ 

mecanorreceptores para audięao e eąuilibrio, 
1106/-1110/ 

membranas extraembrionarias, 1047/ 
modelagem de neurónios, 1065/ 
monotremados, 736 f 
morcegos, 13-14^ 
origem, 524-525/ 526 
origem dos cetaceoas a partir de mamiferos 
terrestres, 475/-476/ 
osmorregulaęao, 974, 975 
ovos amnióticos, 727-729/ 
radiaęao adaptativa, 536-537/ 
receptores opioides no cerebro, 1075-1076 
regulaęao hormonal da reproduęao, 1024 f- 
-1026 f 1027 ( ver tambem Reproduęao ani- 
mal; Reproduęao humana) 
relógio molecular, 561/ 
respiraęao, 938-939/-940/’ 
respiraęao celular e hibernaęao, 176 
rins e sistemas excretores, 980/-981/(ver tam¬ 
bem Sistemas excretores; Rins) 
sistema digestório ( ver Sistema digestório) 
sistemas cardiovasculares (ver Sistemas cardio- 
yasculares) 

sistemas de órgaos, 870f 
sistemas respiratórios, 935-940/’ 
termorregulaęao, 875/ 

Mamiferos marinhos, adaptaęóes respiratórias, 
942-943/ 

Mamiferos placentarios. Ver Euterios (mamiferos 
placentarios) 

Mamute-lanoso, 408/ 416,1260-1261/ 

Mamutes, 408/ 416,1260-1261/ 

Mandibulas 
cobras, 493/ 

mamiferos, 524-525/ 526 
yertebrados, 716-719/-720 
Mandioca, 645-646, 832/ 

Mangold, Hilda, 1055-1056/ 

Mangue-vermelho, 846/ 

Manguezais de Florida Keys, 1227/-1228 
Manobra de Heimlich, 901 
Manto, 692-693/ 

Mapas citogeneticos, 304 
Mapas cognitivos, 1140 
Mapas de destino, 1051-1055/ 

Mapas de ligaęao, 301-303f-304f 
Mapas geneticos, 301-303f-304f 
Mapeamento 

da atiyidade cerebral, 1090/ 
ligaęao, 301-304/ 

Maąuis (tipo de chaparral), 1168/ 

Marcaęao, produtos GM, 431-433 
marcaęao fluorescente nas celulas do cerebro 
(“arco-iris cerebral”), 1079/-1080 
Marcadores, radioativos, 31-32/ 188 
Marcadores radioativos, 31-32/ 

Marcadores de expressao genica (EST), 439-440 
Marcadores de identificaęao molecular, 106-107 


Indice 



indice 


1420 Indice 


Marcadores geneticos 

em estudos de associaęóes de genomas, 421- 
422/ 

evidencia forense e perfis geneticos, 430-431/ 
no diagnóstico de doenęas, 428 
Marcadores moleculares, 33( )f 
Marca-passo, coraęao, 922/ 

Marchantia, 614/-615/ 620 f 
Marę vermelha, 597-598/ 

Marfim, 1259 
Margarida-do-mar, 708/ 

Margas, 800 

Mariposa, 462/ 706/ 819-820/ 1001/-1002 
Mariposa beija-flor (Macroglossum stellatarum), 
706/ 

Mariposa da seda, 1001/-1002 
Mariposas lagartas-da-seda, 1104,1105/ 

Marisma, 1180,1215/ 1240 
Marmota, 122 Of 
Marshall, Barry, 902 
Marsupiais, 475/ 534, 736/-737/ 739/ 

Marsupio, 736/-737 
Martę, 50 f 
Massa, 29 n, 31 

Massa, lei da conseryaęao, 1233-1234 

Massa atómica, 31 

Massa celular interna, 1046/-1047/ 

Massa molar, 50 
Massa molecular, 50 
Massa yisceral, 692-693/ 

Mastócitos, 951/ 964 
Mastreaęao ( masting ), 863/ 

Materia, 2, 7, 29-30. Ver tambem Energia 
Materia branca, 1082-1083/ 

Materia cinzenta, 1082-1083/ 

Matorral (tipo de chaparral), 1168/ 

Matriz extracelular, 118-119,128/ 1050-1051 
Matriz mitocondrial, 109-110 
Matriz nuclear, 102, 324/-325/ 330 
Mayer, Adolf, 393 
McCarty, Maclyn, 313 
McClintock, Barbara, 445/ 

Mecanismo de defesa, presa, 1212/ 

Mecanismo de sinalizaęao, 119 
Mecanismo pacman , 238-239 
Mecanismos com base em linhagem, 772 
Mecanismos com base em posicionamento, plan- 
tas, 772 

Mecanismos de alimentaęao, 648/-65C/ 651, 898/ 
Mecanorreceptores, 1104£ 1106/-1110/’ 

Medalha Nacional de Ciencia, 937-938 
Medicina. Ver tambem Drogas; Produtos farma- 
ceuticos 

anticorpos como ferramentas, 963 
aplicaęóes da biologia de sistemas, 441/-442 
bloąueio da entrada do HIV em celulas, 128/ 
e biotecnologia, 428-430 f 
e celulas-tronco, 426-427 
e fungos, 663-664 
e marcadores radioativos, 31-32/ 
e medicamentos deriyados de plantas, 645- 
646Z-646 

e sanguessugas medicinais, 697/-698 
genómica e proteómica, 88/ 
tratamentos de disturbios do sistema neryoso, 
1096 

Medicina personalizada, 88/ 428 
Medicina regenerativa, 427 
Medula, 757, 763-764/ 

Medula oblonga (medula), 939-940/ 1087/ 
Medula óssea, 232-233/ 428-429/ 964 
Medula renal, 980/ 

Medula suprarrenal, 999/ 1006-1007/ 

Medusa, 685/ 686 
Medusozoarios, 686/-687/ 

Megaesporócitos, 818 
Megaesporos, 625, 631-632/ 818-819/ 


Megafilos, 625, 625/ 

Megapascal (MPa), 783 
Megasporangio, 631-632/ 

Meia-vida, 524^ 

Meio de cultura completo, 334-335/ 

Meio minimo, 334-335/ 

Meio respiratório, 933 
Meiose, 256 

alteraęóes de DNA em celulas de leveduras, 
260-262 

e celulas animais, 258/-259/ 
e gametogenese humana, 1021 
e microscopia, 292/ 

e yariaęóes do ciclo de vida sexual, 256/-257 
erros, 304-307/ 
etapas, 257/-260/ 

evoluęao de genomas e erros, 449/-451/ 
/ormaęao de gametas em ciclos de vida sexual, 
256 

no ciclo de vida humano, 255-256 
produęao de gametas, 234-235 
recombinaęao e sinapse, 258/ 260/ 
yariaęao genetica deriyada da alteraęao de ge- 
nes, 483 

vs. mitose, 260-261/ 260-262 
Meiose I, 257/-258/ 260/-261/ 260-262 
Meiose II, 257/ 259/ 261/-262 
Melanina, 336 

Melatonina, 877/ 999/ 1009,1088 
Membrana basal, 1107/ 

Membrana do timpano, 1106,1107/ 

Membrana tilacoide, 187/-188,193-198/ 
Membranas, extraembrionaria de ovos amnióti- 
cos, 727-729/ 

Membranas celulares. Ver tambem Membranas 
plasmaticas 

carboidratos da membrana no reconhecimento 
celula-celula, 128-129 
como mosaico fluido de lipideos e proteinas, 
125/-126 

da mitocóndria, 109-110,110-111/ 
em animais, 668 
envelopes nucleares, 102,103/ 
evoluęao da diferenęa na composięao de lipi¬ 
deos, 127 

fluidez das, 126/-127 
fosfolipideos, 74/-75 

interpretaęao de graficos de dispersao de niveis 
de absoręao de glicose, 134 
movimento atraves da membrana de celulas 
yegetais, 207/ 

na resposta de plantas ao estresse por baixas 
temperaturas, 858-859 
organelas e interior, 98-99 
permeabilidade seletiva, 124£ 129-130 
procarióticas especializadas, 570-571/ 
proteinas de membrana, 127/-128/ 130 
sintese e faces, 129/ 
transporte ativo atraves das, 134-137 
transporte em massa, via exocitose e endocito- 
se, 137-138/ 

transporte passivo como difusao atraves de 
membranas, 130-133/ 

Membranas extraembrionarias, 727-729/ 1046/- 
-1047/ 

Membranas plasmaticas, 98. Ver tambem Mem¬ 
branas celulares 

cadeia transportadora de eletrons em procario- 
tos, 166 

celula animal, 100/ 

celula procariótica, 97/ 

celula yegetal, 101/ 

como enyelopes nucleares, 102 

de celulas procarióticas e eucarióticas, 98/-99 

deslocamento atraves das celulas yegetais, 207/ 

e microfilamentos, 116 f 

e proteinas receptoras, 214,215/-217/ 


e receptores de hormónios, 997/ 
gradiente de ions e transporte de ions atraves 
de membranas, 987/ 

ąuimiosmose em procariotos, 173-174^ 175 
transporte de curta distancia e de longa distan- 
cia atraves de membranas, 781-785/ 
Membros 

como estruturas homólogas, 473/-474 
formaęao em yertebrados, 1055-1058/ 
genes para a formaęao, 539/-540 
tetrapode, 724-725/ 

Membros superiores, mamiferos, 473/ 

Memória 

e emoęóes, 1090 

e plasticidade neuronal, 1094-1095/ 
e sono, 1088 

Memória de curta duraęao, 1094-1095 
Memória de longa duraęao, 1094-1095/ 
Memória imunológica, 954-955, 956-957/ 
Mendel, Gregor 

abordagem experimental e quantitativa, 268/- 
269 

genes como fatores hereditarios, 292/ 
hipótese particulada da hereditariedade, 267/- 
268 

lei da distribuięao independente, 272-274f 
lei da segregaęao, 269/-273/ 
modelo particulado de hereditariedade, 481 
Menopausa, 1027 
Mensageiros secundarios, 220, 838 
AMP cielico, 220/-221/ 
em vias hormonais, 997/ 
ions calcio, inositol trifosfato (IP3), e diacilgli- 
cerol (DAG), 221-222/ 
na transduęao de sinais em plantas, 838/-839 
Menstruaęao, 1025 
Meristema apical, 615/ 760/’-761/ 

Meristemas, 760/-761, 825, 843 
Meristemas florais, 825 
Meristemas intercalares, 762-763 
Meristemas laterais, 760/ 

Merozoitos, 598-599/ 

Meselson, Matthew, 32C )f 
Mesencefalo, 1085/ 

Mesenąuima, 684^-685 
Mesoderme, 674,1044/ 1045/ 

Mesofilo, 187/ 200-202/ 203-204, 763-765/ 
Mesofilo ou parenąuima em palięada, 763-765/ 
Mesogleia, 685/ 

Mesonychoteuthis hamiltoni , 695-697 
Metabolismo, 142. Ver Bioenergetica 

Acoplamento da energia de ATP em reaęóes 
exergónicas e endergónicas, 147-151/ 
bioenergetica e taxas metabólicas em animais, 
882-887/ 

catalise enzimatica de reaęóes ( ver Catalise 
enzimatica) 

como conyersao de energia para a vida, 141/ 
e catabolismo, 180/-181/ 
e deriyados nitrogenados, 977 
e leis da termodinamica, 143/-144/^ 145 
e osmorregulaęao, 974-975 
e regulaęao da respiraęao celular, 181/-182 
e vias metabólicas, 142 
efeitos de hormónios suprarrenais, 1006- 
1007/ 1008 

evoluęao dos hormónios reguladores, 1010 
formas de energia, 142-143/- 
marcadores radioativos na pesąuisa, 31-32 
papel das enzimas como catalizadores no, 
75-76/ 

procariotos, 574-576/ 581-582, 584-585 

protocelula, 521/-522 

regulaęao pela tireoide, 1003-1005/ 101C )f 

representaęao grafica de reaęóes, 154-155 

termogenese em animal, 880-882/ 

yariaęao de energia livre e eąuilibrio, 145-148/ 
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Metabolismo acido em plantas crassulaceas 
(MAC), 202-204/ 792-793/ 

Metafase, 234-235, 237/ 241/ 261/ 

Metafase I, 258/ 261/ 

Metafase II, 259/ 

Metagenómica, 438, 576-577 
Metamorfose, 668 
anfibios, 726-727/ 
anfioxo, 713-714 
insetos, 705/ 1001/-1002 
sapos, 668/-Ó69,1010/ 
tunicados, 714-715 
Metamorfose completa, 705/ 706/ 

Metamorfose incompleta, 705, 706 f 
Metanefrideo, 979 f 
Metanefrideos, 693/ 698/ 

Metanfetaminas, 62 
Metano 

carbono e ligaęóes, 59/ 
combustao e reaęóes redox, 164 f 
e ligaęóes covalentes, 37/ 
forma molecular, 39/-40 
Metanogenese, 577-581 
Metapopulaęóes, 1200-1201/ 

Metastase, 246-247/ 

Metazoarios (Metazoa), 676-677 f 
Meteorito de Murchison, 520-521 
Meteoritos, 520-521/ 

5-metil citidina, 63/ 

Meticilina, 472/-473 

Metil jasmonato, 849 

Metilaęao, DNA, 365-367, 386,425 

Metilaęao de DNA, 3Ó5-366/-367, 386,425 

Metilmercurio, 1272 

Metionina, 77/ 339 

Metodo Cientifico, 15-24,16-18/ Ver tambem 
Estudo de casos; Figuras de Pesąuisa; Figuras de 
Metodos de Pesąuisa; Exercicios de Habilidades 
Cientificas 

Metodo de marcaęao e recaptura, 1185/ 

Metodo quantitativo de G. Mendel, 268/-269 
Metodologia de balistica de seąuenciamento de 
genomas completos, seąuenciamento de DNA, 
437/-438, 441/-442, 446, 651 
Metodologia de declinio populacional, conserya- 
ęao populacional, 1264/-1265 
Metodologia de peąuenas populaęóes, conserya- 
ęao de populaęóes, 1261/-1263/ 

Mexico, 1202 
Mexilhao-zebra, 1258 

Mexilhóes-perola {Margaritifera margaritifera), 
696-697/ 

Miastenia grave, 1122 

Micelio (micelios) 648-649/-650, 651-653/ 
Micelio dicariótico, 651 
Micelio heterocariótico, 651 
Micoplasmas, 579/ 

Micorrizas, 649-650, 781, 810 

analise genómica de interaęóes, 651 
como mutualismo, 1214 
como mutualismo raiz-fungo, 781 
e basidiomicetos, 658-659 
e estrigolactonas, 849 
e hifas especializadas, 649-650/-651 
e incremento biológico, 1249 
e limitaęóes de nutrientes, 1239 
e nutrięao vegetal, 810-811/ 
e plantas terrestres, 616 
e raizes de plantas, 753-754 
evoluęao, 654 

na colonizaęao da terra por plantas, 529-531/ 
Micorrizas em forma de arbusto, 649-650, 655/ 
657/ 810-811 
Micose, 663-664 
Micoses sistemicas, 663-664 
Microbiomas, 906-907/ 

Microclima, 1161,1162-1163 


Microevoluęao, 481, 501. Ver tambem Eyoluęao 
alteraęao na freąuencia de alelos pela seleęao 
natural, deriva genica, e fluxo genico, 487- 
488/ 489/-490, 491/ 
anemia falciforme, 497/ 
e variaęao genetica, 481/-482/ 483 
especiaęao como conexao conceitual entre 
micro e macroevoluęao, 501, 516 (ver tambem 
Macroevoluęao) 

eyoluęao adaptativa pela seleęao natural, 
491-497/ 498 

populaęóes como menor unidade, 480/-481/ 
uso da eąuaęao de Hardy-Weinberg para testar, 
483-485/-486, 487 
Microfibrilas 
celulose, 772/ 

em polissacarideos estruturais, 70/ 
nas paredes de celulas vegetais, 118 
Microfilamentos, 115 
celula animal, 100/ 
celula vegetal, 101/ 

estrutura do citoesąueleto e funęao, 113£ 
estrutura e funęao, 115-116/117/ 
na citocinese animal, 238-240/ 
na morfogenese, 1050/ 

Microfilamentos corticais, 116 
Microfilos, 625, 625/ 

Microglia, 1081/ 

Micronucleos, ciliados, 599-600/-601 
Micronutrientes, plantas, 804-805£ 

Micrópilo, 641, 818 

MicroRNA (miRNA), 374/ 376, 386, 672 
Microscopia, 94/-95/ 96, 292/ 587/-588 
Microscopia confocal, 95/ 96 
Microscopia de alta resoluęao, 95/ 96 
Microscopia de contraste de fasę, 95/ 

Microscopia de desconyoluęao, 95/ 96 
Microscopia de fluorescencia, 95/ 96 
Microscopia de luz (EM), 95/ 

Microscopia eletrónica de yarredura (MEV), 95/ 
Microscopia diferencial de interferencia, 95/ 
Microscopia eletrónica de transmissao (MET), 
95/ 

Microscopia Nomarski, 95/ 

Microscópio de campo iluminado, 95/ 
Microscópio de luz (LM), 94 
Microscópio eletrónico de yarredura, 94-95/ 96 
Microscópio eletrónico (EM), 94,95/ 

Microscópio eletrónico de transmissao, 96 
Microsporangio, 631-632/ 818 
Microsporócito, 818 
Micrósporos, 625, 631-632/ 818-819/ 
Microtubulos, 114 

centrossomos, centriolos, 114f 
cilios, flagelos, 114-116/ 
e parede de celulas yegetais, 118 
em celulas animais, 100/ 
em celulas yegetais, 101/ 
estrutura do citoesąueleto e funęao, 113f 
estrutura e funęao, 114/-116/ 
fragmoplastos, 613 

na diyisao celular, 234-235, 235-239/ 242/’ 
Microtubulos do cinetocoro, 235-239 f, 242/ 
Microtubulos nao cinetocoro, 236 f 235-239 
Microvilos, 98,100/ 116/ 689/ 903-904/ 
903-904/ 

Mielinizaęao, 1070/-1071/ 

Mifepristona (RU486), 1033 
Migraęao, 1135 
assistida, 1274 

como padrao fixo de aęao, 1135/ 
e corredores de deslocamento, 1266/-1267 
receptores eletromagneticos, 1105/ 
yariaęao genetica nos padróes, 1150-1151/ 
Milho, 445/ 645-646, 771/ 
e proteinas, 893 
germinaęao precoce, 846/ 


seleęao artificial, 830/ 
sementes, 823/-824/’ 
yiabilidade do transgenico Bt, 833 
Milho indiano, 445/ 

Milipedes, 702-703/’ 

Miller, Stanley, 57/-58, 520 f 
Mimetismo 

como adaptaęao de defesa de presas, 862/ 
1211-1213/ 
endorfina, 1075-1076 
molecular, 4 Of, 79 
Mimetismo batesiano, 1212/-1213 
Mimetismo de Muller, 1212/-1213 
Mimiyirus, 399-400 
Mimosa pudica, 796, 856/ 

Minerais 

arąuitetura de raizes e aąuisięao, 781 
deficiencias, em plantas, 804, 806/ 
miceralocorticoides e metabolismo, 1008 
micorrizas e deficiencias em plantas, 811 
transpiraęao, das raizes aos ramos superiores 
via xilema, 786-789/ 789-790 
transporte yascular em plantas, 781-782/ 
783/-785, 785/ 

Minerais, essenciais, 894-895£ 
Mineralocorticoides, 999/ 1007/ 1008 
Minhocas, 698/ 801, 899/ 917/ 979/ 
Miniaturizaęao, gametófito, 631/ 

Mioblastos, 378-379/ 

Miocardiopatia familiar, 355/ 

Miofibrilas, 1120/ 

Mioglobina, 942-943,1124-1125Ć 
Miopatia, 309 
Miopatia mitocondrial, 309 
Miosina, 76/ 117, 238-239, 379/ 873/ 

Miotonia, 1027-1028,1070 
Miriapodes, 701, 702-703/ 

Mirtilo, 825/ 

Mitchell, Peter, 175 
Mitocóndria, 109 
celula animal, 100 f 
celula yegetal, 101/ 207/ 
celulas de fungos, 100 f 
e cadeia transportadora de eletrons, 166-168 
e conyersao de energia ąuimica, 109-11 Of, 
110-111/ 
e enzimas, 159/ 
e hibernaęao animal, 176 
e origem endossimbionte, 526-529/ 
e origens evolutivas, 109-110/ 
e piruvato, 169/ 
e ąuimiosmose, 173-174^ 175 
hereditariedade de genes, 309 
na apoptose, 228/-229 
origem, endossimbiose, 589, 592/-593/ 
protistas, 588 

ąuimiosmose em cloroplastos vs. mitocón- 
drias, 196-198/ 198-199 
uso do fracionamento celular para estudar, 97 
Mitose, 234. Ver tambem Ciclo celular; Diyisao 
celular 

em celulas animais, 236/-237/ 
em celulas yegetais, 241/ 
evoluęao, 241-242/ 
microscopia, 292/ 

nas yariaęóes de ciclos de vida sexual, 256/-257 
no ciclo de vida humano, 255/-256 
no empacotamento da cromatina, 330/ 
origem do termo, 234-235 
vs. meiose, 260-261/ 260-262 
Mitossomos, 593 
Mixobacterias, 211/ 578/ 

Mixótrofos, 588 

Mobilidade celular, 113Ć-114,115/-117/ 1050/- 
1051 

Modelo conservativo, replicaęao do DNA, 319/- 
-320/ 
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Modelo de ausencia de eąuilibrio, comunidade, 
1222 

Modelo de baixo para cima, controle trófico, 1221 
Modelo de cascata trófica, 1221 
Modelo de cima para baixo, controle trófico, 1221 
Modelo de crescimento populacional exponencial, 
1190-1191/ 1192,1201/-1202/ 

Modelo de eąuilibrio de ilhas, 1226-1227/ 1228 
Modelo de filamentos deslizantes, 1120-1121/ 
1122/ 

Modelo de fitas, 79/ 

Modelo de maturaęao de cisternas, 106 
Modelo de óperon, 361 
Modelo de orbitais separados de eletrons, 35/ 
modelo de palitos, 79 f 

Modelo dispersivo, replicaęao do DNA, 319/- 
-320/ 

Modelo do mosaico fluido, 124f 
Modelo logistico de crescimento populacional, 
1192J-1194/ 

Modelo ótimo de alimentaęao, 1143/-1144 
Modelo particulado de hereditariedade, 481 
Modelo semiconservativo, replicaęao do DNA, 

319/-320/’ 

Modelos 

atómico, 30/ 

crescimento populacional exponencial, 1190- 
1191/ 1192 

crescimento populacional logistico, 1192£- 
-1194/ 

de ligaęóes covalentes, 36, 37/ 
de orbitais eletrónicos, 35/ 
eąuilibrio em ilhas, 1226-1227/ 1228 
forma molecular, 39/ 

perturbaęóes em comunidades, 1222/-1223/ 
processo cientifico, 17-18/ 
teste de hipóteses com modelos quantitativos 
nos Exercicios de Habilidades Cientificas, 

1144 

uso de instrumentos para testar modelos nos 
Exercicios de Habilidades Cientificas, 226 
Modelos de orbitais eletrónicos sobrepostos, 35/ 
Modelos de palitos, 39/ 59/ 

Modelos de preenchimento espacial, 36, 37/ 39/ 
59/ 74/ 79/ 317/ 

Modificaęao de histonas, 365-366/-367, 386 
Modificaęao do RNA após a transcrięao 
como transcrięao, 365-366 ( ver tambem 
Transcrięao) 

estudo de, pela biologia de sistemas, 440-441/ 
442 

etapas, que podem ser reguladas, 365/ 
modificaęao do RNA após a transcrięao em 
celulas eucarióticas, 341-345/ 
resumo da transcrięao e traduęao em eucario- 
tos, 354/ 

sintese de RNA atraves de transcrięao controla- 
da por DNA, 340/-342/ 

Modificaęóes pós-traducionais de proteinas, 
351-352/ 

Molaridade, 50 

Molde, DNA e RNA viral, 398f, 398-399/-400 
Mole (mol), 50 

nos Exercicios de Habilidades Cientificas, 58 
Molecula do complexo principal de histocompati- 
bilidade (MHC), 954-955/ 964 
Moleculas, 36 

como nivel de organizaęao biológica, 3/ 
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ligaęóes ąuimicas e formaęao ( ver Ligaęóes 
ąuimicas) 

organicas ( ver Compostos organicos) 
origem de moleculas autorreplicativas, 520 f- 
-521/ 522 

regulaęao de interaęóes, 8-9/ 
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Nutrięao. Ver tambem Nutrięao animal; Nutrięao 
yegetal 

elementos essenciais e elementos traęo, 29£-30 
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energia e ciclagem ąuimica) 
experimentos de enriąuecimento de nutrientes, 
1237/-1238 

produęao primaria em ecossistemas aąuaticos 
e limitaęóes, 1237/-1238/ 
produęao primaria em ecossistemas terrestres 
e limitaęóes, 1238/-1239 
reciclagem procariótica, 580-581/-581-582 
Nutrientes essenciais, dos animais, 893, 894f- 
-895 1, 896-897 

Nutrientes limitantes, 1237/-1239f 

0 

Obelia, 68Ó/-687/ 

Obesidade, 910-911/-912 
Obseryaęóes 

cientifica, 15-16/ 17-18 f 
da mudanęa evolutiva, 471/-472/ 473 
no Exercicio de Habilidades Cientificas, 806 
Oceanos 

acidificaęao, 53/-54 
climas e correntes, 1162/-1163/ 
como biomas marinhos, 1171/-1172 
e zonas marinhas bentónica, 1176 f 
e zonas pelagicas, 1175/ 
enriąuecimento nutricional, 1238f 
mares, 1175/ 
moderaęao climatica, 47/ 
pesca de arraste, como perturbaęao de comuni- 
dades, 1225/ 

produęao liąuida do ecossistema, 1236-37/ 
Ocelos, 1111/ 

Ocelos, estigmas, 594£ 1111/ 


Ocótilo, 793/ 

Odorantes, 1117,1118-1119/ 

Odum, Eugene, 1209 
Oficial-de-sala, 639/ 

Ofiuroide, 708/-709 
Oleo, e conodontes, 718-719 
Olfato, 1117,1118-1119/ 

Olhos. Ver tambem Sistemas yisuais 
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induziyeis, 362-363/-364 
repressiveis, 362/-363, 363-364 
Opiaceos, 40/ 79,1075-1076 
Ópio, 1096-1097/ 

Opistocontes, 606-607, 653 
Opsina, 1113/ 1116 
Opsonizaęao, 961/ 

Orangotango, 436/ 740-741/ 744-745 

Orbitais, eletrons, 35/ 39/-40 

Orbitais, hibridos, 39/-40 

Ordem, como propriedade da vida, 1/ 144/’-145 

Ordens, taxonomia, 548-549/ 

Orelha. Ver tambem Audięao 
de inseto, 1106/ 
humana, 1107/’ 
ossos de mamiferos, 524, 735/ 

Orelha externa, 1107/ 

Orelha interna, 1107/ 

Orelha media, 1107/ 

Organelas, 94 

como local de enzimas, 159/ 
como nivel de organizaęao biológica, 3/ 
de celulas eucarióticas, 98-99,100/-101/ 
e celulas de procariotos, 97/ 
e digestao lisossómica, 107/-108 
e hereditariedade de genes, 309/ 
plastideos em celulas yegetais, 110-111 
uso da microscopia eletrónica para estudar, 94 
Organimos unicelulares, 526, 526-528/-529/ 588. 

Ver tambem Protistas 
Organismo-modelo, vermo do solo. 

Ver Caenorhabditis elegans(verme do solo) 
Organismo-modelo zebrafish, 22-23 
Organismos. Ver tambem Animal(is); Fungo(s); 

Vida; Planta(s) 

adaptaęóes, ao meio, 462 fiyer tambem Adapta¬ 
ęóes) 
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carbono em compostos organicos, 56, 64 
celulas como unidades fundamentais, 4/-5, 93/ 
(ver tambem Celula(s)) 
clonagem ( ver Clonagem de organismos) 
como nivel de organizaęao biológica, 2/ 
como sistemas abertos, 143 
DNA no desenvolvimento, 5f-6f 
e distribuięao geografica, 533-534 
ecologia como interaęao entre organismos e 
meio ambiente, 1158 f{ver tambem Ecologia) 
efeitos da anemia falciforme, 497/ 
efeitos da deriva Continental, 533-534 
efeitos da especiaęao de das extinęóes na diver- 
sidade, 530-531/ 

efeitos de condięóes acidas e basicas, 51-52/ 
53/-54 

explosao no numero de organismos no Cam- 
briano, 529-530/’ 

expressao genica diferencial em organismos 
multicelulares ( ver Expressao genica diferen¬ 
cial) 

genómica, bioinformatica e proteómica no es- 
tudo de, 6/-7 

hereditariedade do DNA e desenvolvimento, 
5/-6/ 

importancia da agua, 44 
interaęóes, como tema da biologia, 8/ 
na camada superior do solo, 801 
origem de organismos multicelulares, 528-530/’ 
origem de organismos unicelulares, 526-529/ 
origem dos mamiferos, 524-525/ 526 
possiveis efeitos de cultivares transgenicas, 833 
regulaęao das interaęóes moleculares, 8-9/ 
transgenicos ( ver Animais transgenicos; Plantas 
transgenicas) 
unicelulares, 3/ 

Organismos ectotermicos, 729-730, 878/ 880- 
881/-882, 883-885 

Organismos endotermicos, 729-730, 878/ 
880-883/ 883-885 

Organismos geneticamente modificados (GM), 
431-432. Ver tambem Animais transgenicos; 
Plantas transgenicas 

biotecnologia de plantas e engenharia genetica, 
830-832/ 
e fungos, 664-665 
ąuestóes, 431-433, 832-834 
Organismos hemizogotos, 297 
Organismos heterozigotos, 272 
Organismos homozigotos, 272 
Organismos-modelo, 21-22,1038 
Arabidopsis thaliana , 769-770 f 
bo\ov do pao (ver Neurospora crassa (bolor do 
pao) 

Caenorhabditis elegans , 699 
camundongo domestico ( Mus musculus ), 

22-23, 436/(ver tambem Camundongos) 
e cooperaęao cientifica, 21-23 
na biologia do desenvolvimento, 1038 
na pesąuisa de DNA, 314/-315 (ver Escherichia 
coli (E. coli)) 

Neurospora crassa , 658/-659f 
para experimentos de T. Morgan, 294/’-295/ 
(ver tambem Drosophila melanogaster (mos- 
ca-das-frutas)) 

Organismos multicelulares, 528-53C/ 669/-670/’ 
Organismos oviparos, 721 
Organismos ovoviviparos, 721 
Organismos puro-sangue, 269 
Organismos ąuimiossinteticos, 1233 
Organismos unicelulares, 526, 526-529/ 
Organismos viviparos, 721 
Organizaęao, como tema da biologia, 2f-Ąf, 5 
Organizador de Spemann, 1055-1056/ 
Organogenese, 1030/ 1038,1044/ 1048/-1049/ 
Órgao de Corti, órgao espiral, 1107/ 

Órgaos, 752-753, 870f 

como nivel de organizaęao biológica, 3/ 


e camadas germinativas embrionarias, 1044/ 
reprodutivo humano, 1019/-1020,1021/ 
excretores, 980/-981/ 
florais, 816/-817/ 

musculatura lisa em yertebrados, 1125-1126 
olhos e percepęao da luz, 1111/-1113/ 
organogenese, 1038,1044/ 1048/-1049/ 
raizes de plantas, caule e folhas, 752-756/ 
rejeięao de transplantes pelo sistema imune, 964 
sistema endócrino, 998-999 f(ver tambem 
Glandulas endócrinas) 
situs inversus, 1058/ 

Órgaos digestórios. Ver Sistemas digestórios 
Órgaos de detecęao de luz, 1111/ 

Órgaos reprodutivos, humanos 

e gametogenese, 1021,1022/-1023/ 
femininos, 1020-1021/ 
masculinos, 1019/-1020 
Orgasmos, 1028 
Orientaęao 

expansao de celulas yegetais, 772/ 
folhas, 780-781/ 

Origens de replicaęao, 239-241/ 320-321/ 
Osmorregulaęao, 132, 971 

desafios e mecanismos, para animais aąuaticos 
e terrestres, 972/-974£ 975 
deslocamento de ions e gradientes, 987/ 
e excreęao, 972 (ver tambem Sistemas excreto- 
res) 

e homeostasia, 971/-972 

e o transporte epitelial, 975-976/ 

e osmose, 132/-133/ 

e salinidade, 1180 

energia, 974-975 

osmose e osmolaridade, 972/ 

Ornitina, 335/ 

Ornitorrinco, 736,1105 
Orąuideas, 644/ 815/-816, 821/ 

Orąuideas de Madagascar, 821/ 

Ortóptera, 706/ 

Oryza sativa (arroz), 442£ 

Oscilaęao, 347 
Ósculo, 684f 
Osmoconfórmeros, 972 
Osmolaridade, 972/ 983-984/ 985 
Osmorreceptores, 1104 
Osmorreguladores, 972/ 

Osmose, 132, 782 

difusao de agua, atraves da membrana plasma- 
tica yegetal, 782-785, 785/ 
e osmolaridade, 972/ 
efeitos, no balanęo hidrico, 131/-133/ 

Osso, 718-719, 872/ 

Ossos 

da orelha dos mamiferos, 524, 735/ 
do esąueleto humano, 1128/ 

Ossos do calcanhar, 475/-476/’ 

Osteictios, 722/-723/ 724 
Osteoblastos, 872/ 1128 
Osteoclastos, 1128 
Ósteos, 872/ 

Ostras, 692, 694/-695/ 

Ostras escavadeiras, 536 
Otolitos, 1108/-1109 

Ourięo-do-mar, 144£ 503/ 683/ 709/ 1039/ 

1044/ 1179/ 1208/ 

Ovarios, angiospermas, 617, Ó38/-639/ 64C/-641, 
816-817/ 825-826. Ver tambem Frutas 
Ovarios, humanos, 256, 999/ 1008-1009/ 
1020 - 1021 / 

Ovidutos, 1020-1021/ 

Ovo, 1014 

amniótico, 727-729/ 
anfibio, 727 

como gametas femininos, 1014,1017-1018/ 
de aves e dinossauros, 558/ 
e deriyados nitrogenados, 977 


e oogenese humana, 1023/ 
humanos, 234-235,1021,1028/ 
na fertilizaęao, 1039/-1040/’ 
no desenvolvimento embrionario, 376/-377 
óvulos e produęao de ovos, em plantas com 
sementes, 631-632/ 

termogenese da piton-birmanesa para a incu- 
baęao de ovos, 881-882/ 

Ovulaęao, 1015,1028/ 

Óvulos, 631-632/ 816 
Oxidaęao, 110-111,163-164/ 

Óxido de ferro, 526-528 
Óxido nitrico, 217, 924-925, 995-996,1020, 
1075-1076 

Óxido trimetilamina (OTMA), 973 
Oxigenio 

atmosferico, na evoluęao animal, 671 
como elemento essencial, 29£, 56, 64 
como produto da fotossintese, 186, 203-205/ 
desenvolvimento da fotossintese e atmosfera, 
526-528/ 

difusao de, pelas paredes capilares, 926-927 
distribuięao de especies e disponibilidade, 1180 
e eletronegatiyidade, 37 
e ligaęóes covalentes, 36/-37/ 
e taxas metabólicas, 883-884 f 
e vias catabólicas, 163 
em celulas yegetais, 207/ 
em compostos organicos, 59/ 
extinęao em massa do Permiano e niveis de 
oxigenio, 534-535 
na circulaęao dupla, 918-919/ 
na circulaęao e trocas gasosas, 940-943/ 
na composięao de plantas, 803 
na fotossintese, 41/ 

na produęao de plantas terrestres, 612/ 
na produęao total do ecossistema, 1236-1237/ 
na respiraęao humana, 939-940 
nas trocas gasosas, 933f-934 
papel, no metabolismo de procatiotos, 574-575 
reciclagem ąuimica por procariotos, 580-581 
Oxitocina, 999/ 1000/-1001,1002/-1003,1031/ 
Oxiuro, 699 

P 

Paabo, Svante, 747/ 

Padróes 

evolutivos, 463, 476-477, 547 
taxonomia com base em, 464 
Padróes climaticos globais, 1160/ 

Padróes de circulaęao de ar, 1160/ 

Padróes de distribuięao, analise, 281 
Padróes fixos de aęao, 1134/M135 
Padróes moleculares associados a patógenos 
(PAMP), 860 

Padróes regionais de populaęóes humanas, 1202 
Paine, Robert, 1220/’ 

Paisagens, 1159 f 
Pakicetus, 476 

Palato fendido, 713-714/ 714-715/ 
Paleoantropologia, 741-742 
Paleontologia, 11-12/ 88/ 464^ 

Palumbi, S. R., 550-551/ 

Pampas, 1169/ 

Pancreas, 903, 999/ 
e exocitose, 137 
e RE rugoso, 105 
na digestao, 903 

na homeostase de glicose, 909-910/’ 
Pancrustaceos, 701 
Panda-gigante, 442£ 

Pandemia, 402-403/ 404-405,1228 
Pandemia de gripe espanhola, 402-403 
Pandoravirus, 399-400 
Pangea, 476-477, 533/-534 
Panicum virgatum, 832 
Pantanos, 1180 
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Pantorras, 657/ 663-664 
Papa-moscas europeus, 512/-513 
Papa-moscas-de-colar, 512/-513 
Papa-moscas-preto {Ficedula hypoleuca), 
512/-513 
Papel, 645-646 
Papilas, 1118/ 

Papilas gustatórias, 1118/ 

Papilomayfrus, 388 
Papilomavirus humano (HPV), 968 
Papo (bolsa do esófago), 899/ 907-908 
Papoula, 862/ 

Papua Nova Guine, 1158/ 

Parabasilideos, 593/ 

Parabrónąuios, 937-939/ 

Parahippus, 542-543/ 

Paramecium, 11-12/ 132,133/ 599-600£ 1193/ 
1209 

Paramiosina, 1126 

Parapódeos, 696-697 

Paraąuedas, sementes e frutas, 826/ 

Pararrepteis, 729-730 
Parasitos, 579/ 581-582,1214 
apicomplexos, 597-599/ 
aracnideos, 702/ 
cercozoarios, 601-602 
como animais, 667 
e simbiose, 1214 
e yariaęao antigenica, 967 
e zoonoses, 1229 
entamoebas, 606-607 
fungos, 648-649, 654, 658-659, 662-664/ 
lampreias, 716-717/-718 
nematódeos, 699/-700 
plantas, 812/-813 
protistas, 590/ 593/ 607-608 
yermes achatados, 690/-691/ 

Parasitismo, 581-582,1214 
Parathion (pesticida), 156-157 
Parcimónia, 556-557/ 558 
Parcimónia maxima, 556-557/ 558 
Pardal-de-coroa-branca (Zonotrichia leu- 
-cophrys ), 1142 

Pareamento de bases, DNA e RNA, 85-87/ 
317-320/ 

Pareamento de bases complementares, DNA e 
RNA, 85-87/ 

Pareamento de ligaęóes, 1150/-1151 
Parede celular, 118 
celula de fungos, 100/ 
celula yegetal, 101/ 118/ 
celulose em plantas terrestres, 613 
osmose, e balanęo hidrico, 132/-133/ 
procariótica, 97/ 567-569/ 

Parede celular primaria, 118 
Parede celular secundaria, 118 
Parenąuima esponjoso, 763-765/ 

Parentesco, e altruismo, 1152/-1153/ 

Pares de musculos antagónicos, 1126 
Parotidite (caxumba), 402 
Parąue Nacional Yellowstone 

disturbios por incendios florestais, 1157/ 1223/ 
limites de ecossistemas, 1266/ 
populaęao de ursos-cinzentos, 1263/ 1267- 
1268 

Taq polimerase de bacterias, 1257 
termófilos extremos, 577-580/-581 
Parte aerea das plantas, 842/ 

absoręao de luz e arąuitetura, 780/-781/ 
crescimento primario, 762-765/ 
meristemas apicais em plantas terrestres, 615/ 
transporte de agua e minerais a partir das rai- 
zes ao, via xilema, 786-789/ 789-790 
Partenogenese, 691-692,1014,1015/ 

Particulas de reconhecimento de sinais (SRPs), 
351/ 

Particulas subatómicas, 30-31 


Partilhamento de recursos, 1209-1210/ 
Passeriformes, 734f 
Patella vulgata, 541/-542/ 

Paternidade 

certeza, 1144-1146 
testes, 431 

Patógenos, 581-582, 946/ 

adaptaęóes, na evasao do sistema imune, 
966-968/ 

alteraęóes na estrutura de comunidades, 1228- 
1229/ 

bacterianos, 313/ 576-579/ 577-580, 582- 
583/ 

celulas B e anticorpos em resposta a patógenos 
extracelulares, 960/-961/ 
defesas de plantas contra, 858-861/ 
evasao da imunidade inata, 952 
fungos como, 648-649, 658-659, 662-664/ 
procarióticos, 581-582, 582-583/ 
reconhecimento pelo sistema imune e respos- 
tas, 946/-947/ 

resposta de celulas T citotóxicas a celulas infec- 
tadas por, 959/ 

virus como, 394/-395, 399-400,401/-403/ 
404-405,405-406/ 

Patógenos zoonóticos, 1228-1229/ 

Pauling, Linus, 316-317 
Pavao, 493/ 

Pavlov, Ivan, 1140 

PCB (difenóis policlorados), 1271/ 

Pe, esporófito, 621 
Pe, moluscos, 692-693/ 

Pe de atleta, 663-664 

Peciolos, 755 

Pectina, 118 

Pedigrees, 282/-283 

Pedipalpos, 702 

Pedomorfose, 538-5 39f 

Pegada ecológica, 1203-1204/’-1205 

Peixe (Pimephales promelas), 1272 

Peixe ciclideo, 509/ 513/ 

Peixe comedor de escamas (Perissodus microlepis, 
495/ 

Peixe de recife de coral (Thalassoma bifasciatum), 
1016 

Peixe esgana-gata, 475, 540/-541,1134/-1135 
Peixe Killifish, 476-477 
Peixe Opistogna-thus, 1146/ 

Peixe-boi, 739/ 1213/ 

Peixe-bruxa, 716-717/-718 
Peixe-estrela. Ver Estrela-do-mar 
Peixe-leao, 722-723/ 

Peixe-mosquito, 505/-507 
Peixes 

adaptaęóes renais, 986-987/ 
alteraęóes na regulaęao genica, 
audięao e equilibrio, 1110 f 
cuidado parental, 1146^ 
de nadadeiras raiadas e lobadas, 722/-723/ 724 
descoberta do peixe com pes Tiktaalik, 724 f 
725 

determinaęao do sexo, 296 f 
e biomanipulaęao, 1221 
e circulaęao simples, 919/ 
e especiaęao alopatrica, 505/-507 
e expressao genica diferencial, 360/ 
e seleęao dependente de frequencia, 495/ 
e termorregulaęao, 875/ 
e zonas hibridas, 509/ 513/ 
em perigo e ameaęados, 1256 
guelras para trocas gasosas, 934/-935/ 
inyersao sexual, 1016 
osmorregulaęao, 973/-974 
protistas como patógenos, 607-608 
Peixes com nadadeiras raiadas, 722/-723/ 

Peixes ósseos, 973/-974 
Peixes perciformes, 875/ 


Peixes pulmonados (Dipnoi), 474 f, 722-724 
Peixe-sapo, 1125/ 

Peixes-lanterna, 581-582/ 

Pele 

cancer, 326,1275 
coloraęao, 1010 

e troca de calor, em animais, 879 
mecanorreceptores em humanos, 1104/’ 
pigmentaęao em humanos, 279-280/ 

Pelicula, 594/ 

Pelo, mamiferos, 735 
Pelos corporais, insetos, 1106/ 

Pelve renal, 980/ 

Penicilina, 156-157,472, 663-664 
Penicillium, 652/ 

Penis, 995-996,1019/-1020,1027-1028, 
1075-1076 
Penis, prepucio, 1020 
Pentose, 68/ 

PEP carboxilase, 201-202/’ 

Pepino-do-mar, 709/ 

Pepsina, 155-156, 901-902/ 

Pepsinogenio, 902 f 

Peptideo natriuretico atrial (ANP), 989-990 
Peptideoglicanos, 567-568-568-569/ 

Peptideos antimicrobianos, 948/ 949/ 951 
Peptideos sinal, 351/ 

Pequenos labios, 1020-1021/ 

Perca, 875/ 973/-974 
Percepęao, 1103,1115/ 

Percepęao de quórum, 211-212 

Percepęao sensorial, 1102/-1103 

Percevejo-do-saboeiro, 471/-472 

Percevejos domesticos (Cimex lectularius), 706/ 

Percolaęao ou lixiviaęao, 800 

Perenes, 761 

Perfil de solo C, 800 f 

Perfis de DNA, 1217/ 

Perfis geneticos, 428, 430-431,1188-1189/ 
Perguntas Cientificas, 15-16,15-24. Ver tambem 
Estudos de caso; Figuras de Pesquisa; Figuras de 
Metodos de Pesquisa; Exercicios de Habilidades 
Cientificas 
Pericarpo, 825-826 
Periciclo, 762-763/ 

Periderme, 757, 768 
Perilinfa, 1108 
Periodo Paleogeno, 531-532 
Periodo refratario, 1069 
Periodo sensitivo, 1138-1139/ 

Periquitos, 1129-1130 
Perissodactila, 739/ 

Peristaltico, 900-901/ 1127/ 1128-1129 
Peristomo, 621 
Permąfrost, 1170/ 

Permeabilidade seletiva, 124,129-130,1065/ 
Peromyscus maniculatus rufinus, 492-493/ 
885-886 

Peromyscus polionotus, 18-20/ 20-22 
Peróxido de hidrogenio, 110-111 
Peroxissomos, 10C )f, 101/ 111-112 
Perturbaęóes, 1166,1222/-1225/ 

Perturbaęóes em larga escala, 1223/ 

Pes, adaptaęóes das aves ao pouso, 734 f 
Pes ambulacrais, 707-708/ 

Peso vs. massa, 29 n 

Pesquisa, cientifica, 15-16,15-24. Ver tambem 
Estudos de caso; Figuras de Pesquisa; Figuras de 
Metodos de Pesquisa; Exercicios de Habilidades 
Cientificas 
Pesticidas 

DDT, 156-157,1271/ 

£ransgenicos, 830-832 
Petalas, 638/ 816 

Petauros-do-aęucar (Petaurus breviceps), 475/ 
Petromizontida (lampreias), 716-717/-718 
Pevet, Paul, 886-887/ 
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pH, 52 

ajuste do solo, 802-803 

distribuięao de especies e solo, 1180-1181 

e catalise enzimatica, 154-156/ 

e desnaturaęao de proteinas, 79-82/-83 

e dissociaęao de hemoglobina, 941-942/ 

e escala de pH, 51-52/ 

e liąuido cerebrospinal humano, 939-940 

e precipitaęao acida, 1260 

e procariotos, 567 

e tampóes, 52-53 

solo, na sucessao ecológica, 1225/ 

PHA (poli-hidroxialcanoato), 583-584 
Phalacrocorax harrisi, 500/ 505 
Phoradendron macrophyllum, 812/ 

Phytolacca americana , 825/ 
Pica-pau-de-crista-vermelha, 1264/-1265 
Piexe ąuarto olhos, 560/ 

Pigmentaęao 

e expressao genica, 333/ 334 
pele, 279-280/ 
plantas, 309/ 

Pigmentos 

como receptores fotossintetizantes de luz, 
190-912/ 192-193 
nos fotossistemas, 193-198/ 198-199 
respiratórios, 940-942/ 
yisuais, 1116 

Pigmentos yisuais, 1113/ 1116 
Pilobolus, 657/ 

Pilula anticoncepcional do “dia seguinte” 1031- 
1032/-1033 

Pilulas anticoncepcionais, 1031-1032/-1033 
Pilus, 569-570, 573-574/-575 
Pimephales promelas, 1272 
Pinguim ( Pygoscelis papua), 12-13/ 

Pinguim imperador, 734/ 1187/ 

Pinguins, 12-13/ 734/ 868/ 885-886,1187/ 
Pinheiro-de-Wollemi ( Wollemia nobilis), 637/ 
Pinheiro-longevo (. Pinus longaeva), 637/ 
Pinheiros, 634/ 637/ 

Pinocitose, 138/ 

Pinus contorta, 1223/ 

Piramides, idade estrutural, 1203/ 

Pirimidinas, 85/-8Ó, 317-318/ 

Piruvato 

na fermentaęao, 179/ 

oxidaęao, como etapa da respiraęao celular, 
166-168/ 

oxidaęao, em acetil-CoA, 169/-170/’ 
oxidaęao de glicose, pela glicólise 168/-169/ 
rendimento de ATP na oxidaęao, 175/ 
Pisco-de-peito-ruivo, 12-13/ 

Pistilos, 816 
Piton de rocha, 898/ 

Piton-birmanesa, 881-882/ 

Pitons, 881-882/ 885-886 

Płaca arterial, 932 

Płaca celular, 239-240/ 241/ 

Płaca metafasica, 237/ 235-238/ 260 
Płaca neural, 1048 
Placas amiloides, 1098/ 

Placas criyadas, 759/ 793-794 
Placas tectónicas, 531-532/-533/ 534 
Placenta, 736,1029/ 

Placodermos, 720/ 

Placozoarios, 681/ 

Planarias, 688-689/ 690/ Ver tambem Vermes 
achatados 

Plancton, 597-598,600-601, 703. Ver tambem 
Fitoplancton 

Pianej amento familiar, 1202 
Pianej amento familiar natural, 1031-1032/ 
Planetas, possivel evoluęao de vida em outros, 50/ 
Planicies, 1169/ 

Planos, diyisao celular, 769-772/ 

Planos corporais, 673 


correlaęao entra a diversidade dos miRNA e a 
complexidade animal, 672 
das angiospermas, 641-642/ 
dos animais, 673/-675/ 676 
dos artrópodes, 700/-701/ 
dos fungos, 648-65(/ 
e a formaęao de padróes, 379-382/ 383 
e destino celular ( ver Destino celular) 
e genes homeóticos, 457-458/ 
e macroevoluęao, 538/-540/ 541 
e morfogenese ( ver Morfogenese) 
humano ( ver Corpo humano) 

/iquen, 662/-63/ 

maximizaęao da area de superficie corporal em 
animais, 689/ 
moluscos, 692-693/ 

organizaęao hierarąuica dos animais, 870£, 
871/-873/(ver tambem Forma e funęao dos 
animais) 

plantas, como defesa de herbivoros, 862/ 
Planta, reino, 11/ 562, 563/ 591/ 601-602, 613/ 
Planta carnivora ( Dionaea muscipula), 796, 812/ 
856 

Planta Paris japonica , 442£-443 
Planta(s). Ver tambem Angiospermas; Plantas ter- 
restres; Desenvolvimento yegetal; Crescimento 
yegetal; Hormónios yegetais; Nutrięao yegetal; 
Respostas yegetais; Estruturas yegetais; Plantas 
com sementes 

adaptaęóes, a elementos tóxicos, 30/ 
adaptaęóes, para reduęao da limitaęao de nu- 
trientes terrestres, 1239 

alternancia de geraęóes nos ciclos de vida, 256/ 
614/ 

ameaęadas e em perigo, 1256 
amido enąuando polissacarideo de armazena- 
mento, 70/-71 

aąuisięao de recursos por plantas yasculares, 
778/-781/ 

aumento dos niveis de dióxido de carbono at- 
mosferico, 1274 
avasculares, 618-621 
balanęo hidrico celular, 132/-133 
carbono em compostos organicos, 56 
celulas, 4/-5, 206/-207 ’/(ver tambem Celulas 
yegetais) 

celulose como polissacarideo estrutural, 71/-72 
clonagem, 423/ 

como fotoautótrofos, 185/-186/ 
desafios de vida e soluęóes, 888/-889/ 
e biocombustiveis, 186/ 
e biorremediaęao, 1249 
e colonizaęao terrestre, 529-531/ 
e facilitaęao, 1215/ 
e fotossintese ( ver Fotossintese) 
e fungos patogenicos, 658-659, 662-663/ 
e mutualismo com fungos, 658-659, 661/-662/ 
(ver tambem Micorrizas) 
e parasitos nematódeos, 699 
e perda de habitat, 1258 
e poliploidia, 305 
e resposta imune, 751, 858-860 
elementos componentes, 803 
elementos essenciais e elementos-traęo, 29-30 
engenharia genetica de transgenicos, 412/ 
431-432, 805-806/ 
especiaęao simpatrica, 508/-509/ 
estabilidade de comunidade e diversidade, 
1217/ 

exóticas invasivas, 811 
genómica e proteómica no estudo de, 88/ 
herdabilidade de genes de organelas, 309/ 
importancia de insetos, 707 
misterio evolutivo das flores, por C. Darwin, 
471 

mudanęa climatica global e distribuięao de 
especies, 1162-1164/’ 


no dominio Eukaria, 11/ 
no supergrupo Arąueoplatida, 591/ 601-602 
patógenos, 751/ 1228 
predador, adaptaęóes de defesa, 1213 
produęao de transgenicos, utilizando plasmi- 
deos TI, 769-770/ 

proteęao de procariotos contra doenęas, 583- 
584 

protistas como patógenos, 607-608/ 
radiaęóes adaptativas, 537/-538 
relaęao gametófito-esporófito, 631/ 
reproduęao ( ver Reproduęao de angiospermas) 
salinidade e distribuięao de especies, 1180 
transgenicas, 583-584 
transporte de agua, 45-46/ 
yasculares ( ver Transporte em plantas yascula¬ 
res) 

Plantas barba-de-bode, 508-509/ 

Plantas C3, 200-201, 202-203 
Plantas C4, 200-202/ 202-203, 203-204/ 

Plantas MAC (metabolismo acido em crassulace- 
as), 202-204/ 792-793/ 

Plantas carniyoras, 799/ 812/-813 
Plantas centenarias, 1195/ 

Plantas com sementes. Ver tambem Angiosper¬ 
mas; Gimnospermas; Plantas terrestres; 
ameaęas a biodiversidade, 645-646/-646 
angiospermas, 631/ 638/-644 f{ver tambem 
Angiospermas) 
filogenia, 617/ 

gimnospermas, 631/-634^ 635/-637/ 
importancia, para o bem-estar humano, 645- 
646/-646 

importancia, para os ecossistemas da Terra, 
630/ 

sementes e graos de pólen como adaptaęóes 
terrestres, 631/-632/ 632-633 
Plantas de dia longo, 853/ 

Plantas de folhas pilosas, 202-203 
Plantas de fotoperiodo curto, 853/ 

Plantas de lavoura. Ver tambem Agricultura; 
Plantas 

biotecnologia e engenharia genetica de, 830- 
832/ 833-834 
como poliploides, 509 

efeitos do dkrado de carbono atmosferico so- 
bre, 202-203 

plantas com sementes como, 645-646 
seleęao artificial e melhoramento de, 829-831 
transgenicos e modificados geneticamente, 
431-433 

Plantas de noites longas, 853/-854 
Plantas de tabaco selvagem, 863/ 

Plantas eryilhas, e experimentos de G. Mendel, 
2Ó7/-274 f 

Plantas espada-de-prata havaianas, 537/-538, 
550-551,1177-1178/ 

Plantas inteligentes, 806/ 

Plantas nao dependentes do fotoperiodo, 853/ 
Plantas sensitivas, 796, 856/ 

Plantas suculentas, 202-204f 
Plantas terrestres. Ver tambem Plantas 
adaptaęóes terrestres, 613/ 
adaptaęóes terrestres de fungos e plantas, 654 
briófitas avasculares, 618-622/ 
caracteristicas deriyadas, 613-614^ 615/-616 
como plantas com sementes ( ver Plantas com 
sementes) 

como protistas Archaeplastida, 591/ 601-602 
dez filos de plantas atuais, 617£ 
evoluęao, a partir de algas verdes, 612/-613/ 
617/ 

origem, diversificaęao e filogenia das, 613/ 
616/-617/ 

radiaęao adaptativa, 537/-538 
yasculares sem sementes, 622-627/ 628 
Plantas tolerantes ao congelamento, 858-859 
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Plantas totipotentes, 829 
Plantas transgenicas, 830-831. Ver tambem Or- 
ganismos geneticamente modificados (GM) 
arroz dourado, 896 

Motecnologia e engenharia genetica, 830-832/ 
melhorando a nutrięao vegetal com, 805-806 f 
procariotos e engenharia genetica, 583-584 
produęao, uso de plasmideos Ti, 769-770/’ 
ąuestóes relacionadas a culturas agricolas, 
431-433, 832-834 

Plantas vasculares, 616. Ver tambem Plantas vas- 
culares sem sementes; Plantas com sementes 
aąuisięao de recursos, 778/-781/ 
filogenia, 6Y7t 

origem e caracteristicas, 622-625/ 
sem sementes ( ver Plantas vasculares sem se¬ 
mentes) 

transporte ( ver Transporte em plantas yascula- 
res) 

Plantas vasculares sem sementes, 616 
ciclos de vida, 624^ 
filogenia, 616-617f, 625-626/ 627 
importancia, 627/-628 
origem e caracteristicas, 622-625/ 
relaęao gametófito-esporófito, 631/ 

Plantas yirtuais, geradas por computador, 
769-770 

Plantas-jarro (planta carnivora), 812/ 

Plaąuetas, 9, 872/ 928/-929/ 

Plasma, 928/-929 

Plasmideo Ti, 431-432, 769-770/ 

Plasmideos, 412, 570-571 

como DNA recombinante, 412/-413/ 414 
evoluęao de virus, 399-400 
na conjugaęao de bacterias, 573-574/-575 
na resistencia de bacterias a antibióticos, 
574-575 

produęao de plantas transgenicas utilizando 
plasmideos TI, 431-432 
rocarióticos, 570-571/ 

Plasmideos F, 573-574/-575 
Plasmideos R, 574-575 
Plasmodesmos, 119 

como junęóes celulares em plantas, 119/-120 
e paredes de celulas vegetais, 118 
em celulas vegetais, 101/ 
na comunicaęao simplastica, 796/ 
na sinalizaęao celular local em plantas, 212/ 
Plasmodium (protista), 591/ 598-599/ 607-608, 
707 

Plasmogamia, 651/ 

Plasmólise, 133, 784-785 
Plasticidade neuronal, 1094£ 1095/ 

Plasticidade no desenvolvimento, 769/ 

Plastico natural, 583-584f 
Plastideos, 110-111 

endossimbiose eucariótica e evoluęao, 592 f- 
-593/ 

origem endossimbionte, 526-529/ 
Plastocianina, 195-196/’ 

Plastoąuinona, 195-196 f 
Platelmintos (vermes achatados). Ver Vermes 
achatados 

Pleiotropia, 278-279 
Plumagem, 731-732/-733 
Plumula, 822/-823/ 

Pneumatóforos, 753-754/’ 

Pneumonia, 313/ 572-573 
Poda, planta, 423, 829, 843 
Pódios, estrela-do-mar, 708/ 

Poecilia reticulata (barrigudinhos), 476-477 
Poiąuilotermos, 878 
Polaridade, 771, 871/ 

Polaridade axial, 772/ 

Polegar opositor, 737-740 
Poliandria, 1144-1145/ 

Polidactilia, 278 


Poliginia, 1144-1145/ 

Polimerases, 396 

Polimerizaęao, proteina, 235-238 
Polimeros, 67/ 

Polimorfismos, 422, 428 
Polimorfismos de base unica (SNP), 422^ 428, 
455-457 

Polinizaęao, 631-632, 818 

coevoluęao de flores e polinizadores, 821/ 
e insetos, 707 

engenharia genetica de flores para foręar a au- 
topolinizaęao, 834 
flores e angiospermas, 638/ 
forma de flores e insetos, 642-643/ 
mecanismos, 819-821/ 
mecanismos para evitar a autopolinizaęao, 
828-829/ 

plantas com sementes, 631-632/ 
polinizaęao cruzada em angiospermas, 640/- 
641 

polinizaęao cruzada na reproduęao de plantas, 
830-831 
por insetos, 635/ 
relaęóes mutualisticas, 815/-816 
tecnicas de G. Mendel, 268/-269/ 
vs. reproduęao assexuada, 827 
Polinizaęao cruzada, 640 
angiospermas, 640/-641 
de plantas, 830-831 
e tecnicas de G. Mendel, 268/-269/ 
Polinizadores 

coevoluęao com flores, 821/ 
em perigo e ameaęados, 1256/’ 
isolamento reprodutivo e escolha de, 516/ 
Polinucleotideos, 85/-86 
Polio, 402 

Polipeptideos, 75, 996/ 

analise de dados de seąuencias nos Exercicios 
de Habilidades Cientificas, 87-89 
como polimero de aminoacidos, 78/ 
destinaęao, para locais especificos, 351-352/ 
e monómeros de aminoacidos, 75-76 f 77f 
etapas de traduęao na sintese, 348/-349, 35C )f- 
-351/ 

hipótese um gene-uma proteina, 336 
mutaęóes, 355f-356f, 356-357 
proteinas como componentes, 78 f 
sintese, na traduęao, 336-337/ 
sintese de multiplos polipeptideos, polirribos- 
somos na traduęao, 352-353/ 

Poliplacófora (ąuitons), 693/ 

Poliploidia, 305, 508/-509/ 

Pólipos, 386/ 685/ 

Polipose adenomatosa do colo (APC), 386 f, 388 
Poliąuetas, 696-697/ 

Polirribossomos (polissomos), 352-353/ 
Polispermia, 1038 
Polissacarideos, 70/-72/ 106 
Polissacarideos de armazenamento, 70/-71 
Polissacarideos estruturais, 71/-72/ 

Politomias, 549-550/ 

Polo animal, 1042/ 

Polo vegetal, 1042/ 

Polpa, fruta, 825 
Poluięao 

e acidificaęao dos oceanos, 53/-54 

e biomanipulaęao, 1221 

e recifes de corais, 687 

moluscos e agua, 696-697 

nutrientes, 1269-1270/ 

procariotos e biorremediaęao, 583-584/’ 

toxinas, 1271/-1272/ 

Poluięao por mercurio, 1272 
Polvo, 692, 695/-Ó97,1213/ 

Polvo mimico, 1213/ 

Polychaos dubium (ameba), 443 
Polytrichum, 620/ 621/ 


Pomelo, 639/ 

Ponte, 939-940,1087/ 

Pontes dissulfeto, 81/ 

Ponto cego, olhos, 1112/ 

Ponto de eąuilibrio, homeostatico, 876 
Ponto de inicio, transcrięao, 340-341/ 

Ponto de rompimento de cromossomos, 449 
Ponto de yerificaęao Gl, 243-245/ 

Ponto de yerificaęao G2, 243-245/ 

Ponto de yerificaęao M, 244-245/ 

Pontos criticos da biodiversidade, 1267/ 

Pontos de alta biodiversidade ( hotspot ), 1267/ 
Pontos de ramificaęao, 549-550/ 

Pontos de yerificaęao, sistema de controle do ciclo 
celular, 243-245/ 

Pontos de vista, ciencia e diversos, 22-24 
Populaęao efetiva, 63 
Populaęao humana 

biosfera e capacidade global, 1201/-1204^ 1205 
curvas de sobrevivencia, 1188/ 
regulaęao populacional dependente de densi- 
dade, por doenęas, 1198/ 

Populaęao humana global, 1201/-1202/ 

Populaęao minima viavel (PMV), 1262,1267- 
1268 

Populaęóes, 484,1159/ 1185 

como nivel de organizaęao biológica, 2 f 
conjuntos de genes, 484^ 
crescimento ( ver Crescimento populacional) 
densidade e dispersao, 1185/-1187/ 
determinaęao do tamanho, utilizando o meto¬ 
do de marcaęao e recaptura, 1185/ 
difusao, de moleculas, 130 
dinamica, 1186^ 1198-1201/ 
diversidade genetica, 1256 
e seleęao natural de C. Darwin, 12-15/ 
ecologia de populaęóes e estudo, 1184/’-1185 
(ver Ecologia de populaęóes) 
efeito do tamanho, 1262-1263 
estatisticas vitais, 1186-1189/ 1190 
evoluęao de yariaęao genetica, 264-265/ 
histórias de vida, 1195f-1196f, 1197 
humana, 1201/-1204/ 1205 
seleęao natural e evoluęao, 468-469/-470 
tamanho e eąuilibrio de Hardy-Weinberg, 486 
tamanho viavel minimo, 1262 
uso do principio de Hardy-Weinberg para tes- 
tar a microevoluęao, 484-485/ 486-487 
Populaęóes alopatricas, distribuięao de caracteris¬ 
ticas em, 1210-1211/ 

Populaęóes simpatricas, caracteristicas de substi- 
tuięao, 1210-1211/ 

Populus tremuloides, 778/ 827/ 

Porco, 339/ 

Porco-espinho, 1212/ 

Poriferos (esponjas). KerEsponjas 
Poroś, nucleares, 102,103/ 

Poroś, plasmodesmos, 796 
Poroś complexos, 102,103/ 

Porphyra, 601-603/ 

Portador, disturbios geneticos, 283-284, 286 
Porta-enxerto, 829 
Postura ereta, homimneo, 741-742 
Potassio, 29t, 802 

Potenciaęao de longa duraęao (PLD), 1095/ 
Potenciais de aęao, em plantas, 856 
Potenciais de aęao, neurónios, 1067 

adaptaęóes da estrutura dos axónios para, 
1070-1071/ 

conduęao de, 1069/-1070 
geraęao de, 1068/-1069 
hiperpolarizaęao e despolarizaęao de 
na potencializaęao de longa duraęao, 1095/ 
nos sistemas sensoriais, 1103 
potenciais de membrana e, 1066/’-1067/ 
potenciais graduados, canais iónicos yoltagem- 
-dependentes, e, 1067/-1068 
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Potenciais de membrana, 135-136^ lOó^-lOóó/ 
Ver tambem Potenciais de aęao, neurónios; Po¬ 
tenciais de repouso, neurónios 
Potenciais de repouso, neurónios, 1064 
formaęao, 1064/’-1065 
modelagem, 1065/-1066 
Potenciais graduais, 1067/-1068,1073 
Potenciais pós-sinapticos, 1072-1073/ 

Potencial, desenvolvimento celular, 1054-1055/ 
Potencial de alcance, 1177-1178 
Potencial de desenvolvimento, e destino celular, 
1054-1055/ 

Potencial de eąuilibrio (£ ion ), 1065/-1066 
Potencial pós-sinaptico excitatório (PPSE), 
1072-1073 

Potencial Pós-sinaptico inibitório (PPSI), 1073 

Potencial de percepęao, 1103 

Potencial de soluto, 783 

Potencial hidrico, 782-783/ 784-785/ 

Pradarias, 1169^ 1232/ 

Pradarias temperadas, 1169 f 

Prazer, e atiyidade cerebral, 109C/ 1096-1097/’ 

Precipitaęao 

climograficos, 1165/ 

e produęao primaria em biomas terrestres, 
1238/ 

e vapor de agua, 47 

montanhas, nuvens de chuva, 1162-1163/ 
/?adróes globais, 1160/ 

Precipitaęao acida, 1260/ 

Precipitaęao anual media, 1238/ 

Predaęao, 1211 

como risco, 1144-1145 
e camuflagem, 462/ 
e ciclos populacionais, 1200/ 
e especiaęao alopatrica, 505/-507 
e estudos de caso de camuflagens, 18-20/ 
20-22 

e interaęao interespecifica, 1211-1213/ 
e regulaęao populacional dependente de densi- 
dade, 1198/ 

e variaęao genetica, 1150/ 
modelo de cima para baixo de controle trófico, 
1221 

simbolos, 1209 
Predadores 

adaptaęóes de predadores nativos, a especies 
introduzidas, 1211 
cefalópodes, 695-697 
como animais, 667/ 668 
como fatores bióticos limitadores da distribui- 
ęao de especies, 1179/ 
e extinęóes em massa, 536 
evoluęao animal, 671/ 
insetos, 707 

recrutamento de plantas, como defesa contra 
herbivoros, 863/ 

Predisposięao, cancer e hereditaria, 388 

Preditores, cientificos, 15-17/ 17-18/ 487 

Pregas vocais, 935-937 

Prelo, imprensa, 22-24 

Prepucio, 1019/-1020 

Pre-RNAm, 337/ 342-344/ 366-367/ 

Presa 

adaptaęóes a predadores nativos e introduzi- 
dos, 1211 

adaptaęóes de defesa, 1211-1213/ 
yariaęao genetica na seleęao, 1150 f 
Preservativos, 1031-1032/ 

Preservativos femininos, 1031-1032 
Pressao 

e audięao, 1108 
e potencial hidrico, 782-785 
raiz, 787-788/ 
receptores, 1104 f 
Pressao de turgor, 132/-133, 783 
Pressao diastólica, 924-925/ 


Pressao negativa na respiraęao, 938-939/-940 
Pressao osmótica, sangue, 927 
Pressao parciał, 933 

Pressao positiva de respiraęao, 937-938 
Pressao potencial, 783 
Pressao radicular, 787-788 
Pressao sanguinea 

ciclo cardiaco e regulaęao, 924/-926/’ 
e hipertensao, 932 

em sistemas circulatórios fechados, 918 
Pressao sistólica, 924-925/ 

Priapula (priapulideos), 682/ 

Primases, 321/-322, 324/ 325 1 
Primatas, 737-741/ 741-742 
Primatas. Ver tambem Humano(s) 
caracteristicas deriyadas, 737-740 
clonagem, 425 

e arvore filogenetica, 737-740/ 
e filogenia de mamiferos, 739/ 
e HIV, 561 

vivos, 737-741/ 741-742 
Primatas do mundo antigo (Europa), 740-741/ 
Primatas do novo mundo, 740-741/ 

Primeira lei da termodinamica, 143/ 

Primers (oligonucleotideos iniciadores), 321/-322 
Primordiais, celulas, 760 

Principais genes regulatórios, 539/-540/ 541. Ver 
tambem Genes homeóticos; Genes Hox 
Principio da hereditariedade de caracteres adqui- 
ridos, 465 

Principio de conseryaęao de energia, 143/-144 
Principio do uso e desuso, Lamarck, 465 
Principios cromossómicos da hereditariedade 
alteraęóes cromossómicas e disturbios geneti- 
cos, 304-307/ 

como fundamento da hereditariedade mende- 
liana, 292/-293/ 294 

descoberta experimental por T. H. Morgan, 
294/-295/ 

e genes ligados ao sexo, 296/-298/ 
e hereditariedade de genes de organelas, 309/ 
evoluęao do conceito de genes, 356-357 
exceęóes a hereditariedade mendeliana, 308/- 
-309/ 

genes ligados e ligaęao, 299/-304/’ 
impressao genómica, 308/-309 
Prions, 403-406/ 

Probabilidade 

leis, 274-275/ 276 

principio de probabilidade maxima, 556 
Probabilidade maxima, 556 
Probóscide, 682/ 706/ 821 
Proboscidea, 739/ 

Procariotos 

adaptaęóes estruturais e funcionais, 567-572/ 
adaptaęóes nutricionais e metabólicas, 574- 
576/ 576-577 

arąueias como, 577-580/-581 
bacterias como, 576-579/-580 
celulas (ver Celulas procarióticas) 
como endossimbiontes, 526-529/ 
e biorremediaęao, 1249/ 
e cadeias transportadoras de eletrons, 166 
e colonizaęao terrestre, 529-530 
e diversidade genetica, 571-574/’-575 
e evoluęao da glicólise, 179-180 
e fotossintese, 185-186/ 
e ąuimiosmose, 173-174^ 175 
e sinalizaęao celular, 211/-212 
filogenia, 576-577/ 
fósseis, 523/ 

habilidades adaptativas, 567/-568 
impactos positivos e negativos, em humanos, 
581-585/ 

na proteęao de plantas contra doenęas, 583- 
584 

origens, 526-528/ 


papeis ecológicos, na biosfera, 580-582/ 
tamanho de genoma e numero de genes para, 
442 ć-443 

taxonomia, 562, 563/ 

transferencia horizontal de genes em genomas 
de, 563 

Procariotos aeróbios, 570-571/ 

Procariotos em forma de bacilos, 567-568/ 
Procariotos esfericos, 567-568/ 

Procariotos espirais, 567-568/ 

Processamento alternativo do RNA, 343-345/ 
371-372/-373,443 
Processamento de informaęao 

deslocamento de ions e gradientes, 987/ 
e córtex cerebral, 1090-1091/ 
e resoluęao de problemas, 1141/ 
neurónio, 1061-1062,1063/ 

Processamento de RNA, 341-342 

alteraęóes nas extremidades do RNAm, 341- 
343/ 

diyisao de genes e splicing de RNA, 342-344 f 
e ribozimas, 343-344 

importancia evolutiva dos introns, 343-345/ 
na expressao genica e sintese de proteinas, 
337-338/ 

regulaęao em eucariotos, 371-372/-373 
resumo em eucariotos, 354^ 
transcrięao eucariótica e, 366-367/-368 
Processo, evolutivo, 463, 476-477, 547 
Processo de transposięao, 444/’-445/ 446, 
451-453 

Processos espontaneos, 144 
Processos nao espontaneos, 144 
Produęao liąuida no ecossistema (PLE), 1236- 
1238/ 

Produęao primaria, 1235 

determinaęao, em oceanos, 1237/ 
determinaęao, por meio de satelites, 1236 f 
em ecossistemas aąuaticos, 1237/-1238/ 
em ecossistemas terrestres, 1238/-1239 
no ecossistema da tundra artica, 1242/-1243/ 
recursos energeticos de ecossistemas, 1235- 
1237/ 

Produęao primaria bruta (PPB), 1235-1236/’ 
Produęao primaria liąuida (PPL), 1235-1236/’ 
Produęao primaria total global, 1236 f 
Produęao secundaria, 1239 

eficiencia de produęao, 1239/-1240 
eficiencia trófica e piramides ecológicas, 1240- 
1241/ 

em ecossistemas de marismas, 1240 
no ecossistema da tundra do Artico, 1242/- 
-1243/ 

Produtores, 7,185/-186/ 607-609/ 

Produtores primarios, 1233-1235/ 

Produtos, 41, 645-646 
Produtos farmaceuticos 

biotecnologia na produęao, 429-430/(ver tam¬ 
bem Farmacos; Medicina) 
como toxinas ambientais, 1271-1272/ 
especies e diversidade genetica, 1257 
fungos, 663-664 
Pró-fagos, 397/-398 
Prófase, 234-235, 236/ 241/ 261/ 

Prófase I, 258/ 260/-261/ 264/ 

Prófase II, 259/ 

Progesterona, 1009/ 1024 

Progestina, 999/ 1008-1009/ 1031-1032/-1033 

Proglótide, 691/ 

Programa BLAST, 438-439/ 

Projeęóes, e area superficial corporal, 689/ 

Projeto de restauraęao da costa do Japao, 1251/ 
Projeto de restauraęao do Karoo Suculento, 1251/ 
Projeto de restauraęao do rio Kissimmee, 1250/ 
Projeto de restauraęao do Rio Reno, 1251/ 

Projeto de restauraęao do Rio Truckee, 1250 f 
Projeto de restauraęao Maungatautari, 1251/ 
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Projeto Genoma Humano, 87, 343-344,437/-438 
Projeto Guichon Creek, 1268-1269 
Projeto Inocencia, 431/ 

Prolactina, 999/ 1002-1003,1010/ 

Prole 

caracteristicas de historia de vida na sobrevi- 
yencia, 1195/-1196/ 1197 
garantia de sobrevivencia, 1017/ 

Prolina, 77/ 339 

Prometafase, 234-235, 236/ 241/ 

Promotores, 340/’-341/ 806 
Propagaęao vegetativa, 829, 843 
Propanal, propionaldeido, 63/ 

Propithecus verreauxi , 737-74C/ 

Proporęóes molares nos Exercicios de Habilidades 
Cientificas, 58 

Propriedades antkmdantes, 192-193 
Propriedades emergentes, 4 
da agua (ver Agua) 
de compostos, 29/ 
e ligaęóes ąuimicas fracas, 38 
e niveis de organizaęao biológica, 2/-3/ 4 
integraęao com a hereditariedade mendeliana, 
280-281 

Propriedades ąuimicas, 34^-35 
Prospecęao genetica, 576-577 
Prostaglandinas, 995,1031/ 1106 
Proteases, 901 
Proteassomos, 372-373 
Proteęao heterozigota, 481-482 
Proteina 4 morfogenetica óssea, 1055-1056 
Proteina ativadora do catabolismo (CAP), 
363-364/ 

Proteina caderina, 670/ 

Proteina CCR5,128/ 

Proteina Piwi, 92/ 

Proteina Ras, 384-385/ 

Proteina C reativa (CRP), 932 
Proteina Tau, 1098 
Proteina transtiretina, 80/’- 81/ 

Proteina-fosfatases, 220 
Proteinas-cinases, 219/-220, 221/ 224-227 
Proteinas, 75. Ver tambem Aminoacidos 

acidos nucleicos na expressao genica e sintese 
de proteinas, 84f-85 

aminoacidos, 67, 75-77 f(ver tambem Aminoa¬ 
cidos) 

aminoacidos essenciais, 893 
anticongelantes, 881-882 
anticongelantes, em plantas, 858-859 
biologia de sistemas no estudo de redes de , 
440-441/ 

biotecnologia na produęao, 430 f 
cadeias transportadoras de eletrons, 172/-173 
caderinas em cianoflagelados e animais, 670/ 
como combustiveis para o catabolismo, 18C )f 
como macromoleculas, 66 
como medięóes da evoluęao, 87-89 
compostas por polipeptideos, 78 f{ver tambem 
Polipeptideos) 

Conserved Domain Database (CDD), 438-439/ 
de choąue termico, em plantas, 858 
de sustentaęao, 224-225/-227 
deficiencias dieteticas humanas, 896 
desnaturaęao e renaturaęao, 79-82/-83 
digestao, 903/ 
dominios, 343-345/ 
e difusao facilitada, 133/ 
e resposta imune inata, 951 
e virus, 394-395, 39Ó/-397/ 
em fotossistemas, 193-194/’-198/ 198-199 
em membranas celulares, 125/-128/ 
empacotamento de DNA, em cromossomos, 
328/-330/ 

enovelamento, em celulas, 82-84 f 
enovelamento e modificaęóes pós-traducio- 
nais, 351-352/ 


enzimas, 8-9/ 75-76/ 151,156-157/ 
evoluęao de genes, com novas funęóes, 449- 
450,450-451/ 

expressao de genes clonados, 417 
fatores de elongaęao da traduęao, 350 
fatores de iniciaęao da traduęao, 348/ 350 
fatores de liberaęao, 351/ 
fatores de transcrięao, 340-341/ 
florigenio, 855 

fosforilaęao, na transduęao da sinalizaęao celu- 
lar, 219/-220 
funęóes e tipos, 76/ 

identificaęao de genes codificadores, 439/-440 
mediadoras, 367-369/ 
modificaęao pós-traducional, em respostas 
yegetais, 839 

motoras (ver Proteinas motoras) 
movimento viral, 796 
na fissao binaria de bacterias, 239-241/ 
na replicaęao do DNA, 324/’-325f 
na replicaęao do DNA de telómeros, 326 
na sinalizaęao celular de respostas nucleares, 
222-223/ 
nao enzimas, 336 

no estudo de proteómica, 7, 87-88/ 440 
no flagelo de procariotos, 569-570/-571 
no transporte e trabalho mecanico, 149-150/ 
plasma sanguineo, 928/-929 
prions como proteinas infecciosas, 403-406/ 
produęao, por meio de genes clonados, 412/- 
413 

ąuarto niveis de estrutura, 79, 80/-81/ 
receptores de sinalizaęao celular, 214, 215/- 
-217/ 

regulaęao do processamento em eucariotos, e 
degradaęao, 372-373 
regulatórias, 372-373, 378-379/ 
repressoras, 362/ 

separaęao, por meio de eletroforese em gel, 
414/ 

sintese (ver Sintese de proteinas) 
sintese, em celulas yegetais, 206 f 
sintese, na expressao e transmissao da informa- 
ęao genetica, 5f-6f, 7 
sintese de celulose, 613 

sintese em procariotos e antibióticos, 570-571 
soluveis em agua, 49/ 
transporte (ver Proteinas de transporte) 
uso de dados, para testar a hipótese de transfe- 
rencia horizontal de genes, 564 
vs. DNA, como materiał genetico, 313, 314/ 1 - 
315 

Proteinas anticongelante, 858-859, 881-882 
Proteinas carreadoras, 130,133/ 134-135/ 
Proteinas como enzimas, 76 f 
Proteinas contrateis, 76/ 

Proteinas de armazenamento, 76/ 

Proteinas de canais, 130,133/ 134 
Proteinas de canais iónicos, 1070 
Proteinas de choąue termico, 858 
Proteinas de defesa, 76/ 

Proteinas de ligaęao ao DNA fita simples, 321/ 
325 1 

Proteinas de membrana, 105,125/-128/ 
149-150/ 

Proteinas de superficie celular, 119/ 128/ 

Proteinas de sustentaęao, 224-225/-227 

Proteinas estruturais, 76 f 

Proteinas fibrosas, 78 

Proteinas globulares, 78 

Proteinas integrais, 127 

Proteinas mediadoras, 367-369/ 

Proteinas motoras, 76 f, 113/ 115,116/ 149-15C/ 
235-239/ 

Proteinas perifericas, 127 

Proteinas primeiro mensageiro, 224-225/-227 

Proteinas receptoras, 76 f 


Proteinas regulatórias, 372-373, 378-379 f, 
1122-1123/ 1124 
Proteinas secretoras, 105 
Proteinas tecido-especificas, 378 
Proteinas transmembrana, 127/-128/ 214, 215/- 
-217/ 

Proteinas transportadoras, 76 f, 130 
aąuaporinas, 784-785 
como cotransportadoras, 136/-137 
e bombas de ions, 136 
e difusao de agua, 784-785 
e difusao facilitada, 133/ 
e transporte de solutos em planta, 782, 783/ 
membranę celular e permeabilidade seletiva, 
130 

no transporte ativo, 134-135/ 

Proteinas TRP (potencial receptor transitório), 
1105,1118 

Proteinas virais de movimento, 796/ 

Proteinas-G, 215/ 221/ 

Proteobacteria, 578/ 

Proteobacteria alfa, 578/ 592 
Proteobacteria delta, 578/ 

Proteobacteria epsilon, 578/ 

Proteobacteria gama, 578/ 

Proteoglicanos, 118-119 
Proteomas, 7, 440 
Proteómica, 7, 87-88/ 440 
Protista, reino, 562, 588 
Protistas, 587 

algas yermelhas e verdes, 591/ 601-604 f 
celulas, 101/ 

ciclos de vida sexual, 256/-257 
clado SAR, 591/ 595/-602/ 
como eucariotos unicelulares, 588 
diversidade estrutural e funcional, 588 
e fotossintese, 185-186/ 
escavadores, 590/ 593/-594/ 595 
evoluęao e endossimbiose, 589, 592/-593/ 
601-602/ 

filogenia, 588-589, 590/-591/ 
microscopia no estudo de, 587/-588 
no dominio Eukaria, 11/ 
origens de fungos, 653/-654 
papeis ecológicos de simbiontes e fotossinteti- 
zantes, 607-608/-609/ 
plantas terrestres (ver tambem Plantas terres- 
tres) 

unicontes, 591/ 603-607/ 
yacuolos contrateis, 108 
Protistas sem mitocóndrias, 588 
Protocolo de Montreal, 1275 
Protonefrideo, 688, 978/-979 
Protonema, 618-619/ 

Prótons, 30-31 

Proto-oncogenes, 383/-384, 38 6f 
Protoplasto, 783 
Protostómios, 1044 
Prova, e hipóteses, 16-17 
Pró-virus, 399-400,401/ 

Prozac, 1075,1096-1097 
Prusiner, Stanley, 405-406 
Pseudocelomados, 674/-675 
Pseudogenes, 444,474 
Pseudópodes, 117,138/ 591/ 600-602 
Psiloto {Psilotum nudum), 625-626 f 627 
Psilotum, 626 f, 627 
Pteraspis, 718-719/ 

Pteridófitas, 624/-626/ 627, 631/ 

Pterófitas, 624/-Ó26/ 627 
Pterossauros, 729-730,1129-1130 
Puberdade, humana, 1024 
Pulgas, 980 

Pulgas aąuaticas, 442£, 1015,1193/-1194 
Pulmóes, 935-937/ 937-940/ 

Pulmóes foliares, 702 
Pulso, 924 
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Pupa, 705/ 

Pupila, 1112 

Purinas, 85/-86, 317-318/ 977 
Pus, 951 

Puszta (tipo de pradaria), 1169/ 

Python regius (especie de serpente), 885-886 

Q 

Quadrados de Punnett, 271/-272, 279/ 28 Of 
Quelicera, 701 
Quelicerados, 701 
Quepe 59, 341-343/ 346/ 

Queratina, 76/ 336, 728-729 
Questao de escape de transgenes, 833-834 
Questóes ambientais. Ver tambem Ecologia 
ameaęas a biodiversidade, 1254/-1255/ 1258/- 
-1260/ 

ameaęas a diversidade de plantas com semen- 
tes, 645-64Ó/-646 

declinio da populaęao de anfibios, 727 
irwasao de plantas exóticas, 811 
procariotos, e biotecnologia, 582-585/ 
regulaęao populacional dependente de densi- 
dade e lixo tóxico, 1199/ 

Questóes de seguranęa 

em biotecnologia, 431-433 
na biotecnologia de plantas e engenharia gene- 
tica, 832-834 
Questóes eticas 

e biotecnologia, 431-433, 832-834 

na extinęao de plantas com sementes, 646 

na tecnologia do DNA, 22-23/ 

na terapia genica, 429 

no diagnóstico de doenęas geneticas fetais, 

1033 

no silenciamento da expressao genica em hu- 
manos, 421 

Quiasma óptico, 1115/ 

Quiasmas, 258/ 260/-261/ 260-262 
Quilocaloria (kcal), 46, 883-884 
Quilomicrons, 904-905/ 

Quimera, 721/ 

Quimera manchada, 721/ 

Quimica 

calculo do decaimento radioativo isotópico 
padrao 
curvas na, 33 
da agua (ver Agua) 

e atomos na, 30/-31, 31-35/ 188/-189 
e ligaęóes ąuimicas entre atomos, 36/-41/ 
58-59/ 60 

e moleculas biológicas (ver Moleculas biológi- 
cas) 

materia como elementos e compostos, 29/-30/’ 
(ver tambem Compostos; Moleculas) 
organica, no estudo dos compostos de carbono, 
57-58 ( ver tambem Compostos organicos) 
relaęao com a biologia, 28 ( ver tambem Biologia) 
Quimica organica, 57-58 
Quimioautótrofos, 575-576 f 
Quimio-heterótrofos, 575-576/ 
Quimiorreceptores, 1104-1105/ 1117/-1119/ 
Quimiosmose, 173-174/ 175/ 189/ 196-198/ 
Quimiotaxia, 569-570 
Quimioterapia, 246-247, 387/ 

Quimioterapia citotóxica, 387/ 

Quimiótrofos, 574-575, 575-576 1 
Quimo, 901, 908-909/ 

Quiróptera, 739/ 

Quitina, 72/ 648-649/-650, 701,1127 
Quiton, 693/ 108C/ 

Quitrideos (filo Chytridiomycota), 654, 655 f- 
-656/ 662-664/ 727 

R 

Ra arbórea (Hyla versicolor), 494 f, 508 
Rabditófora, 688-691/ 


Radiaęao 

como tratamento do cancer, 246-247 - como 
tratamento do cancer 

e alteraęóes na estrutura de cromossomos, 305 
e cancer, 383 
e danos no DNA, 326 
e procariotos, 567 
e troca de calor em animais, 879/ 
mutagenicas, 356-357 
Radiaęao adaptativa, 13-15/ 536-537/ 538, 
729-730,1177-1178 
Radiaęao adaptativa global, 536-537/ 

Radiaęao adaptativa regional, 537/-538 
Radiaęao ultravioleta (UV) 
e cancer, 388 
e danos ao DNA, 326 
e depleęao de ozónio, 1274/-1275/ 
e mutaęóes, 356-357 
e visao de insetos, 1111-1112 
elevaęao e, afetando a distribuięao de especies, 
1180/ 

Radicula, 822-823/ 

Radiolarios, 600-601/ 

Radula, 692-693/ 

Rafidas, 862/ 

Raios vasculares, 767 
Raios X 

e cancer, 383 
e mutaęóes, 356-357 
Raiz pivotante, 752-753/-754/’ 

Raizes, 625, 752-753 

arąuitetura, aąuisięao de agua e minerais, 781 
bacterias fixadoras de nitrogenio e legumes, 
808/-809/ 810 

composięao de comunidades de bacterias, 807/ 

crescimento primario, 761/-763/ 

crescimento secundario, 764-768/ 

e fungos micorriza, 781 

e gravitropismo, 855 

e textura do solo, 800 

estrutura, 752-754/’ 

evoluęao, em plantas yasculares, 625 

formaęao de sementes, 824^ 

meristema apical de plantas terrestres, 615/ 

micorriza e plantas, 649-650/-651 

monocotiledóneas vs. dicotiledóneas, 642-643/ 

resposta a seca, 857 

transporte de agua e minerais, da raiz as folhas, 
via xilema, 786-789/ 789-790 
vs. rizoides, 618 

Raizes adventiceas, 753-754, 754 f, 771 
Raizes aereas, 753-754/’ 

Raizes aereas estrangulantes, 753-754/’ 

Raizes capilares, 752-753/-754/ 786 
Raizes de armazenamento, 753-754/’ 

Raizes laterais, 752-753/ 762-763/ 

Raizes modificadas, 753-754 f 
Raizes primarias, 752-753 
Raizes tubulares, 753-754 f 
Ramakrishnan, Venki, 27/ 85, 348 
Ramificaęao, area da superficie corporal, 689/ 
Ramificaęao, cadeia principal de carbono, 60/’ 
Ramificaęao, plantas, 762-763 
Ramos modificados, 755/ 

Rapetosaurus krausei, 11-12/ 

Raposa, 1232/ 

Raposa-do-artico, 1232/ 

Ras Bombina, 510-511/ 513 
Rastejamento, 1127/ 1128-1129 
Ratazanas, 1150/-1151 
Ratitas, 732-733/-734/ 

Rato-silvestr e(Muscardinus avellanarius), 

886-887 

Ratos-toupeira-pelados, 1151/-1153 
RE de transięao, 105/ 

RE liso, 100/ 101/ 104-105/ 

RE rugoso, 100/ 101/ 104-105/ 


Reabsoręao, 978/ 

Reaęao em cadeia da polimerase (PCR), 414 
amplificaęao in vitro de DNA, 414-416 f 
e arąueas termófilas extremas, 577-580,1257 
e diagnóstico de doenęas, 428 
na analise de procariotos, 576-577 
na analise de RT - PCR, 418/-419/ 
na analise genómica de fetos, 1033 
na ciencia forense, 430-431/ 
na estimativa de taxas de reproduęao, 1188- 
1189/ 

no seąuenciamento do microbioma do sistema 
digestório de humanos, 906-907/ 

Reaęao enxerto vs. hospedeiro, 964 
Reaęóes a desidrataęao, 67/ 

Reaęóes acrossómicas, 1038-1039/ 

Reaęóes corticais, 1039/-1040 
Reaęóes de fasę clara, 189. Ver tambem Fotos- 
sintese 

como etapa da fotossintese, 189/-190, 203- 
205/ 

comprimentos de onda mais efetivos, 191-192/ 
determinaęao do espectro de absoręao, 190- 
191/ 

e fluxo cielico de eletrons, 195-196/-197 
e fluxo linear de eletrons, 194-196/ 
excitaęao da clorofila pela energia luminosa, 
192-193/ 

fotossistemas, 192-196/ 196-197 
natureza da luz solar, 190/ 
pigmentos de fotossintese como receptores de 
luz, 190-192/ 192-193 
ąuimiosmose, em cloroplastos vs. mitocón- 
drias, 196-198/ 198-199 
Reaęóes endergónicas, 146-147/ 

Reaęóes exergónicas, 146-147^ 152/ 163 
Reaęóes ąuimicas, 40 

da catalise enzimatica ( ver Catalise enzimatica) 
e a barreira da energia de ativaęao, 151-152 
e a yariaęao de energia livre, 145-146 f 
e energia ąuimica, 142-143 
e metabolismo, 141 (ver tambem Metabolismo) 
formaęao e rompimento de ligaęóes ąuimicas, 
40-41/ 

na fotossintese, 188/-189 ( ver tambem Reaęóes 
de fasę clara) 

Reaęóes redox (oxidaęao-reduęao), 
163-164/165/-166/ 189 
Reagentes, 41 

Receptaculo, floral, 816, 817/ 

Receptor adrenergico (3 2 , 214 f 217 
Receptor de som, 1104-1110/ 

Receptor tirosina-cinase de superficie celular 
(RTI<), 247-248 
Receptores 

dendritos, 1062 

e imunidade celular inata, 949/-950/’ 
glutamato, 1095/ 1096 
hormónios, 994£ 996f-998 
opioides, 1075-1076 
sensoriais, 1102/-1105/ 1106 
somatossensoriais, 1091/-1092 
Receptores AMPA, 1095/ 

Receptores de antigenos, 952-955/ 

Receptores de canais iónicos, 217/ 

Receptores de distensao, 1104 
Receptores de dor, 1105-1106 
Receptores de tato, 1104 f 
Receptores eletromagneticos, 1104-1105/ 
Receptores infravermelhos, 1104-1105/ 
Receptores intracelulares, sinalizaęao celular, 
217-218/ 

Receptores ionotrópicos, 1072-1074 
Receptores metabotrópicos, 1073-1074 
Receptores NMDA, 1095/ 

Receptores odorantes (RO), 1118-1119/ 
Receptores sensoriais, 1106 
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Receptores tirosina-cinases (RTI<), 216/-217, 

219/-220, 247-248 

Receptores do tipo Toll (TLRs), 949/’-950/’ 
Receptores transmembrana de superficie celular, 
214, 215/-217/ 

Recifes, ectoproctos, 692 
Recifes de corais, 54, 607-608,1176/ 1228 
Recombinaęao. Ver tambem DNA recombinante 
de genes ligados, 300-301/ 
de genes nao ligados, 300 
mapas de ligaęao com base na freąuencia de, 
301-304/ 

seleęao natural e yariaęao genetica, 301-303 
Recombinaęao genetica, 300 

de genes nao ligados na distribuięao indepen- 
dente de cromossomos, 300 
e elementos de transposięao, 451-453 
e identificaęao de genes ligados, 302 
e recombinaęao de genes ligados, 300-301/ 
em procariotos, 572-574^ 574-575 
seleęao natural e yariaęao genetica, 301-303 
Recombinantes (tipos recombinantes), 300 
Recombinase, 955/-956 

Recompensa vs. risco, comportamento de alimen- 
taęao, 1144-1145 
Reconhecimento celula-celula 
na sinalizaęao celular local, 212/ 
por membranas celulares, 128/-129 
Reconhecimento de códon, 350/ 

Reconhecimento de parceiros, 502/ 
Reconhecimento molecular, sistema imune, 947 
Reconstruęao, ecossistemas fisicos, 1248-1249 
Reconstruęao fisica, ecossistema, 1248-1249 
Recrutamento, neurónios motores, 1124 
Recrutamento de animais predadores, plantas, 
863/ 

Recuperaęao, e plantas com sementes, 630f 
Recursos da internet, seąuencia de genomas, 
438-439/ 440 

Recursos nao renovaveis, e tamanho da populaęao 
humana, 1203-1204/-1205 
Redes de interaęóes de proteinas, 440-441/ 

Redes nervosas, 1080 
Reduęao, 163-164/ 198-200/ 

Reducionismo, 3-4 

Redundancia, código genetico, 339, 355, 481-482 
Reflexo de deglutięao, 901/ 

Reflexo patelar, 1083-1084/’ 

Reflexos, 901, 908-909,1082-1084/ 

Refluxo acido, 902 
Reforęo, zona hibrida, 512/-513 
Regeneraęao, 698, 708,1014 
Regiao constante (C), cadeia leve e cadeia pesada, 
953/ 

Regiao vairavel (V), cadeia leve e cadeia pesada, 
953/ 

Regióes nao, traduzidas (UTR), 342-343/ 
372-373 

Registro fóssil. Ver tambem Fósseis 
e angiospermas, 641/-642 
e animais, 669/-671/ 672-673 
e artrópodes, 700-701, 704 
e colonizaęao terrestre, 529-531/ 
e dinossauros, 519/-520 
e foraminiferos, 600-601 
e fungos, 653/-654 
e gimnospermas, 635/ 
e historia de vida, 522-523/ 524 
e origem dos organismos multicelulares, 528- 
530/ 

e origem dos organismos unicelulares, 526, 
526-529f 

e origens dos mamiferos, 524-525/ 526 
e plantas vasculares sem sementes, 622, 623/ 
e registro geológico, 526, 527/ 
e relógios moleculares, 561 
e tendencias evolutivas, 542-543/ 


evidencias, dinossauros como ancestrais de 
aves, 558/ 

evidencias, para a adaptaęao evolutiva, 11-12/ 
fatores ecológicos que afetam as taxas evoluti- 
vas, 531-532 

origem das plantas terrestres e diversificaęao, 
616 

Registro geológico, 526, 527 1 
Registro intracelular, 1066/ 

Regra da adięao, 275-276 
Regra de Hamilton, 1152/-1153 
Regra de multiplicaęao, 275/-276,485 
Regras de Chargaff, 315/-316, 318 
Regressao linear nos Exercicios de Habilidades 
Cientificas, 54, 202-203,744-745 
Regulaęao. Ver tambem Osmorreguladores 
como propriedade da vida, 1/ 
da catalise enzimatica, 156-158/ 159/ 
da contraęao muscular 1122-1123/ 1124 
da digestao animal, armazenamento de energia, 
eapetite, 907-911/912 
da expressao genica (ver Regulaęao genica) 
da pressao sanguinea, 924-925 
da respiraęao celular via mecanismos de 
retroalimentaęao, 181/-182 
da respiraęao humana, 939-940/ 
da retroalimentaęao homeostatica, 875/-877/ 
das respostas de sinalizaęao celular, 222-225/ 
226-227 

de clivagens, 1043 

de glandulas endócrinas, 1006/-1009/ 
de neurónios na percepęao sensorial, 1102/ 
de relógios biológicos, 1088 
de ritmos biológicos, 1009 
de vegetais e animais, 888/ 
do crescimento, 999/ 1002-1005/ 
do crescimento populacional, 1197/-1201/ 
do papel da matriz extracelular, 119 
do ritmo cardiaco, 922/ 
dos sistemas endócrino e neryoso de animais, 
874/ 

hormonal, da reproduęao sexuada em 
humanos,1024/-1026/ 1027 
retroalimentaęao, do sistema endócrino, 100(/ 
retroalimentaęao, e interaęóes moleculares, 
8-9/ 

Regulaęao alosterica, 156-158/ 159 
Regulaęao da temperatura corporal. Ver Termor- 
regulaęao 

Regulaęao do apetite, 910-911/-912 
Regulaęao genica 

alteraęóes na, na macroevoluęao, 54C/-541 
cancer causado por falhas no controle do ciclo 
celular, 383/-384, 385/-387/ 388 ( ver tambem 
Cancer) 

da diferenciaęao de celulas yegetais, 773/ 
defeituosa, em animais clonados, 425 
e expressao genica diferencial, 360/ (ver tam¬ 
bem Expressao genica diferencial) 
e hormónios esteroides, 997/ 
em eucariotos ( ver Regulaęao genica em euca- 
riotos) 

experimentos de analise de deleęóes de DNA, 
369-370 

na transcrięao em bacterias, 361/-364/’ 
nas vias de transduęao de sinais em plantas, 839 
RNA nao codificante em, 374/-375/ 376 
Regulaęao genica em eucariotos. Ver tambem 
Regulaęao genica 

analise de experimentos de deleęao de DNA, 
369-370 

expressao genica diferencial, 360/ 365/-366 
(ver tambem Expressao genica diferencial) 
regulaęao da estrutura da cromatina, 365- 
3Ó6/-367 

regulaęao da iniciaęao da transcrięao, 366-372/ 
regulaęao pós-transcricional, 371-372/-373 


Regulaęao genica negativa, bacteriana, 363-364 
Regulaęao genica positiva, bacteriana, 363-364 f 
Regulaęao por retroalimentaęao, 907-911/ 912 
da homeostasia animal, 875/-877/ 
das interaęóes moleculares, 8-9/ 
dos sistemas endócrinos, 1001 
no crescimento populacional dependente de 
densidade, 1198 
Reguladores locais, 994/’-996 
Reino Animalia, 11/ 562, 563/ 

Reinos, taxonomia, 11/ 548-549/ 562 
Rejeięao, sistema imune, 963-964 
Relaęao area superficial - volume, 98/ 

Relaęao monogamica, 1018,1144-1145/ 

Relaęao volume - area superficial, 98/ 

Relógio, ciclo celular, 243-245/ 

Relógios biológicos, 851-854/ 855,1088-1089. 
Ver tambem Ritmo circadiano 
Relógios moleculares, 560-562/ 653/-654 
Renaturaęao, proteinas, 79-82/-83 
Reparo, DNA, 325-326/ 

Reparo de excisao de nucleotideos, 326/ 

Reparo de malpareamento, 325 
Repelente de insetos DEET, 1117 
Repetięóes curtas adjacentes, 431,446 
Replicaęao de DNA, 312 

correęao e reparo de DNA durante, 325-326/ 
de telómeros, 326-327/ 
e hereditariedade, 5/-6/ 
erros e a evoluęao do genoma, 449/-451/ 
etapas da, 320/’-325/ 

nas bases moleculares da hereditariedade, 312 
(ver tambem Bases moleculares da heredita¬ 
riedade) 

pareamentos de bases a fita-molde no modelo 
de replicaęao semiconservativa, 318-320/ 
significado evolutivo das mutaęóes, 326 
Replicaęao por circulo rolante, 573-574/’ 
Repolarizaęao, 1070 

Reposięao de caracteristicas, 1210-1211/ 
Repressores, 362/ 

Repressores trp, 362/ 

Reproduęao 

como seleęao artificial, 467-469/ 
em plantas, 816, 829-831 
Reproduęao, yegetal. Ver Reproduęao de angios¬ 
permas 

Reproduęao. Ver tambem Ciclos de vida; Acasala- 
mento; Ciclos de vida sexual 
animal e yegetal ( ver tambem Reproduęao de 
angiospermas; Reproduęao animal) 
atraso em humanos, no crescimento popula¬ 
cional, 1202 

como funęao da diyisao celular, 232-233/ 
como propriedade da vida, 1/ 
crustaceos, 703 
de fungos, 651-653/ 

e caracteristicas de historia de vida, 1195/- 
-1196/ 1197 

e tamanho populacional efetivo, 1263 
evoluęao e sucesso diferencial, 264-265/ 
fissao binaria em procariotos, 570-572 
heterocronia e desenvolvimento reprodutivo 
diferencial, 538-539/ 
humana, e disturbios geneticos, 283-284 
insetos, 705 

iteroparidade vs. semelparidade, 1195/ 
procariótica rapida, e mutaęóes, 571-572 f- 
573 

protistas, 588 
protocelula, 521/-522 

rapida, como fonte de yariabilidade genetica 
em virus, 483 

seleęao natural e C. Darwin, 12-15/ 
sexuada, como fonte de yariabilidade genetica 
483 

sexuada vs. assexuada, 253 
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superproduęao de prole e seleęao natural, 
468-469/-470 

taxas, 1188-1189*, 1190,1199/ 1202 
taxas de reproduęao e regulaęao populacional 
dependente de densidade, 1199/ 

Reproduęao animal 
anfibios, 727 

assexuada, 264-265/ 1014/ 1 
de peixes, 722 
de tubaróes e arraias, 722 
e ciclos reprodutivos, 1015/ 
e mecanismos de fertilizaęao, 1016/-1018/ 
e o desenvolvimento, 668/-669 
no ciclo de vida sexual, 256 f(ver tambem 
Ciclos de vida sexual) 

regulaęao hormonal em mamiferos, 1024 f- 
-1026/ 1027 

sexual, como enigma evolutivo, 1014-1015/ 
yariaęoes nos padróes, 1013/ 1016 
Reproduęao assexuada, 253, 827,1014 
e hereditariedade, 253/ 
em angiospermas, 827/-828, 829/-830/ 
em briófitas, 621 
em fungos, 652/-653/ 
em liąuens, 662/-663/ 
em protistas, 588 
em rotiferos, 691-692 
evoluęao nos animais, 264-265/ 
mecanismos, 1013/ 1014/ 
vs. reproduęao sexuada, 253/ 827-828,1014 f- 
1015 (ver tambem Reproduęao sexuada) 
Reproduęao assexuada multicelular, 253/ 
Reproduęao big-bang, 1195 
Reproduęao consanguinea, humanos, 283-284 
Reproduęao de “tiro unico”, 1195 
Reproduęao de angiospermas 
assexual, 827/-830/ 
ciclo de vida das, 640/-641, 818-819/ 
cruzamentos e engenharia genetica na, 830/- 
831, 832/-834 

e mutualismo, 815/-816, 821/ 
estruturas e funęao das frutas na, 825/-826/ 
estruturas florais e funęao na, 816/-817/ 825 
polinizaęao de flores na, 819-821/ 
sementes e dispersao de frutas nas, 827/ 
sementes nas, 822/-824/’ 

Reproduęao retardada, 1202 
Reproduęao seletiva, 467-469/ 

Reproduęao sexuada, 253. Ver tambem Ciclos de 
vida sexual 

como fonte de yariaęao genetica, 483 
em agiospermas (Ver Reproduęao de angios¬ 
permas) 

em animais, 668/-669 (ver tambem Reprodu¬ 
ęao animal) 

em briófitas, 618-620/-621 
flores e angiospermas, 638 f 
fungos, 652/ 

microevoluęao a partir da seleęao sexual, 493 f- 
-494/ 

vs. reproduęao assexuada, 253/ 827-828 
Reproduęao sexuada, animal, 1014. Ver tambem 
Reproduęao animal; Reproduęao, humana 
como enigma evolutivo, 1014/-1015 
e ciclos reprodutivos, 1015/ 
mecanismos de fertilizaęao, 1016/-1018/ 
yariaęoes de padróes, 1016 
vs. reproduęao assexuada, 1014/-1015 
Reproduęao vegetativa, 827-828 
Repteis, 728-729 

adaptaęóes renais, 986 
audięao e eąuilibrio, 1110/ 
aves, 731-734/ 
caracteristicas, 728-729/-730 
crocodilianos, 730-731/ 731-732 
e deriyados nitrogenados, 976-977/ 
e membranas extraembrionarias, 1047/ 


e termorregulaęao, 881-882/ 
evoluęao, 673 

lepidossauros, 730-731/-732 
na era Mesozoica, 526 
origem e radiaęao evolutiva, 729-730 
ovos amnióticos, 727-729/ 
tartarugas, 729-730/-731 
Reąueima da batata (Phytophthora infestans, 860 
Reserya Cientifica de Ecossistema Cedar Creek, 
1217/ 

Reseryas marinhas, 1267-1269/ 

Reseryas naturais, filosofia, 1267-1268 
Reseryas zoneadas, 1267-1268/-1269 
Resfriamento, evaporativo, 47-48, 880 
Resfriamento global, 627 
Resfriamento por evaporaęao, 47-48 
Resistencia a herbicidas, 431-432 
Resistencia a inseticidas, 491 
Resistencia de pragas, plantas, 412/ 431-432 
Resistencia sistemica adąuirida, 860-861/ 
Resoluęao, 94 

Resoluęao de problemas, 1141/ 

Respiraęao, 937-940/ 

Respiraęao, celular. Ver Respiraęao celular 
Respiraęao, yegetal e animal, 889/ 

Respiraęao aeróbia, 163,177-179 
Respiraęao anaeróbia, 163,177-179, 574-576 
Respiraęao celular, 163 
como catabólica, 142,163 
e a biossintese em vias anabólicas, 181 
e a difusao de oxigenio, 131 
e a fosforilaęao oxidativa, 172/-174/’-175 
e a oxidaęao de piruvato e ciclo do acido citri- 
co, 169/-171/ 

e a yersatilidade das vias catabólicas, 180/-181 
e glicólise, 168/-169/ 
e mitocóndria, 109-111/ 
e monossacarideos, 69 
e reaęóes redox, 163- 166f 
e taxa metabólica, 883-884 
em celulas yegetais, 207/ 
enzimas, na mitocóndria, 159/ 
estudo por meio de uso de fracionamento celu¬ 
lar, 97 

etapas, 166-168/- 
grafico de barras, 177 
no fluxo de energia e ciclagem ąuimica, 7/ 
162/-163/ 
origem, 526-529/’ 

produęao de ATP por meio de vias catabólicas, 
163 

reaęao global, 146-147 

regulaęao por meio de mecanismos de retroali¬ 
mentaęao, 181/-182 

rendimento de ATP em cada etapa, 175/-176 
significado evolutivo da glicólise, 179-180 
vs. fermentaęao, 163,177-179/’ 
vs. fotossintese (ver tambem Fotossintese) 
Resposta, homeostatica, 876 
Resposta hipersensitiva, plantas, 860, 861 
Resposta imune 

evasao do tripanossomo, 594 
primaria e secundaria, 956-957/ 

Resposta imune humoral, 947/ 958/-959/ 
Resposta imune inata induzida, 948/ 949/ 
Resposta imune mediada por celulas, 947/ 958/- 
-959/ 

Resposta imune primaria, 956-957/ 

Resposta imune secundaria, 956-957/ 

Resposta inflamatória, 951/-952 
Resposta inflamatória local, 952 
Resposta inflamatória sistemica, 952 
Resposta motora, 1063/ 

Resposta sexual, humana, 1027-1028 
Resposta tripla, plantas, 847/ 

Respostas a escuridao, celulas da retina, 1115/ 
Respostas a luz, celulas da retina, 1115/ 


Respostas ao ambiente, 1/ 888/ Ver tambem 
Ambiente 

Respostas citoplasmaticas, sinalizaęao celular, 
222-223/ 

Respostas de łuta ou fuga, 210/ 922,1084 
Respostas de repouso e digestao, 1084 
Respostas nucleares, sinalizaęao celular, 222-223/ 
Respostas tudo ou nada, 1067 
Respostas yegetais 

a ataąues por patógenos e herbivoros, 751, 
858-860, 861/-863/ 
a gravidade, 855/ 
a luz, 849-854/855 
a planta parasita cuscuta, 836/-837 
ao estimulo mecanico, 855-856/ 
ao estresse ambiental, 856-857/ 858-859 
conexao com a recepęao de sinais via de trans- 
duęao de sinais, 837/-838/ 839 
e hormónios yegetais, 840*-848/ 849 
Ressurreięao, especies extintas, 1260-1261/ 
Restauraęao ecológica 

biomanipulaęao de niveis tróficos, 1221 
e biorremediaęao, 1249/ 
e incremento biológico, 1249 
e reconstruęao fisica, 1248/-1249 
projetos globais, 1250/-1251/ 

Reticulo, 907-908/ 

Reticulo endoplasmatica (RE), 104 
celula animal, 100 f 
como fabrica de biosintese, 104-105/ 
direcionamento de polipeptideos, 351-352/ 
e ribossomos, 103/-104 
e sintese de membrana celular, 129^ 

Reticulo sarcoplasmatico , 1122/’-1123/ 

Retina, 1112/1116 
Retinal, 1113/ 1114/ 

Retinite pigmentosa, 489 
Reto, 904-905 

Retroalimentaęao negativa, 876,1001 
na homeostasia, 876 

na regulaęao do sistema endócrino por retroa¬ 
limentaęao, 1001 

na regulaęao por retroalimentaęao, 9/ 
no crescimento populacional dependente de 
densidade, 1198 

Retroalimentaęao positiva, 876,1001 
e regulaęao por retroalimentaęao, 9 
e regulaęao por retroalimentaęao do sistema 
endócrino, 1001 
na homeostasia, 876 
Retrotransposon LINE-1, 446 
Retrotransposons, 445/ 

Retrovirus, 399-400, 401/ 

Reversao de sexo, 1016 
Rhizopus stolonifer, 656/-657 
Rhomaleosaurus victor, 523/ 

Riboflavina, 170 
Ribose, 85-86 

como monossacarideo, 68/- 
e ATP, 148-149 
em acidos nucleicos, 85/-86 
Ribossomos, 102, 336 
celula animal, 100/ 
celula yegetal, 101/ 
e polirribossomos, 352-353/ 
e RE rugoso, 105 
e sintese de proteinas, 85 
em celulas procarióticas e eucarióticas, 97/-98 
em celulas yegetais, 206/ 
estrutura, 27/ 103/ 347/ 
identificaęao de sitios de ligaęao, com logotipos 
de seąuencia, 349 

na sintese de proteinas, 102-103/ 104 
na traduęao, 336-337/ 347/-349, 350/-351/ 
procarióticos, 570-571 
Ribossomos ligados, 103/-104, 351-352 
Ribossomos liyres, 103/-104, 351-352 
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Ribozimas, 151, 343-344, 522 
Ribulose, 68f 

Ricino ( Ricinus communis), 823/ 

Rieseberg, Loren, 515 f 
Rinoceronte branco, 1194^ 

Rinocerontes, 1194^ 

Rins, 980 

adaptaęóes dos vertebrados, a diferentes am- 
bientes, 985/-987/ 

estrutura, no sistema excretor de mamiferos, 
980/-981/ 

fibrose cistica humana, 1058 
gradientes de soluto e conseryaęao de agua, 
983-984/ 985 

osmorregulaęao, em animais aąuaticos, 973/- 
974 

processamento do filtrado sanguineo nos ne- 
frons, 981-983/ 

regulaęao homeostatica, 988/-990/’ 
regulaęao hormonal, 1002/-1003 
Rios, 1174/ 1180 
Riąueza de especies, 1216 

curvas especie-area, 1226/-1227/ 
efeito de fatores biogeograficos, 1226/-1227/ 
1228 

na diversidade de especies, 1216 ( ver tambem 
Diversidade de especies) 

Risco vs. recompensa, e comportamento de ali- 
mentaęao, 1144-1145 
Ritmo cardiaco, 921-922/ 

Ritmo circadiano, 792, 852, 876. Ver tambem 
Relógios biológicos 
e hibernaęao, 886-887/ 
e melatonina, 1009 

na abertura e no fechamento dos estómatos, 
792 

na homeostasia animal, 876-877/ 
na regulaęao cerebral, 1088-1089 
na resposta das plantas a luz, 851-852/ 853/- 
-854/ 855 

no comportamento animal, 1135 
Ritmo de mares, 1135 

Rituais de corte. Ver tambem Comportamento de 
acasalamento 
e bases geneticas, 1149 
e ciclos reprodutivos, 1015/ 
e fertilizaęao externa, 1017 
e formas de comunicaęao animal, 1136 f 
e isolamento comportamental, 502/ 
e seleęao sexual, 493/-494/ 1146/-1147/ 1148 
Rizarias, 591/ 600-602/ 

Rizobacterias, 807/-809/ 810 
Rizoides, 618 
Rizomas, 755/ 

Rizosfera, 583-584, 807/ 

RNA de interaęao com Piwi (piRNA), 92, 375-376 
RNA de interferencia (RNAi), 375, 421 
RNA de transferencia (RNAt), 345. Ver tambem 
RNA (acido ribonucleico) 
estrutura, 85-86-87/ 
na traduęao, 345/-348/ 350 
RNA mensageiro (RNAm), 336 

alteraęóes das extremidades, 341-343/ 
e código genetico, 338 
e polirribossomos, 352-353 f 
efeito de miRNA e siRNA, 374/-375 
efeito de mutaęóes, 355f-356f, 356-357 
em celulas yegetais, 206/ 
na analise da expressao genica, 417-419/ 
420-421 

na expressao genica, 6/ 84/85 
na traduęao, 345/-348/ 350 
na transcrięao e traduęao, 336-337/ 
no cancer de mama, 387/ 
regulaęao e degradaęao, 372-373 
sintese, na sinalizaęao celular, 222-223/ 
sintese, na transcrięao, 340/-342/ 


sintese, no nucleo de celulas eucarióticas, 102 
viral, 395/-39Ó, 398£, 398-399/-400 
RNA nao codificadores (RNAnc), 374/375/ 376 
RNA peąueno de interferencia (siRNA), 374- 
375/ 376 

RNA ribossomal (RNAr), 347/-348 
e taxa evolutiva, 559 
familia de genes, 447/ 

interpretaęao de comparaęóes de seąuencias, 
589 

na sistematica molecular, 576-577 
no nucleo de celulas eucarióticas, 102 
RNA-polimerases, 82-84/ 340/-342/ 366-367/- 
368 

RNAt carregado, 346-347/ 

Rochas 

dataęao, 524 f 

e distribuięao de especies, 1180-1181 
plantas avasculares e clima, na mudanęa clima- 
tica do Periodo Ordoviciano, 623 
Rodopsina, 1113/ 1114/-1115/ 

Roedores, 739/ 907-908 
Romanesco (parente comestivel do brócolis), 
752/-753 

Romboencefalo, 1085/ 

Rosa canina (especie de rosa selvagem), 644 f 
Rota apoplastica, 782/ 787/ 

Rota simplastica, 782/ 787/ 

Rota transmembrana, 782/ 787/ 

Rotaęao cortical, 1054/ 1 
Rotaęao de culturas, 810 
Rotiferos, 681/ 691/-692 
Rotiferos bdeloides, 264-265/ 692 
Rotimi, Charles, 251/ 428,442 
Rotor, ATP sintase, 173/ 

Rous, Peyton, 388 
Rozella, 654 

RU486 (mifepristona), 1033 
Rubeola, 395, 402 

Rubisco (RuBP carboxilase), 198-20(/ 
Rubrivivax, 578f 
Rumen, 907-908/ 

Ruminantes, 907-908/ 

Ryther, John, 1237/ 

s 

S. aureus resistente a meticilina (MRSA), 

472/-473 

Sabor, 1117/-1118/ 

Sabor acido, 1117/-1118/ 

Sabor amargo, 1117/-1118/ 

Sabor doce, 1117/-1118/ 

Sabor salgado, 1117/-1118/’ 

Sabor urnami, 1117/-1118/ 

Sacarose 

como dissacarideo, 69/ 
como produto da fotossintese 203-205/ 
e catalise enzimatica, 151,153 
massa molecular, 50 

transporte, em plantas yasculares, 793-795/ 
Saccharomyces cerevisiae (levedura) 

alteraęóes de DNA nas celulas, na meiose, 
260-262 

brotamento, 653/ 

crescimento celular directional durante a re- 
produęao, 226 

deriyados tóxicos, na produęao de vinho, 1199/ 
e sinalizaęao celular, 211/-212 
rede de interaęao de proteinas, 440-441/ 
tamanho do genoma e numero de genes, 442£- 
443 

usos pelo homem, 663-665 
Saco yitelinico, 728-729/ 1047/ 

Sacos aereos, 937-939/ 

Sacos embrionarios, 64C )f, 818-819/ 

Saculo, 1109/ 

Sahelanthropus tchadensis, 741-743/ 


Sais (compostos iónicos), 38/ 

difusao, pelas paredes capilares, 926-927/ 
gradiente de ions e transporte de sais, 987/ 
no plasma sanguineo, 928/ 
osmorregulaęao, 972/-976/’ 

Salamandra, 503/ 507-508, 539/ 726/ 915/ 1080/ 
Salinidade 

biomas aąuaticos, 1171 
e distribuięao de especies, 1180 
e halófitas extremas, 567/ 577-580 
e salinidade do solo, 802 
osmose, e balanęo hidrico, 132 
respostas yegetais, 431-432, 857 
Saliva, 900-901/ 

Salmao, 974,1180,1195 
Salmao Coho, 1195 
Sanger, Frederick, 78, 409 
Sangria, 697/-698 

Sangue, 872/ 917. Ver tambem Pressao sangui- 
nea; Vasos sanguineos 
anemia falciforme ( ver Anemia falciforme) 
apoptose das celulas sanguineas brancas em 
humanos, 225-227/ 

coagulaęao, 9, 297-298,412/ 430, 697/-698, 
930/-931, 998 

colesterol e aterosclerose, 75 
componentes, 928/-929/ 930 
concentraęao de melatonina em humanos, 877/ 
difusao para o fluido intersticial atraves das 
paredes dos capilares, 926-927/ 
digestao do morcego-yampiro, 985/-986 
diyisao celular das celulas da medulla óssea, 
232-233/ 

e a termorregulaęao animal, 879-880/ 
e hormónios, 993 

em sistemas circulatórios fechados, 701, 917/- 
918 ( ver tambem Sistemas cardiovasculares; 
Sistemas circulatórios fechados) 
enzimas e niveis de glicose, 155-156 
filtragem nos nefrons, 981-983/ 
fluxo no sistema excretor de mamiferos, 981/ 
glicoproteinas e tipos em humanos, 129 
Grupos sanguineos ABO em humanos, 278/ 
pH do (sangue) humano, 52-53 
regulaęao dos niveis de calcio pela glandula 
paratireoide, 1006 f 
regulaęao dos niveis de glicose, 8-9/ 
regulaęao hormonal do volume e pressao, 
989-990/ 

rejeięao de transfusao pelo sistema imune, 
963-964 

sistema de troca de gases e componentes, 
940-943/ 

tipos sanguineos, 964 
yelocidade de fluxo, 924f 
Sanguessugas, 697/-698,108C/ 

Santuario marinho nacional de Keys, na Flórida, 
1268-1269/ 

Sapo, 510-511/ 513, 726 
Sapo-boi {Bufo marinus), 1211 
Sapo-flecha—de-veneno, 1212/ 

Sapos 

como anfibios, 726/-727/ 
destino celular e formaęao de padróes por si- 
nais de induęao, 1055-1056/ 
e cliyagem, 1042/-1043 
e coloraęao, 1212/ 

e descoberta de novas especies, 1158/ 1180 
e desenvolvimento embrionario, 376 f 
e fertilizaęao externa, 1016/ 
e formaęao de eixo, 1054/ 
e fungos parasitos, 662-664 f 
e gastrulaęao, 1044-1045/ 
e mapas de destino, 1052/ 
e metamorfose, 1010/ 
e neurulaęao, 1048/ 
e poliploidia, 508 
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e potencial celular de desenvolvimento, 1054- 
1055/ 

e transplante nuclear, 423/-424 
especies arboricolas e escolha de parceiros, 
494/ 

Sapos arboricolas, 494 f 
Sarcómeros, 873/ 1120/’ 

Sarcopterigii (nadadeiras lobadas), 722-723/-724 
Sarin, 156-157,1075 

Satelites, determinaęao da produęao primaria, 
1236/ 

Savanas, 743-744,1168/Z 

Sazonalidade, 1161/-1162 

Scala naturae (escala natural), Aristóteles, 464 

Schistosoma mansoni, 69C )f 

Schmidt-Nielsen, Knut, 1129-1130 

Scrapie, 403-405 

Seca 
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Segunda lei da termodinamica, 143/-144,1233 
Seiva do floema, 793-795/ 
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1196/-1197 
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1196/-1197 
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Seleęao direcional, 492-493/ 
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Seleęao estabilizadora, 492-493/ 
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Seleęao I< (seleęao dependente de densidade), 
1196/-1197 
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Senescencia, 847-848 
Sensores, homeostaticos, 876 
Sensores de oxigenio de alta resoluęao, 1237/ 
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Seąuenciamento de DNA, 409/-41C/ 437 
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analise de aryores filogeneticas para compreen- 
der a eyoluęao de virus, 404 
avaliaęao de homologias moleculares, 552/- 
-553/ 

como genes, 356-357 
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Seąuencias de proteinas, 438-439/ 440 

no Exercicio de Habilidades Cientificas, 564 
Seąuencias geneticas nos Exercicios de Habilida¬ 
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Sinais de induęao, determinaęao do destino celu¬ 
lar e formaęao de padróes, 1055-1057/-1058 
Sinais eletricos 
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Sinalizaęao celular; Ver tambem Vias de transdu- 
ęao de sinais 

as tres etapas, 212-213/ 214 
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Sinalizaęao celular de longa distancia, 212/ 213/ 
Sinalizaęao celular local, 212/ 213/ 

Sinalizaęao endócrina. Ver tambem Sistemas 
endócrinos 

e hormónios, 993/-994/’ 
e regulaęao por retroalimentaęao, 1GOC/-1001 
na sinalizaęao celular, 212-213/ 
para vias de resposta celular, 996f-998f, 1000/’ 
Sinalizaęao neuroendócrina. Ver tambem Sistema 
nervoso 

e neurormónios, 994£ 995 
e regulaęao de vias por retroalimentaęao, 
1000/-1001 

e regulaęao do crescimento, 1004-1005/ 
glandulas endócrinas e hormónios, 998-999/ 
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1002/’-1003/ 

invertebrados, 1001/-1002 
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reoide, 1003-1005/ 
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Sinalizaęao sinaptica, 212, 213/ 994£ 995-996 
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1073 
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-1075 1, 1075-1076 

e proteina e somaęao de potenciais pós-sinapti- 
cos nas de sustentaęao, 224-225/-227 
e sinalizaęao modulada, 1073-1074 
eletricas e ąuimicas, 1071/-1072/ 
na memória e aprendizado, 1092-1095/ 
na regulaęao da contraęao muscular, 1122- 
1123/ 1124 

somaęao de potenciais pós-sinapticos e, 1073/ 
Sinapses eletricas, 1071. Ver tambem Sinapses 
Sinapses ąuimicas, 1071/-1072/ Ver tambem 
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Sinapsideo, 525/ 735/-736 
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Sindrome de aflięao respiratória (RDS), 937-938/ 

Sindrome de Down, 254£ 305, 306/-307 
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Sindrome Wiskott - Aldrich (WAS), 225-227 

Sindromes, 306 

Sintases, 346-347/ 
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520/-521/ 

Sintese de isoleucina, 159/ 

Sintese de proteinas. Ver tambem Expressao 
genica 

e código genetico, 337-339/-340 
e conceito de gene, 356-357 
evidencias, no estudo de defeitos metabólicos, 
334-335/ 336 

mutaęóes, 355/-35Ć/ 356-357 
por ribossomos, 102,103/-104 
resumo, 354^ 

via transcrięao, processamento de RNA, e tra- 
duęao, 336-337 f(ver tambem Processamento 
de RNA; Transcrięao; Traduęao) 

Sistema circulatório aberto, 693/ 701, 917/-918 
Sistema da linha lateral, 720, 722/ 1110/ 

Sistema de anotaęao, gene, 294-295 
Sistema de controle do ciclo celular, 243-244. Ver 
tambem Ciclo celular 
ciclinas e cinases dependentes de ciclina, 
243-245/ 

interpretaęao de histogramas, 247-248 
no desenvolvimento do cancer, 245-247/ 
247-248, 383/-384, 385/-387/ 388 
pontos de yerificaęao, 242-244/' 


sinais internos e externos nos pontos de yerifi¬ 
caęao, para parar ou prosseguir, 244-246/ 
sinalizaęao citoplasmatica, 243-244 f 
Sistema de endomembranas, 104 
e ribossomos ligados, 351-352 
elementos, 104-109/ 

mecanismos de sinalizaęao para a marcaęao de 
poplipeptideos, 352/ 

Sistema de raizes pivotantes, 752-753/-754 
Sistema de recompensa, cerebro, 1096-1097/ 
Sistema de tecido dermico, plantas, 756-757/ 
Sistema de tecido yascular, plantas, 757/ 759/ 
Sistema de tecidos, plantas, 756 
emfolhas, 763-765/ 

no crescimento primario de parte aerea, 762- 
765/ 

no crescimento primario de raizes, 761f-762/ 
tipos, 756-757/ 

Sistema de tecidos subterraneos, plantas, 757,757/ 
Sistema de traąueias, insetos, 701, 704£ 934-936/ 
Sistema haploide-diploide de determinaęao do 
sexo, 296/ 

Sistema limbico, 1089/-1090 
Sistema linfatico, 904-905, 927/ 950/’ 

Sistema motor, 1083-1084 

cardiaco e musculatura lisa, 1125-1126 
e contraęao da musculatura esąueletica, 119- 
120/ 1121/-1125/ 

e sistemas sensoriais, 1101/ 1102 f{ver tambem 
Sistemas sensoriais) 
funęao motora, 1119-1125/ 1126 
sistema esąueletico e locomoęao, 1126/-1129/ 
1129-1130 

Sistema mucociliar, 937 
Sistema neryoso, 874, 994 

apoptose defeituosa e doenęas humanas, 229 
controle do córtex cerebral de movimentos 
yoluntarios e funęóes cognitivas, 1090-1093/ 
disturbios do, 1096/-1098/ 
e cerebro de yertebrados, 1085/-1090/ 
e doenęa de Huntington, 285 
e regulaęao da digestao, 908-909 
e regulaęao da pressao sanguinea, 924-925 
e regulaęao do ritmo cardiaco, 922/ 
e sinalizaęao celular de longa distancia, 212,213/ 
memória, aprendizagem e alteraęóes em cone- 
xóes sinapticas, 1092-1094/; 1095/ 
metodos de pesąuisa para o estudo do cerebro, 
1079/-1080 

neurónios e sinalizaęao celular, 874f(ver tam¬ 
bem Neurónios) 

regulaęao da contraęao da musculatura esąue¬ 
letica, 1122-1123/ 1124 
regulaęao da respiraęao humana, 939-940 f 
sinalizaęao sinaptica e neuroendócrina, 994£ 
995-996 ( ver tambem Sinalizaęao neuroendó¬ 
crina) 

Sistema neryoso autónomo, 1083-1084 f 
Sistema neryoso central (SNC), 1063,1080. Ver 
tambem Cerebro(s) 
e neurotransmissores, 1075 
e o sistema neryoso periferico, 1080-1081, 
1084/ 

estrutura e funęao em yertebrados, 
1082-1083/-1084/ 
neurónios, 1063 

nos sistemas sensoriais, 1102,1103 
plasticidade neuronal, 1092-1094/’ 

Sistema neryoso periferico (SNP), 1063,1075- 
1076,1080 

e sistema neryoso central, 1080-1081,1082- 
1084/ 

estrutura e funęao em yertebrados, 1083-1084/’ 
Sistema radicular fibroso, 753-754 
Sistema renina-angiotensina- aldosterona 
(SRAA), 989-990 

Sistema secretor, procariotos, 570-571 


Sistema tegumentar, 879 
Sistema yascular aąuifero, 707-708/ 

Sistema X-0 de determinaęao de sexo, 296/ 
Sistema X-Y de determinaęao de sexo, 296/ 
Sistema Z-W de determinaęao de sexo, 296/ 
Sistemas 

abertos vs. isolados, termodinamica, 143, 
146-148/ 

biológicos e biologia de sistemas, 3 
Sistemas abertos, 143,147-148/ 

Sistemas cardiovasculares, 918 

como sistemas circulatórios fechados, 918 ( ver 
tambem Sistemas circulatórios) 
composięao sanguinea e funęao nos, 928/-930, 
931 

coraęao e vasos sanguineos na circulaęao sim- 
ples e dupla, 918-919/ 
coraęóes nos mamiferos, 920/-922/ 
doenęas dos, 74, 931/-932 
e o controle dos sistemas de trocas gasosas, 
940-943/ 

e o sistema linfatico, 927/ 
efeitos dos hormónios suprarrenais, 1007 
na circulaęao simples e dupla, 918-919/ 
padróes de pressao sanguinea e fluxo nos vasos 
sanguineos, 923/-927/ 
yariaęóes evolutivas na circulaęao dupla, 
919-920 

Sistemas circulatórios 

abertos e fechados, 917/-918 
adaptaęóes termorregulatórias em animais, 
879-980/ 

e cavidades gastrovasculares, 916/-917 
e sistemas de trocas de gases, 915/-916 
e superficies internas de troca, 869/ 
invertebrados, 693/ 695, 698/ 
sistemas cardiovasculares fechados, 918 ( ver 
tambem Sistemas cardiovasculares) 

Sistemas circulatórios fechados, 695, 698/ 
917/-918, 975. 

Sistemas complemento, 951, 961/ 

Sistemas de acasalamento, 1144-1145/ 

Sistemas de órgaos, 870 

como nivel de organizaęao biológica, 3/ 
mamiferos, 870f 

superficies internas de troca, 869/ 

Sistemas de partes aereas de plantas, 752-753/ 
Sistemas de raizes, 752-754/’ 

Sistemas de trocas gasosas, 933 

e coordenaęao dos sistemas cardiovasculares, 
940-943/(ver tambem Sistemas cardiovascu- 
lares) 

e gradiente de pressao parciał, 933 
e guelras, em animais aąuaticos, 934/-935/ 
e meio de respiraęao, 933/ 
e sistemas circulatórios, 915/-916 ( ver tambem 
Sistemas circulatórios) 
e superficie respiratória, 933-934 
sistemas de traąueias, em insetos, 934-936 f 
sistemas respiratórios de mamiferos, 935-940/’ 
(ver tambem Sistemas respiratórios) 

Sistemas digestórios 
adaptaęóes, 905-908/ 
cavidade orał, faringe e esófago, 900-901/ 
e canal alimentar, 900/ 
e regulaęao por retroalimentaęao, 907-909/ 
e superficies internas de trocas, 869/ 
no estómago, 901-902/ 
no intestino delgado, 902-905/ 
no intestino grosso, 904-905/-906 
Sistemas endócrinos, 874, 994. Ver tambem Hor¬ 
mónios animais 

e coordenaęao dos sistemas neryosos, 994£ 

995,1000/’-1005/ (ver tambem Sinalizaęao 
neuroendócrina) 

e regulaęao por retroalimentaęao, 1000/’-1001/ 
1003-1005/ 
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evoluęao da funęao dos hormónios, 1010 f 
funęóes regulatórias das glandulas endócrinas, 
1006/-1009/ 

glandulas endócrinas e hormónios humanos, 
998-999/ 

hormónios e sinalizaęao celular, 874 f 
interrupęao, 1009,1271/ 
na regulaęao da pressao sanguinea, 924-925 
na regulaęao dos sistemas digestórios, 908- 
909/ 

vias de sinalizaęao celular de hormónios e mo- 
leculas sinalizadoras, 993/-998/ 1000/ 
Sistemas esąueleticos 
cartilagem, 717-718, 720 
custo energetico e locomoęao, 1129-1130 
locomoęao pela interaęao de musculos e esque- 
leto, 1126/ 1128-1129/-1130 
origem, 718-719 

ossos e articulaęóes em humanos, 1128/ 
tipos, 1126-1127/ 

Sistemas excretores 

e derivados nitrogenados, 972, 976-977/ 
e metanefrideos, 979/ 
e processos de excreęao, 978/ 
e regulaęao hormonal, 988/-990 
e superficies internas de troca, 869/ 
e tubulos de Malpighi, 979/-980 
osmorregulaęao, e excreęao, 971/-976/ 
processamento do sangue filtrado por nefrons, 
981-987/ 

protonefrideo, 978/-979 
rins em mamiferos e humanos, 980/’-981/ 
Sistemas imunes, 946 

adaptaęóes de evasao de patógenos, 965-968/ 
carboidratos de membrana no reconhecimento 
celular, 128-129 
disrupęóes, 964-965/ 966 
doenęas, 225-227 
e camuflagem de trematódeos, 690/ 
e celulas-tronco, 426 

e HIV/Aids, 392/ 399-400 ( ver tambem Aids 
(sindrome de imundeficiencia adąuirida); HIV 
(virus da imunodeficiencia humana) 
e imunidade adaptativa, 946/-947/ 
e imunizaęao, 961-962, 967/ 
e leucócitos, 929 
e prostaglandinas, 995 
e rejeięao imune, 962-963 
e sistemas linfaticos, 927/ 
em plantas, 751, 858-860 
reconhecimento especifico de patógenos pela 
imunidade adaptativa, 952-957/ 
respostas imunes da imunidade 
adaptativa,958/-963/ 964 
respostas imunes da imunidade inata, 947- 
951/ 952 

tolerancia immune maternal ao embriao e feto 
durante a gravidez, 1031 
Sistemas isolados, 143,146-147/ 

Sistemas multiplicadores contracorrente, 

983-985 

Sistemas respiratórios 

e sindrome da aflięao respiratória, 937-938/ 
e superficies internas de trocas, 869/ 
efeitos de hormónios suprarrenais, 1007 
pulmóes e componentes, 935-937/ 
respiraęao e yentilaęao de pulmóes, 937-94(/ 
Sistemas sensoriais 

animais e vegetais, 888/ 
artrópodes, 701 
cobras, 731-732 

e funęao muscular, 1119-1125/ 1126 
e receptores sensoriais, 1102/-1105/ 1106 
e sistemas motores, 1101/ 1102/(ver tambem 
Sistemas motores) 

mecanorreceptores para audięao e eąuilibrio, 
1106/-1110/’ 


receptores de sabor e cheiro, 1117/-1119/ 
receptores yisuais, 1111/-1116/ 1117 
sistema esąueletico, e locomoęao, 1126 f- 
-1129/1129-1130 
tubaróes, 721 
Sistemas yisuais 

campo de yisualizaęao e foco, 1116/-1117 
e visao colorida, 1115-1116/ 
estrutura do olho humano, 1112/-1113/ 
evoluęao de fotodetectores, 1111/-1113/ 
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olhos de lente simples, 1112-1113 
orgaos de detecęao de luz, 1111/ 
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1114-1115/ 

processamento de informaęao visual pelo cere- 
bro, 1115/ 

transduęao sensorial, 1114 f 
visao e terapia genica, 1116/ 

Sistematica, 548, 676-677/ 677-678. Ver tambem 
Cladistica; Sistematica molecular; Taxonomia 
Sistematica molecular, 557/ 559/-560, 576-577/ 
676-677/ 677-678. Ver tambem Cladistica; Sis¬ 
tematica; Taxonomia 
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347/-348, 350/ 

Sitio E (sitio de saida), 347/-348 
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Sitios ativos, enzima, 153-154/’ 

Sitios de ligaęao, ribossomos, 347/-348 
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Sociobiologia, 1154 

Sociobiology: The New Synthesis (livro), 1154 
Sódio, 29 1 

Software, bioinformatica, 438-441/ 442 

Soja, 487, 808/-809/ 810,1009 

Solo 

aąuisięao de recursos por plantas, 781 
bacterias, 578/ 580-581/-582, 807/-809/ 810 
conseryaęao e agricultura sustentavel, 801/- 
-803/ 

determinaęao da diversidade de bacterias 1217/ 
e distribuięao de especies, 1180-1181 
fungos, 649-650/ 

procariotos, como proteęao contra doenęas 
yegetais, 583-584 

reduęao de briófitas e aumento dos niveis de 
nitrogenio, 621/ 

resposta yegetal ao excesso de sais, 857 
textura e composięao, 800/-801/ 

Solo supressor de doenęas, 583-584 
Solsticio de dezembro, 1161/ 

Solsticio de junho, 1161/ 

Soluęao aąuosa, 48 

condięóes acidas e basicas, 51-53/-54 
e solventes e solutos, 48-49/ 50 
Soluęóes, 48-49/ 50 
Soluęóes hiper-osmóticas, 972/ 985 
Soluęóes hipertónicas, 132/ 

Soluęóes hipo-osmóticas, 972/ 

Soluęóes hipotónicas, 132/ 

Soluęóes isosmóticas, 972 
Soluęóes isotónicas, 132/ 


Solutos, 48-49/ 50 
difusao, 130-131/ 

difusao de, pelas paredes capilares, 926-927/ 
efeitos, no potencial hidrico, 783-785 
gradiente e transporte de ions, 987/ 
modelo de dois solutos de conseryaęao de agua 
nos rins, 983-984/ 985 
osmorregulaęao, 972/-974/ 1 
osmorregulaęao animal, 975-976/’ 
transporte, da fonte as raizes, via floema, 
793-795/ 

transporte de, das raizes as folhas, via xilema, 
786-789/ 789-790 

transporte de curta distancia, atraves da mem¬ 
brana plasmatica de yegetais, 782, 783/ 
Solventes, 48-49/ 50 
Somaęao temporal, 1073/ 

Sombra de chuva, 1162-1163/ 

Somitos, 713-715,1048/-1049 
Sondas de acido nucleico, 418, 428 
Sono, e funęóes cerebrais, 1088/ 

Sono, e secreęao de ACTH, 1008 
Sopro cardiaco, 922 
Soredios, 662-663/ 

Soros, 625, 928 
Spemann, Hans, 1054-1056/’ 

Spirobranchus giganteus, 697/ 

Spirodela oligorrhiza, 101/ 

Spliceossomos, 343-344 f 

Splicing de RNA, 342-345/ 371-372/-373 

Srb, Adrian, 334-335/ 

Stahl, Franklin, 320 f 
Stanley, Wendell, 393-394 
Staphylococcus aureus, 472/-473 
Stechmann, Alexandra, 604-605/ 

Steinbeck, John, 801/ 

Stents (molinhas), 931/ 

Steward, F. C., 423 
Strasburger, Eduard, 788 
Streptococcus, 313/ 568-569/ 572-573, 952 
Striga, 849 

Sturtevant, Alfred H., 301-304^ 

Suberina, 768 
Subnutrięao, 896 
Subsidencia, terrestre, 802/ 

Substancia P, 1075 

Substancias hidrofilicas, 49, 76-77/ 125/-126 
Substancias hidrofóbicas, 49, 76-77/ 125/-126 
Substituięao de pares de nucleotideos, 355-356/ 
Substrato, alimentaęao, 898/ 

Substratos, 153/-154,158/-159/ 

Sucessao ecológica, 1223-1225/ 

Sucessao primaria, 1223-1224/’ 

Sucessao secundaria, 1224-1225/ 

Sucesso de especiaęao diferenciada, 542-543 
Sucesso reprodutivo, 1018/ 

Sucesso reprodutivo diferenciado, 264-265/ 
Sucos gastricos, 901-902/ 908-909/ 

Sucrase, 151,153 
Suięa, 1202 

Sulfato de condroitina, 872/ 

Sulston, John, 1052 
Sumner, Francis Bertody, 19-20 
Super ervas daninhas, 433 
Supercontinente, 531-532, 533/ 

Superficie apical, epitelial, 871/ 

Superficie basal, epitelial, 871/ 

Superficies de troca, animal, 868-869/ 870 
Superficies respiratórias, 933-934 
Supergrupos, protistas, 588-589, 590/-591/ 
Supernutrięao, 910-912 
Superproduęao, prole, 468-469/-470 
Surfactantes, 937 

Surucucus ( Lachesis muta), 728-729/ 

Suspensao de alimentaęao, 714-715/ 721, 898^ 

Sustentabilidade, 1276 f 

Sutherland, Earl W., 212-213/ 214, 220-221 
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Sutton, Walter S., 294 
Swans, whooper, 44 f 
Sylvia atricapilla, 1150-1151/ 

T 

Tabaco, 339/ 

Tabela periódica de elementos, 34f 
Tabelas, nos Exercicios de Habilidades Cientificas, 
58, 87-89,154-155,177, 202-203, 260-262, 302, 
316,452, 487, 507-508, 564, 583-584, 589, 623, 
632-633, 651, 672, 744-745, 756, 784-785, 828, 
912, 932, 967, 975,1008,1025,1043,1075-1076, 
1181,1211,1240,1273 
Tabelas de caracteristicas, 554£ 555 
Tabelas de identidade de seąuencias de ami- 
noacidos, leitura, no Exercicio de Habilidades 
Cientificas, 452 

Tabelas de vida, populaęao, 1187t 
Tabelas reprodutivas, 1189t 
Taiga, 1169/ 

Takahe, 1251/ 

Talamo, 1087/ 1089/ 1091 
Tamanho 

celula procariótica, 567-568 
cerebro, 1085/ 

corporal animal e taxa metabólica, 884-885/ 
da progenię ou desova, como caracteristica de 
historia de vida, 1195/-1196/ 1197 
de celulas procarióticas vs. eucarióticas, 4f-5, 
98 

de esąueletos, 1128 
de genomas, 1070/-1071/ 
de hormónios, 212 

de populaęao global humana, 1201/-1204^ 
1205 

dos poroś dos plasmodesmos, 796 
e custos de locomoęao, 1129-1130 
ecossistema, 1232-1233 
Homo floresiensis, 748 

populacional, determinaęao utilizando o meto¬ 
do de marcaęao e recaptura, 1185/ 
populacional, e eąuilibrio de Hardy-Weinberg, 
486 

populacional e sobrevivencia individual, 1194 
protista, 587 

tamanho maximo e populaęao, 1192Ź-1194/’ 
Tamanho corporal, taxa metabólica e animais, 
884-885/ 

Tamanho de progenię, 1195/-1196^ 1197 
Tamareira-ana, 644^ 

Tamoxifeno, 387/ 

Tampóes, 52-53 
Taninos, 1213 
Tansley, A. G., 1222 
Taq polimerase, 415,1257 
Tardigrados, 683/ 974 f 
Tarsideos, 737-740 

Tartaruga Terrapene carolina carolina , 729-730 f 
Tartaruga-cabeęuda (Caretta caretta ), 1184£ 
1188-1189/ 

Tartarugas, 729-730/-731,1184/ 1188-1189/ 
TATA box, 340-341/ 367-368 
Tatum, Edward, 334-335/ 336 
Tatuzinhos-de-quintal, 703 
Taxa de alfabetizaęao, Costa Rica, 1276 f 
Taxa de crescimento anual da populaęao humana, 
1202/ 

Taxa de crescimento per capita , 1190-1192 
Taxa de morte per capita , 1190-1192 
Taxa de nascimento per capita , 1190-1192 
Taxa de transmissao, doenęas, 1198/ 

Taxa instantanea de crescimento populacional, 
1191 

Taxa metabólica basal, 883-884f-885f, 885-886 
Taxa metabólica padrao, 884-885/-886 
Taxas, especiaęao, 51Ąf-515f 
Taxas de mortalidade. Ver Mortes 


Taxas metabólicas, 883-884/’-887/ 

Taxas reprodutivas, 1188-1189£, 1190,1199/ 
1202 

Taxol, 246-247 

Taxon, 548-549/ 549-550/ 553 
Taxon basal, 549-550/ 

Taxonomia, 548. Ver tambem Cladistica; Filoge- 
nias; Sistematica 

agrupamento de especies, 10/-11/ 
arvore da vida, 13-15/ 

dez filos para as plantas terrestres atuais, 617£ 
e filogenias, 548-550/ 
esquemas iniciais, 464 
mamiferos, 738/-739/ 
reinos vegetais possiveis, 613/ 
sistema de tres dominios, 11 fi 562, 563/ 
Taxons, 569-570 
Taxons irmaos, 549-550/ 

Teal, John, 1240 

Tecido adiposo, 872/ 908-909 

Tecido conectivo, animal, 76/ 872/ 

Tecido conectivo fibroso, 872/ 

Tecido conectivo frouxo, 872/ 

Tecido do esclerenquima, 862/ 

Tecido epitelial, 871/ 

como barreira de defesa, 948 
junęóes celulares no, 120 f 
no intestino delgado, 903-904 f 
transporte, na osmorregulaęao, 975-976/’ 
Tecido muscular, 873/ 

Tecido nervoso, 873/ 

Tecido vascular, 616, 779/ 

Tecido vascular secundario, 764-768/ 

Tecidos, 668, 752-753, 870 
animais, 668, 870, 871/-873/ 
como nivel de organizaęao biológica, 3/ 
cultura, vegetal, 830/ 
do sistema endócrino humano, 998-999/ 
e piano corporal animal, 674 
proteinas especificas, na diferenciaęao celular, 
378 

rejeięao de transplantes pelo sistema imune, 
964 

renovaęao, como funęao da diyisao celular, 
232-233/ 

yegetais, 752-753, 756-757/ 

Tecnicas de amostragem, populaęao, 1185/ 
Tecnicas de coloraęao de Gram, 567-569/ 
Tecnicas de yisualizaęao, testes em fetos, 287 
Tecnologia, 22-23/ 

DNA (ver Biotecnologia; Tecnologia de DNA) 
e capacidade total global, 1205 
e procariotos na pesquisa, 582-584^ 584-585 
Tecnologia de DNA, 408 

amplificaęao de DNA por meio da reaęao em 
cadeia da polimerase (PCR), 414-415/ 416 
ciencia e sociedade, 22-23/ 
clonagem de DNA e clonagem de genes, 412/- 
413 

clonagem de organismos, 422-427/ 
código genetico e transferencia de genes, 339/ 
e bioinformatica, 438-441/ 442 
e sequenciamento de DNA, 408/-411/ 412 
em aplicaęóes biotecnológicas, 409,428-431/ 
431-433 (ver tambem Biotecnologia) 
geraęao de plasmideos recombinantes de DNA 
utilizando enzimas de restrięao e eletroforese 
em gel, 413/-414/’ 

na analise da expressao e funęao de genes, 
417-422/ 

na ecologia forense, 1259/ 
na expressao de genes eucarióticos clonados, 
416-417 

na regulaęao de genes eucarióticos, 365-366 
no tratamento do cancer de mama, 247-248 
Tecnologia de DNA de alto desempenho, 7, 408/ 
409/ 411/-412, 437/-438, 441 


Tegumento da semente, 822/-823/ 

Teia da vida, 564/ 

Telófase, 234-235, 237/ 241/ 261/ 

Telófase 1,258/ 261/ 

Telófase II, 259/ 

Telomerase, 327 
Telomerico, DNA, 446 - DNA 
Telómeros, 326-327/ 

Temas da biologia, 2/- 14-15/ 

Temperaturas globais, e taxas de extinęao, 
535/-536 

Tempestades, 1166,1222 
Tempo 

e extensao dos ramos de aryores filogeneticas, 
555-556/ 

ecológico e evolutivo, na distribuięao de espe¬ 
cies, 1172 

necessario para a diyisao celular em humanos 
234-235 

Tempo, especiaęao, 514/-515 f 
Tempo de ciclagem, 1241/ 

Tempo ecológico, 1172 
Tempo evolutivo, 1172 
Temperatura, 46 
climogramas, 1165 f 

coeficientes no Exercicio de Habilidades Cien¬ 
tificas, 784-785 
controle, pela agua, 46-47/ 48 
correlaęao da temperatura global com o dióxi- 
do de carbono atmosferico, 1272-1273/ 1274 
e biomas aquaticos, 1171-1172/ 
e catalise enzimatica, 154-156 f 
e desnaturaęao de proteinas, 79-82/-83 
e distribuięao de especies, 1179 
e proteinas de membrana, 126/’ 
efeitos, na decomposięao de lixo em ecossiste- 
mas 1247/ 

efeitos na transpiraęao em folhas, 792 
global, e taxas de extinęao, 535/-536 
regulaęao corporal (ver Termorregulaęao) 
resposta yegetal ao estresse, 857-859 
vs. calor, 46 

Tendencias, evolutivas, 542-543/ 

Tendóes, 872/ 

Tensao de transpiraęao, 788/-789/ 

Tensao superficial, 46/ 

Tentaculos, inyertebrados, 680, 685, 695, 697/ 
Tentilhao-zebra, 1146/’-1147/ 

Tentilhóes ( Fringillidae ), 13-15/ 17-18, 466- 
467/ 480/-481/ 492-493,1172 
Tentilhóes-de-ventre-preto quebradores de se- 
mentes (Pyrenestes ostrinus), 492-493 
Teoria da hereditariedade dos cromossomos, 294 
Teoria de jogos, 1148/-1149,1153 
Teoria dos descendentes com modificaęóes, 
11-15/ 463, 466-467/ 476-478. Ver tambem 
Eyoluęao 

Teoria endossimbionte, 109-109-110/ 187, 
526-529/ 

Teorias, 20-21, 476-478 
Terapia genica, 393, 428-429/ 1116/ 
Terapsideos, 525/ 

Termas yulcanicas, 577-580/’ 

Terminaęao, neurotransmissao, 1074^ 
Terminadores, 34C/-341 
Terminais sinapticos, 1062 
Termodinamica, leis, 143/-144,1233 
Termófilos, 577-58C/-581 
Termófilos extremos, 577-580/’-581 
Termogenese, 880-882/ 

Termogenese por tremor, 881-882/ 

Termogenese sem tremor, 880-881 
Termorreceptores, 1105 
Termorregulaęao, 878 
aclimatizaęao, 881-882 
balanęo entre perda e ganho de calor, 879/- 
-882/ 
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em animais endotermicos e ectotermicos, 878/ 
forma e funęao da formiga do deserto 867/-868 
regulaęao por retroalimentaęao em animais 
aąuaticos, 875/ 

ritmos circadianos em humanos, 876-877/ 
termostatos fisiológicos e febre, 881-883/ 
yariaęao da temperatura corporal em animais, 
878 

Termorregulaęao termostatica 881-883/ 
Termostatos fisiológicos, 881-883/ 

Terópodes, 729-730 
Terpenoides, 862/ 

Terra 

colonizaęao, 529-531/ 
locomoęao na, 1128-1129/’ 
subsidencia da, 802 
uso global por humanos, 1203-1204 
Terra. Ver tambem Biosfera; Ecologia global 
desenvolvimento da fotossintese e oxigenio 
atmosferico, 526-528/ 
e placas tectónicas, 531-533/ 534 
extinęao em massa de formas de vida, 534/ L 536/’ 
importancia da agua, 44 
importancia das plantas com sementes para o 
ecossistema, 630/ 

origens da vida, 57/-58, 520/-521/ 522 
Territorialismo, 1186,1187/ 1199/ 

Teste, de hipóteses, 15-18/-19 
Teste de qui-quadrado (x2) no Exercicio de Habili- 
dades Cientificas, 302 
Teste fetal, 286-287/ 

Teste fetal por ultrassonografia, 287 
Testes, 256, 999/ 1008-1009/ 1019/ 1025/ 

Testes de DNA, forense, 430-431/ 

Testes geneticos 

e biotecnologia, 428 
fetais, 286-287/ 1033 
identificaęao de portadores, 286 
para a predisposięao ao cancer de mama, 388 
recem-nascidos, 287-288 
Testiculos, 1019/ 

Testosterona, 62/ 1008-1009/ 1024-1025/ 
Tetano, 1124 
Tetraploide, 508 
Tetraploidia, 305 
Tetrapodes, 724 
amniotas, 727 
anf ibios, 726/-727/ 
caracteristicas derivadas, 724-725 
caracteristicas homólogas, 474/-475 
colonizaęao terrestre, 530-531 
como peixes de nadadeira lobada Sarcopterygii, 
724 

evoluęao, 672 
origem, 524-525/ 526 
origem e filogenia, 724/ 725/ 

Tetraz, 1266 

Tetraz-das-pradarias, 489/-490,1262/-1263 
Textura, solo, 800 
Theobroma cacao , 661/-662 
Thermus aąuaticus , 415 
Thiomargarita namibiensis, 567-568 
Tigmomorfogenese, 855-856/ 

Tigmotropismo, 8 56/ 

Tilacoides, 109-110,187 

como locais da fotossintese em cloroplastos, 
187/-188 

e reaęóes de fasę clara, 189/-190 
em cloroplastos, 109-111/ 

Timidilato sintase (TS), 604-605/ 

Timina, 85/-86, 315/-316, 336, 338/ 

Timo, 952 

Timpano, 1106,1107/ 

Tinbergen, Niko, 1134,1140 f 
Tipos parentais, 300 
Tipos sanguineos, 278/ 963-964 
Tipos selyagens, 294 f 


Tirosina, 77/ 1003-1004,1075 
Tirosinase, 336 

Tiroxina (T 4 ), 996/ 1003-1004,1010/ 

Tisanuros, 706 f 
Tmesipteris, 626f-627 
Tom (intensidade sonora), 1108 
Tomate mutante aurea, 838/ 

Tomates, 639/ 843 

Tomografia por emissao de pósitrons (PET), 
31-32/ 1090/ 

Tonicidade, 132/-133/ 

Tontura, 1110 

Topoisomerases, 321/ 325f, 329/ 

Toque, no comportamento de corte da mosca- 
-das-frutas, 1136 f 
Toque, resposta yegetal, 855-856/ 

Tórax, insetos, 704/ 

Torpor, 885-887/ 

Tosse espasmódica, 215/ 

Toupeira australiana, 550-551/-552 
Toupeira-nariz-de-estrela, 1101/ 

Toupeiras, 58, 550-551/-552,1101/ 

Toxicidade do aluminio, em plantas, 803, 805 

Toxina Bt, 830-832/ 833 

Toxinas 

adaptaęóes de defesa de presas, 1211 
ambiental, 1271/-1272/ 
dinoflagelados, 597-598 
e acetilcolina, 1075 
e catalise enzimatica, 156-157 
e destoxificaęao, 104-105,110-111 
evoluęao da tolerancia, 30 
fungos, 662-663/ 
solo, 803, 805 

Trabalho, celular, 146/-150/ 

Trabalho de parto, e nascimento, 1030-1031/ 
Trabalho mecanico, 147-150/ 

Trabalho quimico, 147-150/ 

Traęas, 706/ 

Traduęao, 336 

componentes moleculares, 345/-347/ 348 
conceitos basicos, 345/ 
e ribossomos, 347/-348 
e RNA de transferencia, 345/-347/ 
em celulas eucarióticas, 854/ 
formaęao de polipeptideos, 348/-351/ 
identificaęao de sitios de ligaęao de ribossomos 
com logotipos de sequencia, 349 
modificaęao pós-traducionais de proteinas em 
plantas, 839 

na expressao genica e sintese de proteinas 334, 
336-337/ 

regulaęao de iniciaęao em eucariotos, 372-373 
sintese de multiplos polipeptideos em polirri- 
bossomos, 352-353/ 

sintese e marcaęao de proteinas funcionais, 
351-352/ 

visao geral, em eucariotos, 854/ 

Transacetilase, 362-363/ 

Transcrięao, 336 

componentes moleculares e etapas, 34C/-341 
e fitas-molde, 338 

e processamento de RNA, 341-345/ 
e regulaęao genica eucariótica, 371-372/-373 
e sintese de transcritos de RNA, 340-342/’ 
efeitos dos RNAnc, 375/-376 
na expressao genica e sintese de proteinas, 334, 
336-337/ 

regulaęao, respostas yegetais, 839 
regulaęao da iniciaęao em eucariotos, 366-372/ 
regulaęao em bacterias, 361/-364/" 
resumo, em eucariotos, 854/ 

Transcriptase reversa - reaęao em cadeia da poli- 
merase (RTPCR), 418 
e diagnóstico de doenęas, 428 
na analise de expressao de um unico gene, 
418-419/ 420 


Transcriptase reversa, 399-400,401/ 419/ 
Transcrito primario, 337 
Transduęao, genetica, 572-573/ 

Transduęao, sensorial, 1103,1108-1109/ 1114/’ 
Transduęao de sinais, 997 

e proteinas de membrana, 128/ 
em vias hormonais, 997/ 

Transduęao sensorial, 1103,1114/’ 

Transfer RNA (RNAt) - RNA (acido ribonuclei- 
co), 84. Ver tambem RNA mensageiro (RNAm); 
Acidos nucleicos; Processamento de RNA; RNA 
de transferencia (RNAt) 
como homologia molecular, 474 
componentes, 85/-86 
densidade de genes em genomas, 443 
desenvolvimento do RNA autorreplicativo, 522 
eATP, 148-149 
e expressao genica, 6/ 
elongaęao de cadeias de RNA, 341-342/ 
em celulas eucarióticas, 102 
em celulas yegetais, 206/ 
estrutura, 85-87/ 

expressao de RNA nao codificante, 417 
familia de genes de RNA ribossomal, 447/ 
interpretaęao de sequencias de, 589 
modificaęao pós-transcricional, 341-345/ 
na regulaęao da cliyagem, 1043 
na replicaęao do DNA, 321/-322 
nao codificante, na regulaęao genica, 874/- 
-375/ 376 

nos genes do relógio circadiano durante a hi- 
bernaęao, 886-887/ 
papeis, na expressao genica, 84/-85 
sequenciamento, 421 

sintese, na transcrięao, 336-337/ 340/’-342/ 
viral (ver Virus de RNA) 

Transferencia de celulas placentarias, 6 14/ 
Transferencia horizontal de genes, 562-563/ 564, 
572-574/ 574-577, 582-583 
Transformaęao, celulas cancerigenas, 246-247/ 
Transformaęao, energia, 141/-144/’-145, 207/ Ver 
tambem Metabolismo 
Transformaęao, genetica, 313/ 572-573, 

769-770 

Transfusóes, de sangue, 963-964 
Transgenes, 430/’ 

Transięao demografica, 1202 
Translocaęao, 850/ 852 
Translocaęao, cromossomos, 305-307/ 
Translocaęao, gene cancerigeno, 383/-384 
Translocaęao, transporte em plantas, 793-795/ 
Transmissao, sensorial, 1103 
Transmissao horizontal, viral, 403-405 
Transmissao yertical, viral, 403-405 
Transpiraęao, 786 

adaptaęóes yegetais para a reduęao da perda de 
agua por evaporaęao, 792-793/ 
efeitos, na gutaęao yegetal e temperatura das 
folhas,792 

no transporte de agua e minerais, das raizes as 
folhas, via xilema, 786-789/ 789-790 
regulaęao, por meio da abertura e do fecha- 
mento de estómatos, 789-791/ 792 
Transplante de aryores, Torreya taxi/olia, 1274 
Transplante nuclear, e clonagem animal, 423/- 
-425/ 

Transplantes 

especies, 1177-1178 

rejeięao de órgaos pelo sistema imune, 964 
Transporte, 147-148,149-150/ 

Transporte, yegetal e animal, 889/ Ver tambem 
Sistemas circulatórios; Transporte em plantas 
yasculares 

Transporte ativo, 134 

cotransporte no, 136/-137 
de soluto atraves da membrana de celulas yege¬ 
tais, 782, 783/ 
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em celulas vegetais, 207/ 
na manutenęao do potencial de membrana por 
canais iónicos, 135-136/’ 
o ATP como energia para, 134-135/ 
transporte passivo vs., 135/ 

Transporte em plantas vasculares, 624. Ver tam¬ 
bem Plantas vasculares 

de agua e minerais, das raizes as folhas, via xile- 
ma, 786-789/ 789-790 
e adaptaęóes de aąuisięao de recursos, 778/- 
-781/ 

e comunicaęao simplastica, 795-796/ 
mecanismos de curta e de longa distancia, 
781-785/ 

regulaęao da taxa de transpiraęao pelos estó- 
matos, 789-793/ 
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floema, 793-795/ 
xilema e floema, 759/ 

Transporte epitelial, 975-976 f, 982-983/ 
Transporte passivo, 131 

balanęo hidrico e osmose, 131/-133/’ 
como difusao, 130-131/ 
como difusao facilitada, 133/ 
de agua atraves da membrana plasmatica de 
plantas, 782-785, 785/ 
em celulas vegetais, 207/ 
interpretaęao dos graficos de dispersao de 
absoręao de glicose por transporte passivo 
facilitado, 134 
vs. transporte ativo, 135/ 

Transporte polar, auxina, 842/ 

Transporte vascular, 529-530, 624 
Transposons, 375-376, 399-400, 445/ 

Transtorno depressivo maior, 1096-1097 
Traąueia, 901/ 935-937/ 

Traąueoides, 624, 759/ 

Tratamento de efluentes, 583-584 
Tratos digestórios completos, 899/-900 
Trematódeos, 69C )f 
Treonina, 77/ 219 
Triacilgliceróis, 72-73/ 74 
Triagem de recem-nascidos, 287-288 
Trichomonas vaginalis, 593/ 

Tricomas, 757/ 793/ 862/ 

Triglicerideos, 72-73/ 74, 903-905/ 

Trigo, 509, 589, 645-646,1198/ 

Tri-iodotironina (T 3 ), 1003-1004 
Trilobitas, 700 f 

Trimestres, gravidez humana, 1029/’-1031/ 
Trioses, 68/ 

Triploidia, 305 

Tripsina, 155-156 

Triptofano, 77/ 361/-362£ 1075 

Triąuinose, 699/-700 

Trissomia do 21. Ver Sindrome de Down 

Trissomia do X, 307 

Tristan da Cunha, 489 

Triticum aestivum , 509 

Troca catiónica, 800-801/ 

Troca contracorrente, 880/ 934-935/ 

Troca gasosa 

artrópodes, 701-702, 704 f 
cordados, 713-714 
movimento de ions e gradientes, 987/ 
peixes, 722 

plantas e animais, 889/ 
tubaróes, 720 

Trofoblastos, 1029, 1046/-1047/ 

Trombina, 930 f 
Trombo, 931-932 
Tronco, 768/ 

Tronco cerebral, 108(/-1087/ 1088,1089 
Trópico de Cancer, 1160 f 
Trópico de Capricórnio, 116C )f 
Trópicos, 116 Of, 1226 
Tropismos, 841 


Tropomiosina, 1122/-1123/ 

Troponina T, 371-372/ 

Trufas, 657/ 663-664 
Truta, 722/ 

Trypanosoma, 594f, 707, 967 
Tuataras, 730-731/ 

Tubarao-de-barbatana-negra-dos-recifes ( Car- 
charhinus melanopterus ), 721/ 

Tubaróes, 720-721/ 973 
Tuberculos, 755/ 

Tuberculose, 579/ 582-583, 952,1198/ 

Tubos coletores, 981/ 982-983/ 

Tubos crivados, 793-794, 795/ 

Tubos de pólen, 818-819/ 821/ 

Tubos neurais, 1048/-1049 
Tubulidentata, 739/ 

Tubulina, 114, 235-238 
Tubulo de Eustaąuio, 1107/ 

Tubulo distal, 981/ 982-983/ 

Tubulo proximal, 981/ 982-983/ 

Tubulos, rins, 980 

Tubulos de Malpighi, 704/ 979/-980 
Tubulos secretores, aves marinhas, 976/ 

Tubulos seminiferos, 1019/ 1022/ 

Tubulos transversos (T), 1122f-1123/ 

Tucidides, 956 
Tumores, 429-430 
Tumores benignos, 246-247 
Tumores malignos, 246-247/ 

Tundra, 1170/ 1232/ 

Tundra alpina, 1170/ 

Tunel de saida, ribossomos, 348 

Tunicados, 709, 712-713/ 714-715/-716,1052/ 

Turfa, 622/ 627-628 

Turismo, e reseryas zoneadas, 1268-1269 

Turner, Monica, 1157/ 1223 

Tutu, Desmond, 455-457 

Typka angustifolia (taboa), 1181 

Tyrannosaurus rex, 729-730 

U 

Ubiąuinona (Q), 173 
Ubiąuitina, 372-373 
Ulcera estomacal, 578/ 

Ulceras, 902, 906-907/ 

Ulceras gastricas, 902, 906-907/ 

Ulva, 602-603/ 

Unger, Franz, 268 
Ungulados, 475/-476/’ 

Ungulados de casco bipartido, 475/-476/’ 

Uniao Internacional para a Conseryaęao da Natu- 
reza e Recursos Naturais (IUCN), 1256 
Unicontes, 591/ 603-607/ 

Unidade 

e biodiversidade, 11-13/ 
e evoluęao, 462/ 466-467 
na uniyersalidade do código genetico, 339/-340 
Unidade de massa atómica (amu), 31 
Unidade motora, 1122 
Unidades de mapeamento, 301-303/ 

Unidades de transcrięao, 410 
Uracil, 85/-86, 336, 338/ 

Uranio, 524 

Uranio, biorremediaęao, 1249/ 

Uranio, meia-vida, 31-32 

Ureia, 57, 60, 973, 976-977/ 983-984/ 985 

Ureter, 980 f 

Uretra, 980/ 1019/ 

Urey, Harold, 57, 520 
Urina 

concentraęao pelo modelo de dois solutos, 
983-984/ 985 
hiperosmótica, 985 - 

processamento do filtrado do sangue por ne- 
frons, 982-983/ 

Urocordados (tunicados), 712-715/-716 
Urodela, 726/ 


Urso-cinzento, 504£ 1263/ 1267-1268 
Urso-pardo americano, 10/ 

Urso-preto, 10/ 

Ursos, 10/ 143/ 504/ 1263/ 1267-1268 
Ursos polares, 504 f 
Ursos-pardos, 143/ 

Utero, 1020-1021/ 

Utriculo, 1109/ 

Uvas Thompson sem sementes, 845/ 

V 

Vacinaęao, 963 

Vacinas, 402 

Vacuolos, 100/ 101/ 108 

Vacuolos alimentares, 107/-108, 599-600/ 899 

Vacuolos centrais, 101/108 

Vacuolos contrateis, 108,133/ 

Vagem, 644/ 

Vagina, 1020-1021/ 1028 
Valencia, 36, 59/ 

Valina, 77/ 

Valium, 1075 
Valor comercial 
de fungos, 663-665 
de musgos, 622/ 

Valvula espiral, tubaróes, 721 

Valvulas atrioventriculares (AV), 921/-922/ 

Valvulas semilunares, 921/-922/ 

van Leeuwenhoek, Antoni, 94, 587 

van Niel, C. B., 188 

Vantagem heterozigota, 494-497/ 

Vapor de agua, 44 
Variaęao antigenica, 966, 967 
Variaęao de energia livre 
e energia livre, 145 
em reaęóes acopladas, 149-150/ 
estabilidade, e eąuilibrio, 145-146/ 
metabolismo, 146-148/ 

Variaęao genetica, 252,481 

a partir da distribuięao independente de cro- 
mossomos, 263/ 

deriyada de recombinaęao homóloga e nao 
homóloga de cromossomos, 263-264 f 
e extensao dos ramos das aryores filogeneticas, 
555/ 

e fertilizaęao aleatória, 264 
e preseryaęao, 494 
e seleęao de presas, 115C )f 
em padróes migratórios, 1150-1151/ 
genetica como estudo da, 252 ( ver tambem 
Genetica) 

microevoluęao de populaęóes e fontes de, 481 f- 
-482/ 483 

na abordagem de peąuenas populaęóes para a 
conseryaęao populacional, 1261/-1263/ 
na diversidade genetica, 1256 ( ver tambem Di- 
yersidade genetica) 
na reproduęao sexuada, 253 
relógios moleculares e taxas de, 560-561/ 
seleęao natural, a partir de cromossomos re- 
combinantes, 301-303 

significado evolutivo, em urna mesma popula- 
ęao, 264-265/ 

vórtex de extinęao e perda de yariaęao, 1261- 
1263 

Variaęao genetica molecular, 481-482/ 

Variaęao hereditaria, 252 f. Ver tambem Variaęao 
genetica 

Variaęao nao hereditaria, 481-482/ 

Variaęao neutra, 483 

Variaęao sazonal, lagos, 1171-1172/ 

Variantes de numero de cópias (CNV), 455-457 
Variaveis, 19-21 

comparaęao de duas, 967 
indentificaęao de variaveis dependentes e inde- 
pendentes, 507-508 
Variaveis dependentes, 20-21, 507-508 
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Variaveis independentes, 20-21, 507-508 
Variegaęao, 309/ 

Variola, 402, 963 
Vasectomia, 1031-1032/-1033 
Vasocongestao, 1027-1028 
Vasoconstrięao, 879, 924-925 
Vasodilataęao, 879, 924-925, 995-996, 998,1020 
Vasopressina. Ver Hormónio antidiuretico (ADH) 
Vasos, 759/ 

Vasos deferentes, 101 9f 
Vasos linfaticos, 927 f 
Vasos retos, 981/ 

Vasos sangufneos 

do sistema excretor de mamiferos, 981/ 
e a pressao sangufnea, 924^-925/ 926 
e a velocidade do fluxo sangufneo, 924 f 
e sistemas linfaticos, 927/ 
estrutura e funęao dos, 923/-924 
funęao dos capilares, 926f-927f 
Viagra e, 221 

Veado-mula ( Odocoileus hemionus), 1144-1145 
Vegetaęao, e biomas terrestres, 1164,1165-1166/ 
Vegetaęao de agua doce, 1180 
Veia cava, 920, 924f 
Veia porta, 1002-1003/ 

Veia porta hepatica, 903-904 
Veias, sangue, 918-919/ 923/-926/ 
Veias/nervuras, folhas, 187/ 755, 763-764, 843 
Veldts (pradaria da Africa do Sul), 1169/ 
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S. Prusiner, 405-406 
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Vento 

dispersao de frutas e sementes, 826 f 
dispersao de musgos, 621 
dispersao de sementes, 639/ 
e polinizaęao de flores, 819-820 f 
padróes globais, 116C )f 
Ventriculo direito, 920/’-921/ 

Ventriculo esąuerdo, 920/’-921/ 

Ventriculos, cerebro, 1082-1083/ 

Ventriculos, coraęao, 918-920/-921/ 

Venulas, 918, 923/-924/ 

Verificaęao, DNA, 325-326/ 

Verme anelideo, 663-664 
Verme da arvore de Natal ( Spirobranchus gigan- 
teus, 697/ 

Vermes, 1127/ 

Vermes achatados 

caracteristicas, 681/ 688-691/ 
e cavidades gastrovasculares, 916/-917 
e esąueletos hidrostaticos, 1127/ 
e protonefrideos, 978/-979 
e sistemas neryosos, 1080/ 


Vermes filiformes, 681/ 691/ 

Vermes marinhos, 934^ 

Vermes nao segmentados, 683/ 

Vermes nematelmintos, 699 
Vermes nematódeos, 683/ 699/-700,1052/-1053/ 
1127/ 

Vermes onicófora, 683/ 

Vermes segmentados, 682/ 

Vermes tubulares, 688, 908/ 

Vernalizaęao, 854 
Vertebrados, 676, 712 

adaptaęóes do sistema digestório, 905-908/ 

(ver tambem Sistemas digestórios) 
amniotes e adaptaęóes de ovos para a vida ter- 
restre, 727-734 f(ver tambem Amniotas) 
camadas germinativas embrionarias, 1045/ 
caracteristicas deriyadas, 715-717 
cerebro, 1085/-109(/ 1092-1093 \f(ver tambem 
Sistema neryoso) 
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e imunidade inata, 948-951/ 952 
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e sinalizaęao neuroendócrina, 1002/-1005/ 
e sistema visual, 1112/-1116/1117 
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1070 

evoluęao, 672 
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formaęao de membros, 1055-1057^ 1058/ 
fósseis e evoluęao primordial, 717-719/ 
gnatostómios e desenvolvimento de mandibu- 
las, 718-723/ 724 
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mamiferos, 735/-741/ 741-742 
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1106f-1110f(ver tambem Sistemas sensoriais) 
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rins e sistemas excretores, 980/-981/ 985 f- 
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724/-727/ 
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1003-1005/ 1009 
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mal, 384-385/ 386 
controle coordenado, 370-371 
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na sinalizaęao celular, 210, 213/-214, 218-219 
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biologia como estudo cientifico de, 1 (folha de 
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Celulas procarióticas) 
classificaęao da diversidade, 10/-11/ 
colonizaęao terrestre, 529-531/ 
condięóes da Terra primitiva e origem da, 519/- 
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conyersao de energia, 141/ 
diversidade (ver Biodiversidade) 
diyisao celular como fundamento, 232 
e registro geológico, 526/ 527 1 
efeitos da especiaęao e extinęao, 530-537/ 538 
elementos essenciais e elementos-traęo, 29£-30 
evoluęao, como tema central da biologia, 1/ 
(folha de rosto), 9 ( ver tambem Eyoluęao) 
filogenia como historia evolutiva, 547-548 (ver 
tambem Filogenias) 

fotossintese como processo alimentar, 185/- 
-186/(ver tambem Fotossintese) 
historia, como limitaęao da seleęao natural, 495 
importancia da agua, 44 ( ver tambem Agua) 
moleculas biológicas, 66 ( ver tambem Molecu- 
las biológicas) 

niveis de organizaęao biológica, 2f-3f 
ordem como propriedade, 144/’-145 
origem da vida multicelular, 528-530/’ 
origem da vida unicelular, 526, 526-529/ 
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imunodeficiencia humana)) 
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como zoonose, 1228-1229 f 
e proteinas de anticorpo, 79/ 
e regulaęao da populaęao dependente de densi- 
dade, 1198/ 

e yariaęao antigenica, 966 
estrutura, 394/’-395 
Virus tumorigenicos, 388 
Visao a distancia, 1116 f 
Visao colorida, 1111,1115-1116/ 
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transporte de agua e minerais das raizes as fo- 
lhas, 786-789/ 789-790 

Y 

Yamanaka, Shinya, 427/ 

Z 

Zambia, 1259 

Zea mays (milho), 436/ 442 1, 645-646, 771/ 
Zeatina, 844 
Zeaxantina, 851 
Zigomicetos, 655/ 656f-657f 
Zigosporangio, 657/ 

Zigotos, 255/-256,1014,1028/ 

Zimbro-comum (Juniperus communis), 637/ 

Zona abissal, 1171/ 

Zona afótica, 1171/ 

Zona benzótica, 1171/ 

Zona de atiyidade polarizante (ZPA), 1055-1057/ 
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Zona de diferenciaęao, 761/-762 
Zona de diyisao celular, 761/-762 
Zona de elongaęao, 761/-762 
Zonafótica, 1171/ 

Zona limnetica, 1173/ 

Zona litoranea, 1173/ 

Zona marinha bentónica, 1176/ 

Zona morta, 1269-1270/ 

Zona morta do Golfo do Mexico, 1269-1270/ 
Zona oceanica pelagica, 1175/ 1176/ 

Zona pelagica, 1171/ 

Zona pelucida, 1041/ 

Zonas entremares, 1175/ 

Zonas hibridas, 510-513/ 

Zonas neriticas, 1176 f 
Zoneamento, aąuatico, 1171/-1172/ 

Zoósporos, 597-598, 656f 
Zygentoma, 706 f 



